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RESUMEN

Las interacciones entre murciélagos y sus insectos ectoparasitos se ven afectadas por
diversos factores entre los cuales se encuentran los relacionados con los interactuantes y
con factores independientes a estos como las modificaciones en su habitat. Los cambios
ocasionados por estos factores modifican las redes de interaccion entre estos organismos al
afectar tanto la riqueza, como la abundancia y la especializacidn entre los interactuantes. Se
estudiaron los patrones en las redes de interaccion murciélago-insectos ectoparasitos en
sitios que presenten diferente tipo de manejo, en Lazaro Cardenas, Michoacan. Los
resultados indican que la red de interaccion murciélago-insectos ectoparasitos en sitios de
bosque presentan una mayor riqueza y abundancia de especies para ambos grupos, ademas
de presentar un grado de especializacion alto entre sus interactuantes, observandose una red
modular donde la mayoria de las especies de insectos ectopardsitos presentaban
interacciones solamente dentro del médulo y con una especie de murciélago. En cuanto al
sitio cultivado las interacciones dentro de la red fueron menos especializadas, ya que la
mayoria de las especies de insectos ectoparasitos presentaban interacciones con mas de una
especie de murciélago, por lo cual los mddulos dentro de la red fueron menos definidos y
presentaron especies de insectos ectoparasitos presentes en mas de un moédulo. La red de
interaccidn murciélago-insectos ectoparasitos formada en nuestro sitio modificados
presento especies de insectos ectoparasitos menos especializados a una sola especie de
murciélago, esto debido a la disminucion en los sitios de percha, obligando a los
murciélagos a usar los sitios restantes y a convivir con especies diferentes tanto de
murciélagos como de insectos ectoparasitos, lo cual promueve la aparicion de nuevas

interacciones y la disminucion en la especializacion de los interactuantes.

Palabras clave: Quirdpteros, Streblidae, Moscas, Relacidn, Especializacién.
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ABSTRACT

The interactions between bats and their ectoparasite insects are affected by various factors,
among which are those related to the interacting ones and factors independent of these,
such as changes in their habitat. The changes caused by these factors modify the interaction
networks between these organisms by affecting both wealth, abundance and specialization
among the interacting ones. Patterns in bat-insect ectoparasites interaction networks were
studied at sites that present different types of management, in Lazaro Cardenas, Michoacan.
The results indicate that the bat-insect ectoparasites interaction network in forest sites
present a greater richness and abundance of species for both groups, in addition to
presenting a high degree of specialization among their interacting subjects, observing a
modular network where most of the species of ectoparasites insects showed interactions
only within the module and with a species of bat. Regarding the cultivated site, the
interactions within the network were less specialized, since the majority of the ectoparasitic
insect species had interactions with more than one species of bat, therefore the modules
within the network were less defined and have species of ectoparasite insects occurring in
more than one module. The bat-ectoparasites insect interaction network formed at our
modified site have less ectoparasites insect specialized to a single bat species, this due to
the decline in perch sites, forcing bats to use the remaining sites and to coexist with
different species of bats and ectoparasites insects, which promotes the appearance of new

interactions and the decrease in the specialization of the interacting ones.
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INTRODUCCION

En las comunidades los organismos de la misma especie o de especies diferentes
interactian de diversas maneras para sobrevivir (Alexander, 1974; Tylianakis et al., 2010;
Cagnolo & Valladares, 2011). Las interacciones pueden regular el tamafio poblacional, el
tipo de interaccion se pueden distinguir por los resultados que representan para las especies
interactuantes en términos de adecuacion, supervivencia y fecundidad, asi por ejemplo los
resultados de la Competencia (- -), Depredacién (+ -), Parasitismo (+ -), Mutualismo (+ +)
y Detrivoria (+ 0) (Begon et al., 2006).

En el caso particular del parasitismo, un parasito obtiene beneficios de su huésped sin llegar
a ocasionarle la muerte, aunque afectandolo de diversas maneras tales como reduciendo su
crecimiento, reproduccion y supervivencia (Sandland & Minchella, 2003; Begon et al.,
2006). Existen diferentes formas de clasificar a los parasitos: a) de acuerdo a la ubicacion
en la que se encuentran en el huésped, i) ectoparésitos o ii) endoparasitos (Begon et al.,
2006). b) Con base al numero de huéspedes a los que puede parasitar i) especialista o ii)
generalista (Poulin et al., 2006). Los insectos ectoparasitos se clasifican dependiendo del
nimero de huéspedes que parasiten: monoxeno, se encuentran sélo en una especie de
huésped; oligoxeno, se encuentra en dos o mas especies de congeneres; pleioxeno, se
encuentra en una familia o polixeno, se encuentra en huéspedes de familias diferentes
(Marshall, 1982; Seneviratne et al., 2009; Autino et al., 2011).

Las interacciones huésped-parasito son sensibles a los cambios en el habitat como pueden
ser la fragmentacion o la modificacion en el uso de suelo, al provocar un aumento o
disminucién en las densidades y riqueza de los interactuantes (Wolinska & King, 2009;
Budria & Candolin, 2014). De igual forma, los rasgos de historia de vida del huésped como
tamafio corporal, sexo, mortalidad, habitos de anidacion o descanso y tamafio de la
poblacion, influyen marcadamente en el tamafio de la comunidad de parasitos, la dispersion
y la especializacion de estos con sus huéspedes (Morand et al., 2004; Krasnov et al., 2005;
Presley, 2011).

En particular los murciélagos pueden ser un buen modelo para evaluar el impacto de

cambios en el habitat en las interacciones huésped-parasito. Los murciélagos presentan
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diferentes habitos de vida, estrategias de forrajeo y se encuentran en una amplia variedad de
habitats, ademds de presentar una gran variedad tanto de endoparasitos (Caspeta-
Mandujano et al., 2017; Jiménez et al., 2017) como ectoparasitos (Morales-Malacara, 1998;
Morales-Malacara & Juste, 2002; Guzman-Cornejo et al., 2004; Frank et al., 2014; Cuxim-
Koyoc et al., 2015). Entre los ectoparasitos de murciélagos podemos encontrar diversos
grupos de &caros de las familias Spinturnicidae, Ixodidae, Argasidae, e insectos de los
6rdenes Diptera, Hemiptera y Siphonaptera (Ter Hofstede & Fenton, 2005; Tlapaya-
Romero et al., 2015; Barbier et al., 2019).

