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INTRODUCCION 10 

.Antecedentes.- Uno de los grupos más importantes y va

riados de vertebrados de los cuales no se ha hecho un estu-

dio detallado en cuanto a las correlaciones fisioT6gicas y -

los hábitos alimenticios, es el de los murci~lagos (clase 

Chiroptera; McNab, 1982). En este trabajo se analiz6 cuál es 

la variación funcional de las disacaridasas (enzimas intesti 

nales responsables de la hidr6lisis de disacáridos) entre al 

gunas especies de murci~lagos, pertenecientes a la superfami 

lia Phyllostomoidea, con diferentes hábitos alimenticios: -

nectarívoros Glossophaqa soricina handleyi Webster y Jones -

Leptonycteris sanborni Hoffmeister, un insectívoro Pterono-

tus personatus psilotis Dobson y los frugívoros Sturnira Li

lium parvidens Goldman y Artibeus jamaicensis triomylus 

Handley. 

Las disacaridasas son las enzimas intestinales encarg~ 

das de hidrolizar los disacáridos en azúcares simples (mono

sacáridos) para su posterior transporte (Alpers, 1987). Se

encuentran localizadas en la mucosa intestinal, en la membr~ 

na de los enterocitos (Gray, 1975; Grane, 1975). Weidenhogen 

(en Vonk y Western, 1984), reconoce 5 grupos principales: al 

fa y beta- glucosidasas, alfa y beta-galactosidasas y beta

fructosidadas; es co~ún que los animales presenten más de un 

grupo de enzimas y ~stas a su vez hidrolizan más de un sus--
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trato. A nivel funcional, las disacaridasas se agrupan de 

acuerdo al sustrato que hidrolizan en: Maltasa, Sacarasa, -

Lactasa, Trehalasa e Isomaltasa (alfa-dextrinasa) (Stryer, -

1981; Castro, 1985; Gray, 1975; Vonk y Western, 1984). 

Los disacáridos son una fuente común e importante de -

energía para los vertebrados (Stryer, 1981). Se pueden inge

rir directamente en la dieta (sacarosa, lactosa, trehalosa)

o pueden ser producto de la hidrólisis de pol isacáridos como 

el almidón y el glicógeno (maltosa e isomaltosa; Alpers,--

1987). Su distribución comprende tanto plantas como animales 

(Vonk y Western, 1984). Los polisacáridos, almidón y glicóg~ 

no, son material importante de reserva en plantas y animales, 

la trehalosa aparece en algas y es una reserva energética en 

levaduras y hongos, aunque sólo se conoce en Selaginella sp, 

entre las plantas vasculares (Hawker, 1985); su principal -

fuente dentro de los animales son los insectos, constituyen

do un azúcar importante de la hemol infa (Wyatt, 1967). La s~ 

carosa desarrolla un papel importante como carbohidrato de -

transporte en el floema de las plantas y está presente en -

frutos, néctar y algunas raíces (Lee, y Col., 1970). Un dis~ 

cárido poco común es la lactosa. Su única fuente natural es

la leche de algunos mamíferos (Raiha, 1981). 

La gran variedad de hábitos alimenticios es probable-

mente la causa de que entre los vertebrados la actividad de-
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las disacaridasas sea muy heterogénea. Es posible argumentar 

que existe una correlación entre la actividad de cierta enzi 

ma y los hábitos alimenticios de una especie (Kretchmer, --

1981; ~1.artínez del Río y Stevens, 1988). Así, la trehalasa

se encuentra distribuida entre la mayoría de los mamíferos,

aunque su actividad varía con la dieta. Entre los marsupia-

les todos la presentan a excepción del koala (Phascolarctos

cinereu~; Kerry, 1969) que es fundamentalmente herbívoro; -

dentro de los Euterios esta enzima tiene actividad en: prim~ 

tes, roedores, lagomorfos, carnívoros, perisodáctilos, artio 

dáctilos y proboscídeos. Dos especies de felidos (Felis ca-

tus, Pantera_leo), carecen de trehalasa (Hore y ~1esser, 1968). 

En el orden Pinnipedia, que son principalmente carnívoros e~ 

ta enzima carece de actividad en las especies examinadas ha~ 

ta ahora (Vonk y Western, 1984; Kerry y Messer, 1968). La-

trehalasa está presente en la tortuga (Testudo hermanii) y

en el largarte (Alligator mississipiensis; Zoppi y Shmerling 

1969; Martínez del Río y Stevens, 1988). Todas las aves exa

minadas hasta la fecha carecen de trehalasa o muestran acti

vidad trasa, probablemente sin importancia funcional (Zoppi-

Y Shmerling, 1969; Martínez del Río y Stevens, 1989; Martí-

nez del Río y Hernández, datos no publicados). 

Entre los primates estudiados la actividad de sacarasa 

fue mayor que para cualquier otra enzima a excepción de la -

maltasa (Welsh y Walker, 1972, 1973). Las aves también pre--
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sentan un patr6n 'muy parecido a los mamfferos frugívoros do~ 

de la actividad de sacarasa es más reducida que la actividad 

de maltasa (Martinez del Río y Hernández, datos no publica-

dos). En el lagarto se encontraron solamente trasas de saca

rasa atribuibles tal vez a la fermentación intraluminal .por

bacterias intestinales. Vesículas de membranas del"enteroci

to no presentan actividad (Martfnez del Río y Stevens, 1988}. 

En vista de que la lactosa es un azúcar que se produ-

ce en la leche de los mamíferos, es muy raro encontrar acti

vidad de lactasa en cualquier otro grupo de vertebrados - -

(R~ihl, 1981). Dentro de los mamíferos, es muy co~ún encon-

trar que la actividad de lactasa varía de acuerdo al desarro 

llo del individuo; siendo mayor en el período de amamanta--

miento y decreciendo después del destete (Rubino, et al.,-

l9ó4). Existen otros mamíferos que carecen de actividad de -

la enzima quizá por carecer del azúcar dentro de su leche, -

entre ellos se cuenta el orden de los Pinnipedos: focas--

(Arctocephalus tasmanicus, A. forsteri y Mirounga leonina) y 

leones marinos (Zalopus californianus) (Zoppi y Shmerling, -

1969; Vonk y Western, 1984). 