Los dipteros ectoparasitos de las familias Streblidae y Nycteribiidae, son especificos de
murciélagos. Estos presentan viviparidad adenotrofica, lo que significa que las primeras
etapas de su ciclo de vida como huevos y larvas se desarrollan dentro del cuerpo de la
hembra. Cuando la larva completa su desarrollo, las hembras larvipositan en las superficies
de los sitios de percha (cuevas, troncos de arboles, vegetacion). Una vez depositadas las
larvas, estas pupan y posteriormente emerge un adulto el cual tendrd que localizar a su
huésped para alimentarse y empezar su fase de ectoparasito (Ter Hofstede et al., 2004;
Patterson et al., 2007; Patterson et al., 2009; Franca et al., 2013; Lira-Olguin et al., 2015;
Cuxim-Koyoc et al., 2016; Cuxim-Koyoc et al., 2018). Algunos dipteros presentan
modificaciones para adaptarse a los habitos de vida de sus huéspedes entre las cuales se ha
observado: la reduccion alar, pérdida de la capacidad para volar, la disminucion de la
capacidad visual, compresion lateral o dorsoventral del cuerpo y el desarrollo de estructuras
para sujetarse al huésped como ufias o ventosas (Patterson et al., 2009; Lira-Olguin et al.,
2015; Cuxim-Koyoc et al., 2016; Cuxim-Koyoc et al., 2018).

Las interacciones entre los murciélagos y sus insectos ectoparasitos se ven afectadas por
diversos factores que dependen del nivel de organizacion bioldgica. A nivel de especie, el
rasgo mas importante de los huéspedes parece ser el tamafio corporal, ya que especies de
murciélagos mas grandes tienden a transportar cargas mas especies de ectoparasitos
aparentemente porque un mayor tamafio en el cuerpo representa un area mas grande para
parasitar (Patterson et al., 2008a, 2008b; Presley & Willig, 2008; Patterson et al., 2009).

Desde el punto de vista poblacional, la riqueza y abundancia de las especies de insectos

ectoparéasitos se ven influenciadas por los atributos de los murciélagos como son: 1)
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densidad poblacional, donde las poblaciones de huéspedes mas densas presentan una mayor
riqueza de especies ectoparasitos, lo que se ha relacionado con una mayor probabilidad de
encuentro y transmision (Arneberg, 2002; Mbora & McPeek, 2009; Hussain et al., 2013;
Poulin, 2010); 2) A nivel de poblacion el sexo también ha sido asociado con las
interacciones entre parasitos y huéspedes, siendo las hembras las que presentan cargas
parasitas mas grandes. Esto principalmente se ha asociado a la formacion de colonias de
maternidad densas, esta aglomeracién conserva la temperatura adecuada para el
crecimiento de los juveniles y a su vez facilita el movimiento de los insectos ectoparasitos
entre los huéspedes que se encuentran en contacto (Patterson et al., 2008b; Presley &
Willig, 2008).

Ademas los insectos ectoparasitos también se ven afectados a nivel poblacional no sélo por
las caracteristicas de sus huéspedes si no tambien factores ambientales como temperatura y
humedad, ya que son de gran importancia en su sobrevivencia y reproduccion, donde
temperaturas y humedad altas son consideradas como las condiciones mas adecuadas para
los insectos ectoparasitos ( Marshall, 1982; Komeno & Linhares, 1999; Eriksson et al.,
2011; Rojas et al., 2008; Moura De Souza Aguiar & Antonini 2011; Cuxim-Koyoc et al.,
2015). Por lo cual los habitos de percha de sus huéspedes juegan un papel importante ya
que se ha observado que los sitios de percha permanentes como cuevas, minas y grietas
presentan condiciones de temperatura y humedad estables y favorables para los
ectoparasitos. Estos sitios proporcionan una fuente constante de huéspedes y por lo tanto
una mayor probabilidad de parasitar a las especies de murciélagos, ademas de proveer
proteccion a los insectos ectoparasitos en sus primeros estadios de vida. Por el contrario
sitios de percha efimeros como follaje o huecos de arboles, presentan condiciones de
temperatura y humedad variables las cuales resultan perjudiciales para los insectos
ectoparasitos. Estos sitios al ser usados sol6 temporalmente reducen la probabilidad de
encuentro entre ectoparasitos con sus huéspedes (Komeno & Linhares, 1999; Ter Hofstede
& Fenton, 2005; Patterson et al., 2007; Eriksson et al., 2011; Moura De Souza Aguiar &
Antonini, 2011; Bolivar-Cimé et al., 2018).

En los ultimos afios los estudios sobre ectoparasitos de murciélagos se han centrado en

descripciones taxonomicas de nuevas especies ( Morales-Malacara, 1996; Graciolli & Rui,
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2001), los cuales han incrementado nuestro entendimiento de la riqueza de especies
parésitas en murciélagos. Por otro lado estan los estudios que miden parametros ecoldgicos
y de infestacion ( Tlapaya-Romero et al., 2015; Cuxim-Koyoc et al. 2015; Colin-Martinez
et al., 2018). En cuanto a los parametros de infeccion se ha observado que poblaciones de
murciélagos grandes y que usan sitios de percha permanentes presentan una mayor
prevalencia e intensidad de infestacion de especies de ectoparéasitos ( Tlapaya-Romero et
al., 2015; Cuxim-Koyoc et al., 2015). Desde el punto de vista ecoldgico la riqueza de las
especies de ectoparéasitos se ha visto relacionada con la densidad de individuos en las
comunidades de murciélagos, ya que se han encontrado relaciones positivas entre el
namero de murciélagos muestreados y la riqueza de ectoparasitos (Colin-Martinez et al.,
2018). Mientras que la abundancia de estos con la seleccion y fidelidad de los sitios de
percha, ya que un refugio permanente como las cuevas facilitan la interaccién murciélago-
ectoparésitos y presentan condiciones de temperatura y humedad favorables para los

insectos ectoparasitos ( Tlapaya-Romero et al., 2015).

Desde el punto de vista de la comunidad las modificaciones en el habitat influyen en la
riqueza y abundancia de las especies tanto de murciélagos como de insectos ectoparasitos
(Gillespie & Chapman, 2008; Mbora & McPeek, 2009; Hussain et al., 2013). Cambios en
el habitat conllevan a una disminucion en la calidad de los sitios donde ellos habitan,
principalmente porque hay una menor disponibilidad y accesibilidad tanto de alimento
como de sitios de percha para los murciélagos (Medellin et al., 2000; Roncancio & Estévez,
2007; Castro-Luna & Galindo-Gonzélez, 2012; Bolivar-Cimé et al., 2018).

Evaluaciones de cambios en el habitat sobre la interaccion parasito-huésped, se han
enfocado principalmente en los endoparasitos (Gillespie & Chapman, 2008; Mbora &
McPeek, 2009; Hussain et al., 2013). En donde se ha observado un incremento en la
riqueza y prevalencia de las especies de endoparasitos en los sitios con mayor cambio en su
habitat, esto debido a la reduccion de los sitios de descanso y el incremento en la densidad
de las colonias (Gillespie & Chapman, 2008; Mbora & McPeek, 2009; Hussain et al.,
2013). Los trabajos con ectoparasitos por su parte han reportado una reduccion en la
riqueza de ectoparasitos, lo cual ha sido asociado a la disminucién en la probabilidad de

encuentro y compatibilidad con sus huéspedes. Ademas de esto, la baja disponibilidad de
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percha genera la formacion de colonias multiespecificas de murciélagos, incrementando la
probabilidad de nuevas interacciones, alterando la especificidad y posiblemente el éxito de
la interaccion ( Herndndez-Martinez et al., 2019; Urbieta et al, 2018).

Esta relacion entre los insectos ectoparéasitos y los murciélagos forman redes de interaccion,
en donde se puede observar la estructura de la comunidad tanto de los huéspedes como de
los ectoparésitos, el papel ecolégico de cada interactuante, la complejidad de las
interacciones y los patrones de especializacion entre las especies (Cagnolo & Valladares,
2011; Farine & Whitehead, 2015; Lau et al., 2017; Poisot et al., 2016). En el caso
particular de las redes de interaccion murciélagos-insectos ectoparasitos se han determinado
ciertos patrones. Se ha observado que las interacciones entre murciélagos y sus insectos
ectoparéasitos son muy especializadas y poco conectadas. Esto nos indica que las especies
de insectos ectoparésitos no se encuentran interactuando con todas las especies de
murciélagos y mas bien presentan preferencias por una sola especie de murciélago o suelen
estar en especies congeneres (Ter Hofstede et al., 2004; Patterson et al., 2007; Camilotti et
al., 2010).

Otro patron que se ha observado en estas redes es la formacién de grupos o modulos de
murciélagos que se encuentran compartiendo las mismas especies de insectos ectoparasitos.
Esto se ha relacionado con la alta especializacion de las especies de insectos ectoparasitos
hacia sus huéspedes, donde se ha observado que las especies de murciélagos que se
encuentran dentro de los modulos son especies filogenéticamente o ecoldgicamente
cercanas ( Patterson et al., 2009; ZarazlUa-Carbajal et al., 2016; Fagundes et al., 2017,
Herndndez-Martinez et al., 2019; Duran et al., 2018).

Los cambios en el habitat como se menciond anteriormente afectan tanto a las especies de
murciélagos como de insectos ectoparasitos. Con esto también se ven afectadas las
interacciones y las redes de interaccion entre ellos. Estos cambios obligan a los murciélagos
a adaptarse a las condiciones en estos sitios y a los recursos disponibles como son alimento
y refugios. En los refugios disponibles las especies de murciélagos forman comunidades
mas heterogéneas donde es frecuente que se dé la interaccidn entre especies diferentes de
murciélagos e insectos ectoparasitos que no ocurrian antes, ocasionando la aparicion de

nuevas interacciones. Los insectos ectoparasitos enfrentan la reduccion en la probabilidad
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de encuentro con un huésped especifico, obligdndolos a adaptarse a los huéspedes
disponibles, ocasionado una disminucion de la especializacion de estos hacia sus huéspedes
originales (Hernandez-Martinez et al., 2019). Por lo tanto, el objetivo del presente estudio
es evaluar los patrones de las redes de interaccion murciélagos y sus insectos ectoparasitos
en sitios que presenten diferentes tipos de manejo. Uno de los sitios ha presentado menos
manejo, y se espera que la red de interaccion presente una riqueza y abundancia mayor
tanto de especies de murciélagos como de insectos ectoparasitos, una alta especializacion

entre sus interactuantes y una formacién de médulos menos especificos.
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HIPOTESIS

Las comunidades de murciélagos e insectos ectoparésitos se ven afectadas por las
modificaciones en su habitat, principalmente reduciendo su riqueza, abundancia y
prevalencia, trayendo consigo alteraciones en las interacciones en las que éstos participan.
Por lo cual las redes de interaccion murciélago-insectos ectoparésitos se veran igualmente
afectadas y presentaran perdidas de especies, tenderan a ser mas generalistas y presentaran

mddulos de interacciones menos especificos en sitios modificados.

Predicciones

La riqueza y abundancia de especies de murciélagos e insectos ectoparasitos seran altas en

sitios que no presenten modificaciones.

Las especies de insectos ectoparasitos presentaran menos interacciones y estas seran menos

especializadas dentro de la red en sitios donde se ha modificado en habitat.

La formacién de modulos bien definidos dentro de la red coincidird con el grado de

especializacion de los insectos ectoparasitos a sus huéspedes.
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OBJETIVO GENERAL

Evaluar los patrones de las redes de interaccion murciélago-insectos ectoparasitos en sitios

que presenten diferentes tipos de manejo.

Objetivos particulares

Determinar la riqueza y abundancia de murciélagos e insectos ectoparasitos para ambos

Sitios.

Analizar las caracteristicas de las redes de interaccion para cada sitio de muestreo.

10
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CARACTERIZACION DEL AREA DE ESTUDIO
Area de estudio

El estudio fue en el municipio de L&zaro Cardenas, el cual se encuentra ubicado al sureste
del estado de Michoacan. El clima es subhimedo con lluvias en verano, con una
precipitacion de aproximadamente 1,279 milimetros anuales, las lluvias mas intensas se
presentan en los meses de junio a septiembre. Este municipio cuenta con una vegetacion
que estd constituida por Bosque Tropical Caducifolio, Bosque Tropical Subcaducifolio,
Pastizales, Matorral Xeréfilo, Manglar, Palmar, Tular y Carrizal (INEGI, 2009; SEDESOL,
2012) (Figura 1).