Generalmente, una elevada actividad de las disacarida

sas puede sugerir una especializaci6n en los hábitos alimen

ticios de algunos vertebrados (Karasov, y col., 1985). Sin -

embargo, la ausencia de cualquiera de las disacaridasas en -
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el tracto d~gestivo impone una restricción a la dieta de los 

animales (M. d~l Rfo y Stevens, 1989). El consumo de disacá

ridos produce severa diarrea osmótica si el individuo carece 

de las enzimas necesarias para hidrolizarlos (Gray, 1981). -

Esto es debido a que los oligosacáridos sin hidrolizar ejer

cen una fuerte presión osmótica en el lúmen intestinal, ---

atraen agua y pasan a la región distal del intestino donde -

son metabolizados por bacterias en fragmentos de 2 ó 3 carbo 

nes. Estos fragmentos no se digieren en esa parte del intes

tino e incrementan la pérdida osmótica de agua. Otros facto

res como el bajo pH dentro del lúmen intestinal ocasionado -

por las bacterias y la distensión de las paredes intestina-

les contribuyen a la diarrea y como consecuencia a la mal ab 

sorción de otros nutrientes (Gray, 1975). 

Justificación.- Como se mencionó anterformente, poco o 

nada es 'lo que se sabe acerca de la actividad de disacarida

sas en Quirópteros. Es de esperarse que tenga una gran vari~ 

bilidad, debido a la diversidad de los hábitos alimenticios

de estos organismos. Existen murciélagos insectfvoros, frugf 

voros, nectarfvoros, ictiófagos, carnfvoros (que se alimen-

tan de pequenos vertebrados) y hematófagos (McNab, 1980). E~ 

ta gran diversidad de hábitos alimenticios puede encontrarse 

en grupos taxonómicam~nte cercanos (e.g. entre g~neros de la 

Superfamilia Phyllostomoidea), lo que facilita la compara--

ción (Hill y Smith, 1984; Honeycutt y Sarich, 1987). Este -~ 
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trabajo pretende ser una aproximación preliminar a la fisio

logfa digestiva de los mutciªlagos. 

Zona de Estudio.- El trabajo fue realizado en las cer 

canías de la Estaci6n de Biología Charnela. En esta región la 

superfamilia de los Phyllostomoideos está bien representada, 

comprendiendo 3 familias, 14 géneros y 20 especies, algunas

de las cuales juegan un papel importante como polinizadoras

de plantas, dispersoras de semillas o reguladoras de pobla-

ciones de diferentes insectos (Hill y Smith, 1984; Ceballos

Y Miranda, 1986). La zona de estudio, comprendida dentro y -

en las cercanías de la Estación de Biologfa Charnela, está lo 

calizada aproximadamente en los 19°30' N y los 105°03' W~ a

menos de 2 kilómetros de la costa del Pacffico dentro del mu 

nicipio de La Huerta, Jalisco, México. La altura promedio es 

de 150 m.s.n.m. y la temperatura promedio anual es d~ 249°C

con máximas promedios que van de los 29.1-32.0°C y mfnimas -

promedio que van de los 14.8-22.9°C (Bullock, 1986). 
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OBJETIVOS: 

Objetivo General.-

Comparar la actividad de disacaridasas intestinales -

en cinco especies de murciélagos con hábitos alimenticios 

contrastante~· y con afinidades filogenéticas estrechas (S~ 

perfamilia Phyllostomoidea; Chiroptera). 

Objetivos Particulares: 

1.1 Calcular y comparar el pH 6ptimo de actividad para Sa

carasa, Maltasa y Trehala~a entre los diferentes orga

nismos. 

1.2 Comparar el cociente de activid~d Maltasa/Sacarasa to

tal entre especies y hábitos alimenticios. 

1.3 Determinar la actividad de Maltasa, Sacarasa y Trehala 

sa a lo largo del intestino. 

1.4 Calcular el Q10 , factor de incremento de una funci6n -

biol6gica al incrementarse la temperatura l0°C, para -

cada especie. 

1.5 Calcular los parámetros cinéticos para la Sacarasa en

cada especie: Vmax' máxima velocidad de hidr6lisis --

cuando el sustrato es saturante y km' constante de Mi

chaelis-Menten, recfprocamente relacionada con la aff~ 

nidad de la enzima por el sustrato. 
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1.6 Hacer una comparaci6n general de actividad de disacari 

dasas entre los Quir6pteros y otros vertebrados • 

.. :.'_ .:·,·· 

··,: 
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MATERIAL Y METODOS 

.Material Biológico: La colecta de los murciélagos se 

hizo con redes japonesas de ne~lina de 2 por 6 m (luz de la

malla 36 mm). Gl~ssophaga soricina handleyi Webster y Jones

(n=4) se colectó entre las 1700 y 1800 hrs. en una alcantari 

lla situada a los 600 mts. del camino de ingreso a la Esta-

ción de Biología, localizado en el Km. 57 de la Carretera Ba 

rra de Navidad-Puerto Vallarta; Pteronotus personatus psilo

tis Dobson (n=4), se colectó entre las 1800 y las 2100 hrs.

en el arroyo Charnela aproximadamente a 200 mts. al oeste de

la carretera_antes mencionada; las tres especies restantes

se colectaron en un platanar propiedad del Ing. Carlos Olivo 

situado a 3 km. al este del km. 62 de la Carretera Barra de

Navidad-Puerto Vallarta. Para Leptonycteris sanborni Hoffme

ister (n=3) se abrieron las redes entre las 1800, y las 2100·-· 

hrs. mientras que para colectar Sturnira lilium parvidens

Goldman (n=4) y Artibeus jamaicensis triomylus Handley (n=2) 

se abrieron entre las 2200 ·y las 0200' hrs. 