Sitios de muestreo

Dentro del municipio de Lazaro Cardenas se seleccionaron dos sitios con una separacion de
11.6 km. (Figura 1). Para conocer el grado de modificacion de ambos sitios se realizé una
caracterizacion de su cubierta forestal. Para esto se consideraron dos tipos de cobertura:
bosque tropical caducifolio y vegetacion secundaria que incluyd cultivos. La
caracterizacion de los sitios se llevo a cabo con imagenes satelitales extraidas de Google
Earth v.7.3.2, en las cuales se trazd una circunferencia de 2500 metros de radio a partir de
los sitios de muestreo, ya que es el rango de movilidad reportado para las especies de
murciélagos reportadas anteriormente en estos sitios y que ha sido utilizada en otros
trabajos (Avila-Cabadilla et al., 2012; Bolivar-Cimé et al., 2018). El grado de modificacién
fue medido con el porcentaje de cobertura forestal presente en los sitios, el cual se definié
como la suma de las areas (m?) de todos los parches que presentaran vegetacion entre el

area total de la circunferencia multiplicado por 100 (Avila-Cabadilla et al 2012).

El primer se encuentra en un sitio dominado por Bosgue Tropical Caducifolio, ya que
estuvo presente en un 80% y s6lo un 20% fue suelo desnudo dentro de la circunferencia de
2500 m de radio. EI Bosque Tropical Caducifolio presentar una marcada estacionalidad con
una temporada de lluviosa de junio a octubre y una estacion seca de noviembre a mayo
(Murphy & Lugo, 1986).
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El segundo se encuentra en un sitio dominado por Cultivos, ya que estuvieron presentes en

un 56.7% y en el resto (43.3%) se observaron zonas con asentamientos humano, cuerpos de

agua y suelos desnudos
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murciélagos e insectos ectoparasitos (puntos rojos). Mapa tomado de INEGI (2009).
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CAPTURA DE MURCIELAGOS Y ECTOPARASITOS
Captura de murciélagos

El trabajo utilizd el material colectado en el proyecto “Ectoparasitos asociados a
murciélagos en el municipio de Lazaro Céardenas, Michoacan.”, en el cual los muestreos se
realizaron mensualmente de diciembre 2016 a marzo 2017, y de mayo y agosto del 2017.
Los meses de abril, junio y julio de 2017 no se muestrearon. Se trabajé durante dos noches
por mes por sitio con una duracion de 4 horas y media, colocdndose 6 redes de niebla de 6
m de largo x 2.5 m de ancho. Los individuos capturados se colocaron en bolsas de manta,
se identificaron con la clave de Medellin et al., 2007. Se tomaron medidas morfométricas,
ademas del sexo, edad y peso con basculas de resorte marca Scheitler de 0 a 600 gr.

Extraccion e identificacion de ectoparasitos

Los murciélagos colectados fueron revisados para extraer los artrépodos ectoparasitos que
se encontraron entre el pelaje, alas, patas y orejas. Los ejemplares se retiraron con pinzas de
punta fina y se colocaron en tubos Eppendorf con alcohol al 70%; posteriormente se

etiquetaron con el nimero que correspondia al individuo.

Los Dipteros colectados fueron colocados en cajas de Petri con arena y alcohol para una
mejor manipulacién durante su identificacion y fueron observados al Microscopio
estereoscopico (Zeiss Stemi 2000) siguiendo las claves de (Wenzel, 1976). Todos los
ectoparasitos colectados fueron identificados en el Laboratorio de Espeleobiologia vy
Acarologia de la UNAM, campus Juriquilla, Querétaro, y fueron depositados en la
coleccion Morales Malacara. Alojada en el Laboratorio de Espeleobiologia y Acarologia de

la Facultad de Ciencias campus Juriquilla, UNAM.
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PROCESAMIENTO DE DATOS

Se evalud la riqueza y abundancia de las especies de murciélagos e insectos ectoparésitos
para ambos sitios de muestreo. Ademas se calcularon los indices parasitologicos como
prevalencia (nimero de murciélagos infestados/nimero de murciélagos examinados),
intensidad media (nimero de ectoparasitos/nimero de murciélagos examinados) siguiendo
los criterios de (Bush et al., 1997). Los indices mencionados anteriormente fueron
calculados con el programa Quantitative Parasitology (QPweb) v 1.0.14 (Reiczigel et al.,
2019).

Analisis de redes de interaccion

Se realizaron matrices donde las especies de murcielagos fueron colocadas en las filas,
mientras que las especies de ectoparasitos se colocaron en las columnas. Se generaron redes
de interaccion tipo bipartitas, esto debido a que se tienen dos grupos de organismos (i.e.
murciélagos y ectoparasitos). Se graficaran los nodos que representan a los murciélagos
(i.e. huéspedes) y los nodos que representan a ectoparasitos, conectados con lineas que
representan las interacciones entre ellos y el grosor de estas representa la intensidad de la
interaccion (Strogatz, 2001; Bascompte & Jordano, 2007; Farine & Whitehead, 2015;
Poisot et al., 2016). Para evaluar los patrones de las redes de interaccion murciélago-

ectoparasito se calcularon las siguientes meétricas para ambos sitios:

e Conectancia: Se refiere a la proporcion de interacciones registradas en relacion al
namero total de interacciones potenciales, toma valores de 0 (no conectado) a 1
(todas estan interactuando entre si). Los enlaces potenciales se obtienen de
multiplicar la riqueza de especies de murciélagos (LL) y la riqueza de especies de
ectoparasitos (HL).

e Especializacion (H2): Indica que tan especialistas son las especies de ectoparasitos
dentro de la red, mientras el valor de especializacion se acerque a 1 la red es mas
especializada y mas cerca de 0 es menos especializada.

e Modularidad: Determinar la existencia conjuntos de especies que se encuentren

estrechamente conectados formando médulos (Fortuna et al., 2010). Esta medida
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fue calculada con el algoritmo QuanBimo con 1E6 pasos (Dormann & Strauss,
2014).

Se realizaron modelos nulos, para evaluar si nuestro valor de Modularidad (Q) esta dado
por procesos al azar (Vilchis, 2000). Para estos modelos se utilizé el algoritmo de
(Patefield, 1981) con 1000 redes simuladas. Para esto se utilizd el método r2d donde las
celdas de las matrices de interaccion se reacomodan al azar, mientras que los marginales se
mantienen intactos ( Gotelli & Graves, 1996; Dormann et al., 2009). Después de obtener
los mddulos dentro de la red se determiné el papel funcional de las especies de murciélagos
y ectoparasitos dentro y fuera de estos (Olesen et al., 2007). Se calcul6 la contribucion de
cada especie tanto de murciélagos como de ectoparasitos dentro de los modulos (z) y entre
maodulos (c) (Dormann & Strauss, 2014). Los valores de z y de ¢ fueron posteriormente
graficados. Los puntos de corte incluyeron el 80% de los datos para cada variable. Para
clasificar a las especies de murciélagos y ectoparasitos en los roles de hub de médulo, hub

de red, especies periféricas y especies conectoras (Olesen et al., 2007).