Disecciones.- Una vez colectados l·os organismos se -

procedió a llevarlos al Laboratorio, donde se sacrificaron -

por compresióri torácica, diseccionándose inmediatamente de~ 

pués el intestino desde el píloro hasta la proximidad con el 

ano y manteniéndose el intestino todo el tiempo en solución

salina (0.9% NaCl) fría. Una vez disectado el intestino se

procedió a medirlo y a dividirlo en tres regiones que llama-
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mos Proximal (P), Medial (Me) y Distal (D), de tamaño aproxt 

madamente igual, las cuales se abrieron a lo largo para po-

der calcular el área nominal, finalmente cada una de ellas -

se pesó y se almacen6 en Nitrógeno líquido hasta su poste-

rior an5lisis. Todo esto se realizó evitando transcurrie~a -

más de una hora después de haber sacrificado al animal, para 

evitar perder actividad enzimática por desnaturalización ~-

(ver tabla 1 para características generales de cada especie). 

Medición de disacaridasas 

La medición de disacaridasas se hizo utilizando una mo

dificación de los m~todos de Dahlqvist (1984) y Trinder -

(1969). Una descripción detallada de la·metodologfa puede en 

centrarse en Martínez del Río y Co1 ., (1988). A continuación 

se presenta una versión resumida. 

Sus~ratos.- Los distintos disacfridos (grado de reacti

vo) se disolvieron en sol. amortiguadora 0.1 M. Malato/NaOH, 

pH6. La concentración de disacáridos utilizada fue 0.056 M, 

excepto para el cálculo de los parámetros cinéticos de la s~ 

carasa para los cuales s~ usaron concentraciones variables -

(rango 5-200 mM). 



~ 
~ 
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Reactivo para detener/revelar.- Se disuelve un frasco 

de "Trinder-500" (reactivo para determinar glucosa cuantita

tivamente, Sigma Chemical St. Louis Mo.) en 250 ml. sol.--

amortiguadora 0.5 M de Fosfatos (pH 7) y 250 ml de 1 M Tris/ 

HCl, pH?. 

Ensayos: 

El tejido se descongeló y se homogeneizó (Homogeneiza

dor: Ultra Turrax, Mod. SDT 1810, 20000 1/min, Janke and Ku~ 

kel Ca.) en solución salina 0.9% (3ml para P. personatus y_§_. 

soricina, 5 ml. para L. Sanborni y S. lilium y 8 ml. para~· 

jamaicensis). El homogeneizado se diluyó en agua destilada

a concentraciones que permitieran una lectura adecuada y se -

mantuvo en hielo mientras se realizaron los ensayos. La actj_ 

vidad se midió usando un método calorimétrico (Dahlqvist, --

1984; Trinder, 1969; Martínez del Río y Stevens, 1988). El -

ensayo se inició añadiendo 100 ~1 de tejido homogeneizado -

más 100 ~l de sustrato, el cual finalmente quedó a una con-

centración de 0.028 M en sol. amortiguadora 0.05 M de Malato/

NaOH. Esto se incubó por 10 min. a 37°C, después de ese tiem 

po se añadieron 3 ml. de solución para detener y revelar la

reacción, 18 minutos después se procedió a hacer la lectura

de absorbancia en el espectrofotómetro a 505 nm. 

(Spectrophotometer, mod 390, Sequoia Turner). Esta lectura -

de absorbancia se utilizó para calcular los ~moles de activi 
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dad/min, los cuales se estandarizaron a ~moles/[min.cm 2 área 

nominal] o a ~moles/[min.mg] (Karasov y Diamond 1988; ver--

apéndice para estandarización). 

Actividad total.- Con los tejidos homogeizados se pre

paró en un tubo de ensaye P+Me+D=T( Total). Este se utilizó -

con los diferentes sustratos (Maltosa, Sacarosa, Isomaltosa, 

Trehalosa y Lactosa) preparados a concentración de 0.056 M en 

solución amortiguadora 0.1 MMalato/NaOH pH 6.0. 

pH óptimo.- Este se midió en T para sustratos 0.056 M 

de Maltosa, Sacarosa y Trehalosa disueltos en solución amor 

t i g u a dora O . 1 M M a l a t o 1 N a O H. a p ~: e o n r a n g o de 5- 7 . 5 e o n i n ter 

valos de 0.5. 

Zonación.- Se tomó homogeneizado de P,Me,D por separa

do y se hizo el ensayo de cada región con sustrato (Maltosa, 

Sacarosa, Trehalosa y Lactosa) a 0.056Men solución amorti-

gua dora O .1M Mal ato/Na OH a el pH óptimo determina do para ca

da especie. 

Cinética.- Se utilizó Ten Sacarosa con diferentes co~ 

centraciones (rango de 5-200 mM) en solución amortiguadora -

0.1 M Malato/NaOH a el pH óptimo de cada especie. Para obte

ner los parámetros cinéticos los datos se ajustaron a ecua-

ciones de Michaelis-Menten. 
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en donde V es la velocidad de reacción, S la concentraci6n -

de sustrato, Vmax la velocidad máxima de reacción cuando la

concentración de sustrato es saturante y km es la constante

de Michaelis relacionada de un modo recíproco con la afini-

dad de la enzima por el sustrato (Segel, 1976). 

010 .- El 010 de una función biológica es el factor por 

el que se incrementa esta función al incrementarse la tempe

ratura en 10°C (Hill, 1976). Esta variable se determinó pa

ra la sacarasa en cada una de 1as especies usando homogeniz~ 

do T, en sustrato 0.056 M en sol. amortiguadora 0. 1M Malato/

NaOH a pH óptimo, la variación de temperatura estuvo entre -

un rango de 24 y 46°C con intervalos de 5°C aproximadamente. 