Las “especies hub de modulo” son aquellas que estan interactuando con muchas especies
dentro de su modulo; esto nos indicaria especies generalistas pero solo dentro de su
modulo. “Especies hub de red” son especies que actuan como conectores de modulos y
ademas son especies altamente generalistas dentro de su modulo. “Especies conectoras” se
encuentran presentes en dos o mas modulos, estas nos indicarian especies generalistas
dentro de la red, las “especies periféricas” son especies especialistas que tienen pocas
interacciones y solo con especies dentro de su moédulo (Olesen et al., 2007; Bellay et al.,
2013).

Ademas se realizaron redes de interaccion para los meses muestreados, esto para observar
si hay una variacion a lo largo del periodo de muestreo en cuanto a la presencia de los
interactuantes. Todos los analisis se realizaron en el paquete bipartite (Dormann et al.,
2008) para R version 3.2.4
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RESULTADOS

Riqueza y abundancia de murciélagos vy ectoparasitos

Se realizaron seis muestreos obteniendo una riqueza de 7 especies de murciélagos
interactuando con 12 especies de insectos ectoparasitos en el sitio de Bosque. El sitio
Cultivado tuvo 7 especies de murciélagos y 11 especies de insectos ectoparasitos (Figura
2). En cuanto a la abundancia de murciélagos e insectos ectoparasitos en el Bosque se
capturaron 108 y 321 individuos respectivamente. Mientras que para el sitio Cultivado se
capturaron 55 individuos de murciélagos y 176 individuos de insectos ectoparasitos.

indices parasitologicos

En el sitio del bosque la prevalencia vario de 2.9 a 66.7 y la intensidad media de 1 a 5.4.
Las prevalencias mas bajas se detectaron para Trichobius uniformis y Megistopoda proxima
parasitando a Glossophaga soricina y las mas altas para las especies Trichobius
sphaeronotus y Nycterophilia coxata parasitando a Leptonycteris yerbabuenae,
Megistopoda proxima estuvo parasitando a Sturnira hondurensis y Strebla wiedemanni y
Trichobius parasiticus parasitando a Desmodus rotundus. Por otro lado para el sitio
Cultivado los valores de prevalencia variaron de 2 a 46.2 y una intensidad de infestacion
del a 7. Las prevalencias mas bajas se detectaron para Trichobius uniformis y
Paraeutenodes longipes parasitando a G. soricina y la mas alta para la especie Trichobius

sphaeronotus parasitando a Leptonycteris yerbabuenae (Tabla 1, ANEXO).
Analisis de red murciélagos-ectoparasitos

Métricas de la red

Conectancia: En la red del bosque se tenia un esperado de 84 interacciones potenciales, de
las cuales sOlo se reportaron 17. Se registré una conectancia baja de 0.21, esto indica que
s6lo ocurrieron 21% de los enlaces potenciales. En el caso del sitio cultivado se esperaban
77 interacciones, de las cuales solo se observaron 26. Esto nos dio un valor de 0.33, lo cual

quiere decir que ocurrieron solo 33% de las interacciones potenciales (Figura 2).
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Especializacion: La red del bosque tuvo un valor de especializacion de 0.96, donde se

observo que 8 de las 12 especies de insectos ectoparasitos interactuaron con sélo una
especie de murciélago, como son Metelasmus pseudopterus (Meps) y Aspidoptera
phillostomatis (Asph) con Artibeus jamaicensis (Arja); Strebla wiedemanni (Stwi) y
Trichobius parasiticus (Trpa) con Desmodus rotundus; Trichobius uniformis (Trun) y
Trichobius dugesii (Trdu) con Glossophaga soricina; Trichobius sphaeronotus (Trsp) con
Leptonycteris yerbabuenae (Leye); Aspidoptera delatorrei (Asde) con Sturnira parvidens
(Stpa) (Figura 2a). En cambio en el sitio cultivado se observo una especializacion de 0.70 y
sOlo el insecto ectoparasito Trichobius sphaeronotus (Trsp) interactué con una Unica

especie de murcielago Leptonycteris yerbabuenae (Leye) (Figura 2b).

17



Cardona-Orozco 2020

Leye

Dero

Arja

Arli
Glso

Stpa
Stho

Nyco

Trsp

Trpa

Mear

Stwi

Parl
Asph

Mepr
Trdu

Asde
Meps
Trun

b)

Leye

Arja

Glso

Glmo

Stho

Arli

Stpa

Nyco

Trdu

Mear

Patl

Trsp

Trun

Asph

Mepr

Tryu

Asde
Parl

Figura 2. Redes de interaccion bipartita de murciélagos-insectos ectoparasitos, las barras azules
representan a las especies de murciélagos y las barras amarillas las especies de insectos
ectoparasitos, el grosor de las barras representa la abundancia de las especies ordenadas de
manera decreciente. Las lineas grises representan las interacciones entre las especies y el grosor
de estas su frecuencia. (a) Red del Bosque y (b) Red del sitio Cultivado.
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Modularidad

Los valores de Modularidad indicaron que ambos sitios son similares. El bosque registr6 un
valor de Q= 0.62, mientras que en el sitio cultivado se observo un valor de modularidad de
Q=0.63. En ambos sitios se formaron 4 mddulos que difirieron en la composicién de

especies (Figura 3 y Figura 5).