Para estimar Q10 se usó la pendiente (m) de la curva 1n (ac

tividad)-temperatura en la zona en que ésta es 1 ineal. La re 

lación utilizada fue la siguiente: 

Q1 O e ( 10 .m-) 

Cabe hacer notar que para cada ensayo se hizo un Patr6n 

("blank") y dos repeticiones (Dahlqvist, 1984; Trinder, 1969; 

Martínez del Río y Stevens, 1988). Ensayos preliminares con

aves demuestran que la replicabilidad de la técnica es sufi

cientemente buena como para que dos ensayos sean suficientes 
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(Martínez del Río y Hernández, datos no publicados). 

Estandarización.- La actividad de enzimas intestinales 

se estandariza comúnmente por mg. de proteína de mucosa in-

testinal (Kerry, 1969), trabajo preliminar (Martínez del Río, 

datos no publicados) mostró que remover la mucosa del tejido 

conectivo subyacente, provoca la p~rdida de actividad. En es 

te trabajo se ho~ogeneiz6 tejidos completos y se estandarizó 

la actividad por área nominal del intestino o por peso húme

do de intestino. Estas dos variables están lineal y estrech~ 

mente correlacionadas (r= 0.98, n= 17). La variación en la -

actividad enzimática se puede deber a variación en el número 

de copias de enzimas por unidad de área de microvellosidades, 

o a incrementos en el área de microvellosidades por unidad

de área nominal. Una fuerte correlación entre la actividad -

esperada por unidad de masa de intestino y área nominal. 

Sugeriría que la variación en área de microvellosidades por

unidad de área nominal es pequeAa. 

Análisis Estadístico 

Las variables estudiadas fueron las siguientes: 

a) Actividad total de cada disacaridasa en el intestino. 

b) Actividad total estandarizada por el área nominal to-

tal del intestino. (o masa total del intestino en mg.)" 
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e) Actividad -por -~ecci6n de intestino (P,Me o D) estanda

rizada pór área nominal (o masa de tejido en mg.) 

1.- Para estimar Vmax Y km se utiliz6 regresión lineal 

en datos transformados (Transformada de Woolf-Augustinsson -

Hofstee; Segel, 1976). las regresiones utilizadas en este-

trabajo se obtuvieron por el método de mínimos cuadrados - -

(Zar, 1984). 

2.- Para detectar diferencias entre especies se utili

zó ANOVA (análisis de Vari_anza de una vía). 

3.- Para determinar diferencias con otros vertebrados 

se utiliz6 ANCOVA (Análisis de Covarianza) para eliminar el

efecto de covariables (Zar, 1984). 

4.- Los datos en este trabajo se expresan como medias-
+ error estándar (ES), a menos que se indique de otro modo. 
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RESULTADOS: 

Todas las especies mostraron actividad intestinal de -

maltasa, sacarasa e isomaltasa (figura 1). Sin embargo, la

actividad total de las disacaridasas entre las diferentes es 

pecies de murciélagos fue variada como se muestra en la ta--

bla 2a y 2b. En ésta se puede observar que todas las espe--

cies carecen de actividad de lactasa y solamente P. persona

tus presenta actividad de trehalasa. 

En la figura 2 se muestra que existe una relación li--

neal entre dos modos distintos de estandarizar la actividad

de las enzimas (por cm 2 de área nominal de intestino o por -

mg de tejido). Esta relación es lineal a nivel intra (fig.-

2a) e interespecífico (fig. 2b). Esto, permite usar cualqui.! 

ra de los dos fndices de un modo in~iscriminado. Para fines-

comparativos y por ser más relevante en términos fisiológi--

cos (Karasov y col~·-• 1985), expresaremos la actividad de las

enzimas por unidad de área nominal. 

La actividad de sacarasa, maltasa y trehalasa mostró-

variación con respecto al pH. Las curvas actividad-pH fueron 

semejantes entre especies con hábitos alimenticios similare~ 

así los nectarfvoros G. soricina y L. sanborni, presentaron-

un pH óptimo de 6.5 para sacarasa y 6.0 para maltasa; los -

f:rugivoros S. lilium y A. jamaicensis presentaron un pH óptj_ 
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Figura 1.- Actividad promedio de disacaridasas intestinales estandarizada 
por cm2 de área nominal de intestino en 5 especies de murcie lagos. Los 
tamaños de muestra se presentan en la tabla 1. Notese la reducida actividad 
de todas las disacaridasas en E personatus. Esta espec1e, ademas, fué la 
única que mostró actividad de trehalasa. Las barras sobre las medias son 
desviaciones estándar. 
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Tabla 2a. -Actividad enzimática intestinal total ( !lmoles/min). 

sacar asa isomaltasa m a !tasa 

Especie 

Pteronotus personatus 0.48 ± o. 13* 1.29 ± 0.45 5.17 ± 1.21 

Artibeus jamaicensis 40.7± 1.3 8.8 ± 0.7 156.7 ± 14.6 

Sturnira_lilium 28.4 ± 5.8 6.1 ± 0.7 104.7±21.6 

Glo~soghaga ~oricina 13.0 ± 4.0 13.5 ± 8.5 36.8 ± 12.1 

Leptonycteris sanborni 20.0 ± 0.3 8.4 ± 2.8 62.7 ± 1.9 

*Los valores son medias± desviación estándar. 

trehalasa 

0.16 ± 0.05 

lactasa 

..... 
0.0 

-.:·.~ 
··,·) . ~~ 

..:·::, 



Tabla 2b. -Actividad enzimática estandarizada por área nominal ( )lmoles/min·cm2). 

sxarasa isomaltasa maltasa trehalasa 

Especie 

Pteronotus personatus 0.1 o± 0.02* 0.30 ± 0.01 1.06 ± 0.23 0.03 ± 0.01 

· Artibeus lamaicensis 1.2 ± 0.2 0.3 ± 0.1 4.6 ± 1.1 

Sturnira lilium 1.6 ± 0.3 0.3 ± 0.1 5.5 ± 1.1 

Glossooha_oa sor icina 1.9 ± 0.6 1.9± .1.5 5.4 ± 1.8 

Leotonvcteris sanborni 1.5 ± 0.2 0.7 ± 0.3 4.6 ± 0.6 

* Los valores son medias± desviación estándar. 

lactasa 
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JUra 2.-(a) Relación entre la actividad de sacarasa estandarizada por cm2 
área nominal de intestino o por mg de· tejido inte·stinal para G. soricina. 
da simbo lo representa medidas distintas para un solo indivíduo.(b) 
lación entre la actividad de sacarasa estandarizada por cm2 de área 
:ninal de intestino o por mg de tejido intestinal para 5 especies de 
wcielagos. Cada punto representa la actividad intestinal promedio de un 
Jividuo. La estrecha relación lineal entre ambas variables sugiere que son 
ulvaler.tes. 
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mo de 5.5 para sacarasa y <5.0 para maltasa; en el insectívo 

ro P. personatus, el pH óptimo fue de 6.0 para sacarasa y-

maltasa y <5.0 para trehalasa (ver figura 3; y para una re-

presentación gráfica del comportamiento de las enzimas en ca 

da especie ver Apéndice II). 

Es notable para todos los individuos que la actividad

enzimática dentro del intestino fue mayor en las zonas próxl 

mas al píloro y decreció conforme se alejaban de éste (Fig.-

4 y apéndice III). 

Se encontraron diferencias significativas en la activl 

dad máxima de sacarasa entre las distintas especies (ANOVA,

F4.12=17.855, P<0.05). Estas diferencias se debieron a la

baja actividad de P. personatus (Tukey, q12 . 5= 10.487, P< 

0.05). Entre las otras especies no hubo diferencias signifi

cativas (Tukey, p>0.05). Existieron también diferencias in-

terespecíficas significativas en la actividad de maltasa 

(ANOVA, F4 . 12 = 10.086, P<0.05), probablemente debidas a-

que la actividad de sacarasa y maltasa están estrechamente-

correlacionadas (ver abajo). 

La constante aparente de ~1ichaelis (Km*) para la saca

rosa mostró variación significativa interespecífica (ANOVA,-

F4 . 12 = 107.63,P<0.05; tabla 3). Es decir que la afinidad

aparente de la sacarosa es distinta entre especies (ver dis-
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Tabla 3.-:- características de la actiVfdad de sacarasa. 

Especie 

Pteronotus personatus 

Artibeus jamaicensjs 

Sturnira lilium 

~~soricina 

Leptonycterjs sanborni 

km * = km aparente 

km* 
(mM) 

Sacar asa 

12.1 ± 2.3** 

59.0 ± 5.8 

56.8 ± 4.7 

44.7 ± 2.3 

55.3 ± 2.5 

**Los valores son medias± desviación estándar. 

a1o 

1.58 

2.02 

1.94 

1.89 

1.65 

MIS 

10.6 ± 0.9 

3.9 ± 0.2 

3. 7 ± 0.1 

2.8 ± 0.1 

3.1 ± 0.1 

e·~, < •• '""" ·---·-------.-

~· 

N 
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cusión para una interpretación biofísica de esta variación). 

Se encontraron diferencias significativas en el cocien 

té,:Maltasa/Sacarasa (ANOVA,F 4 . 12 = 360.99, P<0.05; tabla 3). 

EÚas diferencias se deben a que existe una relación lineal 

significativa entre la actividad intestinal de sacarasa y la 

de maltasa, tanto para actividad total como para la activi-

dad promedio por cm 2 (ver figura 5a y 5b). El alto cociente-

maltasa/sacarasa encontrado en P. personatus es debido sim

plemente a la relativa~ente baja actividad de sacarasa combi 

nada con la actividad "basal" de maltasa (ver discusión). 

El cociente isomaltasa/sacarasa fue mayor en los insec 

tívoros estrictos o insectívoros ocasionales P. personatus y 

G. soricina al encontrado en las otras especies de hábitos-

nectarívoros o frugívoros (McNab, 1982). 

También se determinó el o10 para la sacarasa en cada -

una de las especies, los valores se muestran en la tabla 3.

Los valores de o10 para la sacarasa de murciélagos están en

el. rango normal de las enzimas de vertebrados endotérmicos -

(rango = l. 6- 2. 1 , H i ll , 19 7 6) . 
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OISCUSION 

A:gtividad total.- La actividad de disacaridasas puede deter 

in:;zl'lar o estar determinada por los hábitos al ime:nticios de 

l'~s diferentes especies (Martínez del Río, y col., 1988}. 

A's:f, al encontrar una reducida actividad de las disacarida-

sas en P. personatus, es posible argumentar que ésta es debi 

da a las bajas cantidades de carbohidratos que ingiere en su 

dieta. P. personatus es la única especie que mostró activi

dad de trehalasa, relacionado esto probablemente con sus há

bitos insectívoros (Graham, 1983). La trehalosa es la princ! 

pal azúcar de almacenamiento en insectos (Wyatt, 1967). La-

concentración de trehalosa en los insectos es de aproximada-

mente el 1% (Wyatt, 1967). Los valores de la actividad de--

Isomaltasa relativos a los valores de sacarasa parecen ser -

mayores en las especies que incluyen insectos en su dieta -

(P. personatus y_ G. soricina, Graham, 1983). Los azúcares -

resultado de la hidrólisis de los polisacáridos de origen-

animal (glicógeno) tienen una proporción mayor de isomaltosa 

y alfa-dextrinas (sustratos de la isomaltosa; Castro, 1985). 

Dado que se estudiaron individuos adultos, no es posi

ble afirmar que las especies examinadas carecen de actividad 

de lactasa. La mayor parte de las especies de mamíferos que

poseen lactasa muestran actividad reducida pero detectable -

como adultos (Gray, 1981; J-lore y Messer, 1968). No sabemos-
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si la ausencia de lactasa en murciélagos es debida a la au-

senfja de lactosa en la leche o a la pérdida secundaria de -

actividad de lactasa en adultos. Raiha (1981), revisó la com 
_:_;;,;_·,: ~-

po~Jción química de la leche de algunos mamíferos; su revi-

si§n no incluye datos para murciélagos. Datos de análisis-

qufl'!icos de leche en quirópteros serían útiles para aclarar·

esta pregunta. 