En el Bosque el primer modulo esta compuesto por la especie de murciélago Leptonycteris
yerbabuenae (Leye) con las especies de dipteros ectoparasitos Trichobius sphaeronotus
(Trsp), Nycterophilia coxata (Nyco). En el segundo médulo se agrup6 la especie de
murciélago Desmodus rotundus (Dero) con las especies de dipteros ectoparasitos Strebla
wiedemanni (Stwi) y Trichobius parasiticus (Trpa). En el tercer modulo se agruparon las
especies de murciélagos Artibeus jamaicensis (Arja) y Artibeus lituratus (Arli) con las
especies de dipteros ectoparasitos Megistopoda aranea (Mear), Aspidoptera phyllostomatis
(Asph), Paraeuctenodes longipes (Parl), Metelasmus pseudopterus (Meps). En el Gltimo
modulo se agruparon las especies de murciélagos Sturnira hondurensis (Stho), Sturnira
parvidens (Stpa) y Glossophaga soricina (Glso) con las especies de dipteros ectoparasitos
Trichobius uniformis (Trun), Trichobius dugesii (Trdu), Aspidoptera delatorrei (Asde) y
Megistopoda proxima (Mepr). Se observd que las especies de murciélagos en 3 de los 4
mddulos estan agrupados en relacién a su género, a excepcion del Gltimo modulo donde la
especie de murciélago G. soricina se encuentra agrupado con las especies del género

Sturnira, interactuando con la especie de insecto ectoparasito M. proxima (Figura 3).

Con relacion al papel funcional de las especies en la red de Bosque, se observd que la
especie de diptero ectoparasito N. coxata era una especie conectora. Este papel es el
resultado del ectoparasito interactuando con dos especies de murciélago (L. yerbabuenae y
A. lituratus) pertenecientes a diferentes mddulos. Mientras que la especie de diptero
ectoparéasito M. proxima se observé como una especie hub de modulo, interactuando tanto
con especies de su mismo modulo como con especies de otros mddulos, pero con menor
frecuencia. La mayoria de las especies de insectos ectoparasitos (10) y todas las especies de
murciélagos (7) se encontraron desempefiando el papel de especies periféricas en la red
(Figura 4).
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En el caso del sitio Cultivado en el primero modulo se agruparon las especies de
murciélagos Sturnira hondurensis (Stho) y Sturnira parvidens (Stpa) con las especies de
dipteros ectoparésitos Aspidoptera delatorrei (Asde), Megistopoda proxima (Mepr) y
Aspidoptera phyllostomatis (Asph). En el segundo mddulo se agruparon las especies de
murciélagos Glossophaga morenoi (GImo) y Glossophaga soricina (Glso) con las especies
de dipteros ectoparasitos Trichobius uniformis (Trun), Trichobius dugesii (Trdu) y
Paraeuctenodes longipes (Parl). En el tercer mddulo se agrupan las especies de
murciélagos Artibeus jamaicensis (Arja) y Artibeus lituratus (Arli) con la especie de
dipteros ectoparéasitos Megistopoda aranea (Mear) y Paratrichobius longicrus (Patl). En el
cuarto modulo se agrupa la especie de murcielago Leptonycteris yerbabuenae (Leye) con
las especies de ectoparasitos Trichobius yunkeri (Tryu), Trichobius sphaeronotus (Trsp) y
Nycterophilia coxata (Nyco). Aqui las especies de murciélagos se agruparon en relacion a

su genero en los cuatro mddulos formados (Figura 5).

En cuanto al papel funcional los mddulos del sitio Cultivado fueron mas complejos, ya que
se tuvieron mas especies tanto de insectos ectoparasitos como de murciélagos interactuando
fuera de los modulos. Las especies de dipteros ectoparasitos A. phyllostomatis y T.yunkeri y
las especies de murciélagos A. jamaicensis y G. soricina desempefiaron el papel de especies
conectoras, presentando interacciones con especies de murcielagos e insectos ectoparasitos
de diferentes modulos respectivamente. En el caso de la especie de diptero ectoparasito M.
proxima, desarrolla el papel de especie hub de mddulo, interactuando con mayor frecuencia
con especies dentro de su propio modulo. En cuanto a las especies periféricas solo ocho
insectos ectoparasitos y cinco especies de murciélagos pertenecieron a esta categoria
(Figura 6).

Los resultados de los modelos nulos indicaron que los valores de modularidad para ambos

sitios fueron valores mas altos que los esperados de un proceso al azar.
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Figura 3. Mddulos generados en la red bipartita de murciélagos-insectos
ectoparasitos en el Bosque.
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Figura 4. Papel funcional dentro de la red modular del Bosque. Los tridngulos en color
amarillo representan las especies de insectos ectoparasitos y los circulos azules representan

las especies de murciélagos.
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Figura 6. Papel funcional dentro de la red modular del sitio Cultivado. Los triangulos en
color amarillo representan las especies de insectos ectoparasitos y los circulos azules

representan las especies de murciélagos.
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Interacciones murciélagos- insectos ectoparasitos a lo largo del muestreo

A lo largo del periodo de muestreo se observé que en el sitio de Bosque tanto el nimero de
especies de murciélagos como de insecto ectoparasitos incremento, por lo cual también se
observd un aumento en nimero de interacciones con el tiempo. En los meses de febrero y
marzo se observé una disminucion en los interactuantes, aumentando nuevamente en
agosto. Presentando ademas especies de insectos ectoparasitos exclusivos como es el caso
de Leptonycteris yerbabuenae (Leye) y su insecto ectoparasito Trichobius sphaeronotus
(Trsp) y Desmodus rotundus (Dero) y sus dipteros ectoparasitos Strebla wiedemanni (Stwi)
y Trichobius parasiticus (Trpa). En el mes de mayo no se tuvieron capturas de murciélagos
(Figura 7).

En cuanto al sitio Cultivado se observo un patron contrario ya que en los primeros meses de
muestreo (diciembre y enero) la riqueza de interactuantes era baja, por lo cual las
interacciones también eran pocas. Se presentd sola una especie de insecto ectoparasito
exclusivo a su huésped, el cual fue Trichobius sphaeronotus parasitando a Leptonycteris
yerbabuenae y se observaron especies de insectos ectoparasitos interactuando con varios

huéspedes (Figura 8).
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Figura 7. Redes de interacciéon murciélagos-insectos ectoparasitos por mes de muestreo en el sitio de Bosque (en el mes de mayo no se tuvieron capturas
de murciélagos). Las barras de color azul representan a las especies de murciélagos y las barras amarillos a los insectos ectoparasitos, las lineas de color
gris representan las interacciones entre ambas y el grosor de estas la frecuencia.
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Figura 8. Redes de interaccion murciélagos-insectos ectoparasitos por mes de muestreo en el sitio de Cultivo. Las barras de color azul representan a las
especies de murciélagos y las barras amarillos a los insectos ectoparasitos, las lineas de color gris representan las interacciones entre ambas y el grosor de

estas la frecuencia.
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DISCUSION

Ambas redes de interaccion tuvieron la misma riqueza de murciélagos, pero no fue asi en el
caso de las especies de insectos ectoparasitos. En el sitio del bosque la mayor riqueza de
insectos ectoparasitos puede ser debido a la mayor abundancia de huéspedes colectados, ya
que anteriormente se ha observado que las comunidades de murciélagos que presentan una
mayor cantidad de individuos tienen una mayor probabilidad de encuentro y transmision
con los insectos ectoparasitos (Arneberg, 2002; Mbora & McPeek, 2009; Hussain et al
2013; Franca et al., 2013; Poulin, 2010).