Ya que se han encontrado restos de insectos en conteni 

dos estomacales de algunos nectarívoros (L. sanborni; Howell, 

1974), lPor q~é é~tos no presentan actividad de trehalasa? -

Howell (1974), ha sugerido que los insectos encontrados en 

el tracto digestivo fueron ingeridos en una forma accidental, 

ya que no representan más del 5% del contenido estomacal e -

intestinal y no fueron encontrados en todos los individuos. 

Es posible que aunque algunos frugívoros o nectarívoros con

suman insectos (Gardner, 1977), la trehalosa consumida es-

muy poca para poder ser la causa de diarrea osmótica. El ga~ 

to metabólico que implica mantener una enzima que realiza·-

sus funciones esporádicamente y no a su máxima capacidad (K~ 

rasov y Diamond, 1988), puede ser la explicación de la ausen 

cia de trehalasa en frugívoros y nectarívoros. 

Del mismo modo, podemos preguntar lPor qué existe acti 

vidad de sacarasa en P. p~rsonatus? Sabemos que P. persona-

tus es insectívoro (Graham, 1983), lo que pudiera llevarnos 
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. a pensar que. como eri ·el caso de los Pinnipedos (carnívoros

·también, Kerry y Messer, 1968) debiera carecer de sacarosa. 
:~~·;-

Una-explicación posible es la siguiente: al alimentarse de-
'f:---? 

f~sectos que se alimentan de néctar de.las flores (ricos en-
-u:· 

~~acarosa, Baker y Baker, 1983), los murciélagos ingieren in

~.,irectamente sacarosa. En cuatro especies de abejas sociales 

(Apoidea: In secta), el néctar contenido en el buche represe.!.l_ 

ta entre e 1 21 y e 1 2 5% de 1 pes o h ú m e do t o t a 1 de 1 os a n i m a-

les (Roubik y Buchmann, 1984). Los néctares varían entre el-

30 y 60% en su contenido de sacarosa (Roubik y Buchmann, 

1984). En consecuencia, entre el 6 y 15% del peso de una abe 

ja cargada de néctar está constituido por sacarosa. No tene-

mos datos para polillas, sin embargo, consideramos que los-

valores deben ser menores que en abejas, debido a que las p~ 

lillas no aprovisionan nidos. La sacarasa intestinal, enton

ces, puede ayudar a los murciélagos insectívoros a digerir -

.la sacarosa ingerida al alimentarse de insectos. Howell -

.(1980) ha sugerido que la evolución de la frugivoria y nect~ 

rivoria estuvo precedida por una etapa en la que los murcié

lagos se alimentaron de insectos que visitaban flores y/o-

fruta. La presencia de sacarasa en P. personatus complemen

ta a esta hip6tesis. 

lQué importancia tienen las disacaridasas para ·los mu~ 

ciélagos nectarívoros y frugívoros? Los néctares secretados 

por plantas polinizadas por murciélagos están constituidos-
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por mezclas de hexosas y sacarosa en distintas proporciones 

(Baker y Baker, 1983). En 11 especies de cactáceas poliniza

das por murciélagos Scogin (1985), mostró que 6 tenían néct~ 

res con proporciones iguales de sacarosa y hexosas, 3 tenían 

néctares dominados por sacarosa (S/G+F >0.5) y 2 tenían néc

tares dominados por hexosas (S/G+F<0.5). Los murciélagos--

nectarfvoros, entonces, incluyen sacarosa en sus dietas con-

frecuencia. Una muestra pequeña de frutas dispersadas por -

murciélagos (principalmente plantas de la familia Moracea;

Baker y Baker, datos no publicados), indica que estos tienen 

proporciones S/G+F bajas. Es difícil generalizar acerca del-

consumo de sacarosa en murciélagos frugívoros en la ausencia 

de más datos. 

Los disacáridos complejos que al ser hidrolizados por-

la amilasa producen maltosa, son raros en la dieta de los-

murciélagos nectarívoros. Los pólenes de plantas polinizadas 

por murciélagos tienen en general contenidos bajos de almi-

dón (Baker y Baker, 1979). La actividad de maltasa en murcié 

lagos nectarivoros tiene probablemente poca importancia fi-

siológica y es resultado, simplemente, de la actividad no es 

pecífica de la sacarasa. 

010 .- El o
10 

nos ayuda a determinar cuál es la varia

ción de actividad en las enzimas con respecto a la temperat~ 

ra (Hill, 1976). En otros mamíferos que son "mejores" termo-
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regulfdores la termodependencia en la actividad enzimática -

no" fi en e m u eh a i m portan e i a. 14 e N a b ( 1 9 8 2 ) , s i n embargo , mostró 

qJel:tmuchos murciélagos tropical es muestran torpor y durante

é~t~ estado fisiológico, la temperatura corporal es sólo--

unos cuantos grados mayor que la temperatura ambiental .. El -

rá'ngo de temperatura en Charnela (ver descripción de la zona

d~ ~studio) abarca las temperaturas usadas por McNab en sus

e~perimentos. Determinar el 010 para los murciélagos nos ay~ 

d~ a estimar cuál es la variación en la actividad enzimática, 

la cual puede estar relacionado con otras funciones digesti

vas como son tiempo de retención o tiempo de transporte de -

monosacáridos hacia el torrente sanguíneo. Los valores de 

Q10 obtenidos sugieren que la tasa de digestión se reduce 

considerablemente al bajar la temperatura durante las horas

de torpor. 

Actividad maltasa/sacarasa.- La relación encontrada e~ 

tre maltasa y sacarasa, como habíamos mencionado resultó ser 

lineal •. Sorprendentemente, esta relación no sólo se observó

en murciélagos, también en primates y aves del orden paseri

formes (reanálisis de datos tomados de Welsh y Walker, 1972, 

1973; Martínez del Río y Hernández, datos no publicados). En 

la relación encontramos que la actividad de maltasa está de

terminada por la actividad no específica de sacarasa. Por e~ 

da unidad de sacarasa que aumenta, la actividad de maltasa -

se incrementa por un factor que varía entre grupos (figuras-
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6 y 7). Esta relación lineal explica la variación en el co-

ciente de actividades maltasa/sacarasa. Si existe una activi 

dad basal de maltasa y existe una relación lineal entre la

actividad de maltasa y la de sacarasa; entonces el cociente

mal~asa/sacarasa es alto cuando la actividad de sacarasa es

baja (P. personatus) y tiende a un valor límite al incremen

tarse la actividad de sacarasa. Esto se explica mejor en for 

ma matemática. Así, cuando graficamos la actividad de malta-

sl por actividad de sacarasa, obtenemos una línea recta, en

la cual la pendiente (a) -determina el factor de incremento y 

la ordenada al origen (b) determina la actividad basal de-

maltasa (y= ax + b; ver figuras 6 y. 7). El cociente maltasa/ 

sacarasa está dado por la"expresi6n: 

. y/x a+ b/x. 

Esta expresión adquiere valores muy altos para x pequ~ 

ños y tiende asintomáticamente a~ cuando x se incrementa. 

Al graficar la actividad de maltasa con la actividad -

de sacarasa y ajustar una recta a los puntos resultantes en

aves y murciélagos (figura 6), observamos que la pendiente-
+ 

de la recta ajustada a los paseriformes (pendiente - ES ~ 

7.4 + 0.8), es mayor que la pendiente a la recta ajustada a 

lós murciélagos (pendiente: ES = 2.7! 0.19). Los valores -

encontrados para colibríes, curiosamente, están muy cercanos 
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a la:recta: ajustada a· los murciélagos. Los colibrfes prese!!_ 

ta'fti'IJn cociente M/S más semejante al de los murciélagos que

a~~jd~ aves paseriformes (Martínez del Río y Hernández, datos 
.. fcJ' . . 
nd·pÚbl i ca dos). 

' 
Cinética de la sacarasa.- En las cinco especies de 

murciélagos, como se había mencionado, se encontró variación 

significativa en la km* de la sacarasa (figura 8 y tabla 3). 

De un modo similar, Karasov y col., (1985) han mostrado mu-

cha variación interespecífica en la afinidad aparente de los 

transportadores de glucosa de los vertebrados. Estos autores 

han argumentado, que esta variación es debida a efectos bio

físicos causados por control difusional del sustrato en los-

alrededores de las membranas del enterocito. Especies con ma 

yor Vmax de transporte de glucosa muestran menor afinidad 

aparente (mayor K *). Esto es debido a 1 a di smi nuc i ón de 1 a-
m 

concentración de glucosa en los alrededores de la membrana-

.(Karasov, y col., 1985). En este trabajo, sugeriremos una e~ 

plicaci6n similar para la variación en la km* de la sacarasa. 

Argumentaremos que las diferencias interespecíficas en la km* 

de la sacarasa son atribuibles a que esta enzima está ancla

da a la membrana intestinal. 

Laidler y Bunting (1980) han sugerido que el comporta

miento cinético de enzimas pegadas a membranas es distinto -

ai de enzimas libres en solución. Primero, la inmovilización 
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puede causar cambios de conformación en la enzima; segundo, -

enz 

inmovilizada se encuentra en un medio totalmente--

de una enzima libre; tercero, existe una división 

o entre la solución y el soporte, con el resultado 

lconcentración del sustrato en los alrededores de la 

a ser considerablemente distinto al volumen de la-

so l. u e ion ; e u arto , 1 os efe e t o s de d if u s i ó n j u e g a n un pape 1 más 

importante en las enzimas inmovilizadas, donde existe un alto 

grado/de control de difusión. 

La constante de Michaelis-Menten (Km) calculada para en-

zimas ,pegadas a membranas (k * = k aparente) sobreestima a -m m 

la k de las mismas enzimas en solución (Laidler y. Bunting, -m 

1980). La relación entre la km "real" de enzimas en solución-

Y km~ para enzimas pegadas a discos o esferas ha sido aproxi

mada por Sundaram y col. (en Laidler y Bunting, 1980) y es

la siguiente: 

K* [k 1/(21 (D k ) 1/2)] [V ]1/ 2 
m m m max 

que pu~de simplificarse a 

K*= A (k )1/2(V )1/2 
m m max 

donde A= (D)- 1 /~2. D es un coeficiente de difusión del sustr~ 

to.t,[¡¡f'forma logarítmica de la aproximación de Sundaram- --: 
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y col.:,. es particularmente útil: 

legA + 1/2 log km + 1/2 log V . max 

s;\~-~ffi:·es constante, cuando graficamos log km* contra log Vmax 

eilé·ij~'tramos una recta cuya pendiente vale 1/2 aproximadamen-

te. 

La variación en km* encontrada en las cinco especies -

de murciélagos, entonces, puede ser atribuida simplemente a

variación en Vmax· Al comparar los datos de murciélagos con

datos de aves (Martínez del Río y Hernández. Datos no publi

cados, figura 9) se encontró que, a pesar de que los dos gr~ 

pos tienen efectos de enzimas pegadas a membranas (i.e. en

ambos casos la pendiente de la relación k * V no es sig-m - max 
nificativamente distinta de 1/2), la ordenada al origen era-

significativamente mayor para murciélagos que para pájaros -

(to.os'c2~),: i4 = 7.377, p <0.05; prueba de t para comparar

dos ordenadas; Zar, 1984). Observando que la ordenada al orj_ 

gen es mayor en murciélagos que en aves, pudiéramos hipotetj_ 

zar·que la afinidad de la. sacarasa de murciélagos por la sa-

carosa es menor que la de la sacarasa de las aves. 