En el sitio de bosque las especies de murciélagos Leptonycteris yerbabuenae, Desmodus
rotundus y Sturnira hondurensis fueron las que presentaron una mayor prevalencia de sus
insectos ectoparésitos. Se ha observado anteriormente que estas especies de murciélagos
suelen refugiarse en sitios de percha permanentes como cuevas ( Trajano, 2012; Cortés-
Delgado & Sosa, 2014; Martinez-Coronel et al., 2014), los cuales favorece la prevalencia
de los insectos ectoparasitos sobre sus huéspedes (Komeno & Linhares, 1999; Eriksson et
al., 2011; Cuxim-Koyoc et al., 2015).

Como se esperaba la red de interaccion del bosque presenté un valor alto de especializacion
y la formacion de mddulos especificos con la presencia en su mayoria de especies de
insectos ectoparasitos periféricas dentro de la red. Teniendo que la mayoria de los insectos
ectoparasitos se encontraban interactuando con una sola especie de murciélago, tal es el
caso de Leptonycteris yerbabuenae y sus ectoparasitos Trichobius sphaeronotus y
Nycterophilia coxata s6lo se capturaron en los primeros meses de muestreo en los cuales
también se reportd la mayor cantidad de interacciones. La especie de ectoparéasito
Trichobius sphaeronotus colectada en este murciélago ha sido reportada anteriormente
como caracteristica del género Leptonycteris (Guerrero & Morales-Malacara, 1996; Cuxim-
Koyoc et al., 2018), por lo que se podria suponerse que la razon por la cual no se volvieron
a colectar en alguna otra especie de murciélago es porque estan migrando con su huésped.
En el caso de Nycterophilia coxata no se ha reportado como especifica a esta especie, pero

se observa el mismo patrén.
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Algo similar se obtuvo con la especie Desmodus rotundus y sus ectoparasitos Trichobius
parasiticus y Strebla wiedemanni los cuales se colectaron solo en esta especie de
murciélago. Estas especies de ectoparasitos han sido reportadas con altas prevalencias en
Desmodus rotundus (Claps et al., 2005; Rojas et al., 2008; Eriksson et al., 2011; Duran et
al., 2017), lo cual nos sugiere que estos ectoparésitos al igual que los anteriores son

especificos a su huésped y se mueven con él.

En cuanto a los médulos formados dentro de la red, se obtuvo el mismo patrén que en
trabajos previos, como fue la formacion de mddulos de murciélagos especificos en su
mayoria pertenecientes al mismo género, interactuando con insectos ectoparasitos similares
con mayor fuerza dentro de los modulos (periféricas) y pocas especies fuera de estos
(conectoras) (Bellay et al., 2013; Fagundes et al., 2017; Duran et al., 2017).

Se observd que la modificacion del habitat no solo afectd la abundancia y prevalencia de
las especies de insectos ectoparasitos, sino que también la abundancia de la comunidad de

murciélagos y los patrones en las redes de interaccion entre estos.

En cuanto al sitio Cultivado se obtuvieron valores bajos en la abundancia de murciélagos,
esto debido a la disminucion en la calidad, disponibilidad y accesibilidad de alimento y
sitios de percha (Medellin et al., 2000; Roncancio & Estévez, 2007; Castro-Luna &
Galindo-Gonzalez, 2012; Bolivar-Cimé et al., 2018), lo cual reduce potencialmente el

namero de individuos presentes en las comunidades de murciélagos.

Ademas de valores bajos de abundancia y prevalencia en los insectos ectoparasitos sobre
los murciélagos. Esto influenciado por la seleccion y fidelidad de los murciélagos a sus
sitios de percha ( Presley 2011; Tlapaya-Romero et al., 2015; Colin-Martinez et al., 2018),
donde murciélago que se encuentran perchado en sitios temporales tienden a tener una
menor probabilidad de encuentro e infestacion de insectos ectoparasitos. Estas perchas
temporales se encuentran principalmente en sitios con cambios antropogénicos y no
presentan las condiciones adecuadas para el desarrollo y proteccidn de los insectos
ectoparasitos (Komeno & Linhares, 1999; Ter Hofstede & Fenton, 2005; Patterson et al.,
2007; Eriksson et al., 2011; Moura De Souza Aguiar & Antonini, 2011; Bolivar-Cimé et

al., 2018), por lo cual se ha observado una disminucién en las abundancias y prevalencias
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de los insectos ectoparasitos sobre los murciélagos (Pilosof et al.,, 2012; Barbier &
Graciolli, 2016; Urbieta et al., 2018).

Como se esperaba el sitio Cultivado presentd una menor especializacion entre sus
interactuantes  observando solamente a Trichobius sphaeronotus parasitando
exclusivamente a Leptonycteris yerbabuenae, lo cual nos podria estar confirmando que esta
especie de ectopardsito se encuentra en movimiento con su huésped adn en sitios con
cambios antropogeénicos. Mientras que en el caso del resto de los insectos ectoparasitos y
murciélagos se observaron varias interacciones entre éstos como es el caso de Glossophaga
soricina y G. morenoi siendo parasitados por Nycterophilia coxata la cual se ha reportado
en varios huéspedes de diferentes familias (Frank et al., 2014; Lira-Olguin et al., 2015;
Cuxim-Koyoc et al., 2018); Trichobius dugessi, Trichobius uniformis como especie
caracteristica de la especie (Cuxim-Koyoc et al., 2015), Aspidoptera delatorrei y
Megistopoda proxima como especies principalmente reportadas para el género Sturnira
(Autino et al., 2009; Cuxim-Koyoc et al., 2015). Estas asociaciones entre insectos
ectoparasitos y huéspedes parasitados como opciones secundarias, podrian estar explicando

los valores bajos en la especializacion dentro de la red.