Nuestros datos sugieren que .el comportamiento cinético 

de la sa~arasa es similar a los resultados predichos por la

teorfa para enzimas pegadas a discos y/o esferas (Laidler Y-
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Bunting, 1980). Esto es debido a que las membranas de los en 

teiocitos tienden naturalmente a formar vesfculas cuando el

tejido intestinal es homogeneizado (Stevens y: coT~" 1984). 

sin embargo, el comportamiento in vivo puede resultar dife-

rente. In v'ivo las disacaridasas están pegadas al interior -

de un tubo (el intestino). Bajo estas condiciones la veloci

dad del flujo de solución de sustrato influye también en la

afinidad aparente de la enzima por el sustrato (Laidler y-

Bu~ting, 1980). Los resultados obtenidos in vitro son sólo

una aproximación a los resultados que se observarían in vivo. 
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,:.;',,_ . 

. _e disacaridasas en murciªlagos, ·parece estar correla

con los hábitos alimenticios de cada especie. As~ f. 

·~~~~u~s (insectívoro) presentó menor actividad enzimáti

ca otras especies que se alimentan de mayor cantidad 

de. ~~~cares (nectarívoros y frugívoros). 

P. personatus fue el único que presentó actividad de

trehalasa aparte de las de sacarasa, maltasa e isomaltasa -

que estaban presentes en todas las especies. 

Q10 .- La variación diaria en la temperatura interna de 

los murciélagos probablemente reduce la actividad de las di

sacaridasas intestinales y muy posiblemente la actividad de

otras funciones digestivas. 

~.- El comportamiento en la actividad de las enzimas

a la variación de pH fue parecido entre especies con hábitos 

alime.nticios similares.· ~in embargo, por desconocerse especf 

ficamente cuál es el rango de pH dentro del intestino no se-
-,-,:-:'. 

sabe si existe importancia fisiológica significativa. 

Cociente Maltasa/sacarasa.- La actividad de maltasa en 
,_;· ~-t.i~-~ ~ 

( .JÍiurciélagos está linealmente relacionada con la cantidad de-
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actividad de sacarasa. Esto, no sólo se observó en murciéla

gqs,_~ · o·que también en aves y primates. Aparentemente la

a~";~;.;. ·. de maltasa del complejo isomaltasa-sacarasa varfa 
.. ~~:~,: L·.~{¡Mf, 
entr~'j9!~upos. pero se mantiene constante dentro de cada gru-

.. )~\X· 
po. 

~Cinética de sacarasa.- La variación interespecffica en 

la ~f{nfdad de la sacarasa en murciélagos fue significativa. 

Esta ~~fiación puede deberse, a que como consecuencia de - -

efect~~·bioffsicos de enzimas pegadas a membranas, existe-

Úná .r:elación potencial entre la km* y Vmax· En aves también

se M~bntró variación interespecffica en km* resultante de -

variac:ión en Vmax· La afinidad de la sacarasa en murciélagos 

par~ce ser menor que la de aves. 

· Co~sideraciones finales.- Este trabajo, no considera -

alguno-s aspectos que pueden ser importantes para la digestión 

de disacáridos en murciélagos. Algunas preguntas no respondj_ 

das por este trabajo son las siguientes: 

1.- ¿Existen cambios en la actividad de las disacarid~ 

das intestinales de murciélagos conforme el individuo va -

cambiando de dieta en su desarrollo? 

Si las especies que presentan una variación esta-

su dieta (G. soricina), presentan del mismo modo-
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una variaci6n estacional en la actividad de las disacaridasas 

~t:!if~:: 1 ~:, p::::n::: ::d:: :::: t:: :: ::t: ::::: de di sami 
· __ ._.:•:·;···, 

1;~<,~~?3·.- Si esta variaci6n de la actividad en disacaridasas 
.·)· 

'~ld'~'f~1~ lSe puede explicar como condicionada por la dieta o-

es la actividad de las disacaridasas la que condiciona la 

<;iieta?· 

··Este trabajo da las bases para comenzar a plantear y -

posteriormente contestar estas cuestiones. Tambi~n provee la 

posf~iJidad de integrar los resultados de hidr6lisis de dis~ 

cáti~os con trabajos referentes a transporte de glucosa, pr~ 
,.;.¡ ' . ;.. ~: :"JO>"• .• 

fer~ncia por distintos azúcares y la influencia de los azúca 

metabolismo de los murciélagos. 
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ce 1.- Formula de estandarización a partir de las lecturas de 

. absorbanc!a . 
. ·· · Actividad total. 

~moles/m in. =<V + W)(K)(d)-1 (abs)/(t) <gD 

v =volumen de s~lución salina a 0.9ro (ml) 1* 
W =Peso del intestino (mg). 
K= Constante de stock de Glucosa**. 
d =Dilución del homogeneizado 
abs =lectura de absorbancia 
t =tiempo de incubación. 
gl = Moleculas de glucosa formadas a partir de cada molecula de azucar. 

*El volumen y el peso de intestino se pueden tomar como total ó por 
secciones. 

**Esta constante se calculo con la pendiente de una recta ajustada a la 
grafica (figura A 1) obtenida de lecturas de absorbancia por 
concentraciones conocidas de glucosa. 

Para estandarizar por área nominal de intestino Ccm2.l6 .Q.QC..Q.e~ 
intestino Cmg), se divide la actividad total entre área nominal ó 
peso segun sea e 1 caso. 

....... 0.51 y = 0.00 17 + 0.5478x R = 0.99 (1) 
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. Apendice 2.- Las graficas muestran la relación de la actividad sacarasa, 
· maltasa y trehalasa y la variación de pH para cada especie. Los puntos 
·.representan medias Y las barras desviaciones estándar, los tamaños de 
.··.muestra se presentan en 1 a tab 1 a 1. 
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ce 3.- zonación de la actividad intestinal para cada especie. Los 
representan medias y las barras erores estándar, los tamaños de 

rase presentan en la tabla 1. ~ 
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