Adema se obtuvo la formacién de mddulos menos definidos con especies de insectos
ectoparésitos tanto periféricas (dentro de los modulos) como conectoras (fuera de los
maddulos). Lo anterior esta relacionado principalmente con la reduccion de recursos como
por ejemplo, los sitios de percha. Esta reduccion fomenta la formacion de colonias de
murciélagos multiespecificas y el uso de refugios temporales, disminuyendo la probabilidad
de encuentro de los insectos ectoparasitos con sus huéspedes originales obligandolos a
parasitar los huéspedes disponibles, por lo que estos cambios ocasionan la aparicion de
nuevas interacciones que antes no se daban y disminuyendo la especializacién de los
insectos ectoparasitos hacia sus huéspedes ( Dick & Patterson, 2007; de Vasconcelos et al.,
2016;Urbieta et al., 2018; Hernandez-Martinez et al., 2019)

De manera general se obtuvo que la riqueza de especies de murciélagos no se vio afectada
por los cambios antropogénicos, aunque si se obtuvieron valores bajos tanto en la riqueza
como en la prevalencia de los insectos ectoparasitos, en cuanto a la abundancia ambos

interactuantes presentaron valores bajos. Ademas, se obtuvieron menos especies de insectos
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ectoparasitos especificos y en si un mayor nimero de especies interactuando con varios
huéspedes, formando grupos menos especificos. Estos patrones de interaccion entre
murciélagos e insectos ectoparasitos pueden estar muy fuertemente guiados por las
condiciones locales que cada sitio presenta como resultado de los tipos de manejo, donde la
modificacion del hébitat puede haber reducido el nimero de individuos de murciélagos
debido a la disminucion de la calidad, disponibilidad y accesibilidad de alimento y sitios de
percha y por ende el namero de individuos de insectos ectoparéasitos, disminuyendo la
probabilidad de encuentro entre estos y sus huéspedes y fomentando las relaciones

secundarias entre estos.

Por ultimo el presente estudio es el primero en estudiar las relaciones entre murciélagos y
sus insectos ectoparasitos en el municipio de Lazaro Cardenas, Michoacan. Ademas de ser
uno de los pocos en analizar el efecto de las modificaciones del habitat sobre las
interacciones entre murcielago-insectos ectoparasitos y los patrones en las redes de

interaccién entre éstos.
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CONCLUSIONES

Los cambios antropogénicos afectan la relacién entre los murciélagos y sus insectos

ectoparasitos de diversas maneras entre las cuales se obtuvieron:

> Riqueza, abundancia y prevalencias de insectos ectoparésitos bajas en los
murciélagos.

» Baja abundancia en la comunidad de murciélagos.

» Pocas especies de insectos ectoparasitos especializados a un huésped y por ende la
formacion de grupos menos especificos dentro de la red.
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Tabla 1. Especies de Murciélagos e insectos ectoparasitos colectado en Lézaro Cardenas, Michoacan, con parametros

parasitoldgicos: Infectados (1), Prevalencia 95% (P) e Intensidad media (IM), especies de murciélagos colectados (N), no se

encuentran en el sitio (*).

MURCIELAGOS/ECTOPARASITOS

Artibeus jamaicensis (Arja)
Megistopoda aranea (Mear)
Aspidoptera phyllostomatis (Asph)
Paratrichobius longicrus (Patl)
Metelasmus pseudopterus (Meps)

Artibeus lituratus (Arli)
Trichobius dugesii (Trdu)

Paratrichobius longicrus (Patl)
Nycterophilia coxata (Nyco)
Megistopoda proxima (Mepr)

Sturnira hondurensis (Stho)
Aspidoptera delatorrei (Asde)

Megistopoda proxima (Mepr)
Megistopoda aranea (Mear)
Aspidoptera phyllostomatis (Asph)

Sturnira parvidens (Stpa)

64

26

11

N O ©

*

= = o

*

X DN

BOSQUE
P (%)

20.3 (0.113-0.322)
14.1 (0.066-0.250
12.5 (0.056-0.232)
3.1(0.004-0.108)

*

19.2 (0.066-0.394)
3.8 (0.001-0.196)
3.8 (0.001-0.196)

*

66.7 (0.094-0.992)

*

*

42

1.85
1.67
1.25

*
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59

 %F W * OO N ©
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P (%)

9.3 (0.043-0.169)
2.1 (0.003-0.073)
6.2 (0.023-0.130)

*

6.2 (0.002-0.302)
18.8 (0.040-0.456)

*

*

3.4 (0.004-0.117)
5.1 (0.011-0.141)
3.4 (0.004-0.117)
8.5 (0.028-0.187)

5.33
2.5

1.33
2.5
1.8



Aspidoptera delatorrei (Asde)
Megistopoda proxima (Mepr)

Desmodus rotundus (Dero)
Strebla wiedemanni (Stwi)
Trichobius parasiticus (Trpa)

Glossophaga morenoi (Glmo)
Trichobius yunkeri (Tryu)
Trichobius uniformis (Trun)
Trichobius dugesii (Trdu)
Paraeuctenodes longipes (Parl)

Glossophaga soricina (Glso)
Aspidoptera delatorrei (Asde)

Trichobius uniformis (Trun)
Trichobius dugesii (Trdu)
Nycterophilia coxata (Nyco)
Megistopoda proxima (Mepr)
Paraeuctenodes longipes (Parl)

Leptonycteris yerbabuenae (Leye)

Trichobius yunkeri (Tryu)
Trichobius uniformis (Trun)
Trichobius sphaeronotus (Trsp)
Trichobius dugesii (Trdu)
Nycterophilia coxata (Nyco)

20

34

107
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* =

23
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27.3 (0.060-0.610)

35 (0.154-0.592)
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*

2.9 (0.001-0.153)
11.8 (0.033-0.275)

*

2.9 (0.001-0.153)

*

*

*

21.5 (0.141-0.305)

*

35.5 (0.265-0.454)

43

15
2
0
2.86
5.44
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*
*
*
*
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*
1
15
*
1
*
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*
*
2.78
*
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16.7 (0.004-0.641)
16.7 (0.004-0.641)

2.9 (0.001-0.153)
8.8 (0.019-0.237)
20.6 (0.087-0.379)
2.9 (0.001-0.153)

4.08 (0.004-0.117)
2 (0.001-0.109)
10.2 (0.034-0.222)
6.12 (0.040-0.230)

*

2 (0.001-0.109)

7.7 (0.002-0.360)
7.7 (0.251-0.808)
46.2 (0.192-0.749)
7.7 (0.002-0.360)
53.8 (0.251-0.808)

1.4
1.5

2.5

4.29



