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Resumen

El estudio de la plasticidad digestiva nos permite comprender la capacidad de los animales
para adaptarse a cambios en la calidad y cantidad alimenticia, los cuales pueden ocurrir de
forma estacional, o por la perturbacion de su habitat. La variacion climatica y fenologica del
bosque tropical caducifolio (BTC) del occidente de México, hacen de este un ecosistema ideal
para investigar respuestas de plasticidad digestiva asociadas a cambios en la calidad o tipo de
recursos alimentarios para la fauna. En este estudio probé la hipdtesis de que el murciélago
neotropical Glossophaga soricina, podria modificar atributos de su morfologia digestiva como
respuesta a los cambios estacionales en la dieta. La morfologia digestiva gruesa mostrd
cambios significativos entre temporadas. La masa del estobmago, al igual que la masa, largo y
volumen del intestino aumentaron durante la temporada lluviosa en comparaciéon con la
temporada seca. Estas diferencias son el resultado de cambios en la morfologia fina intestinal,
mediante los cuales aumenta la superficie de absorcion durante la temporada lluviosa, cuando
su dieta cambia de ser rica en néctar y frutas a una dieta rica en insectos y fruta. Esto prueba
que G. soricina es una especie plastica a nivel digestivo, lo que le permite la asimilacion de
energia y nutrientes durante el drastico cambio estacional del BTC. La plasticidad digestiva de
G. soricina puede estar relacionada con su alta capacidad para soportar la modificacioén de su

habitat.

Palabras clave: adaptacion, bosque tropical caducifolio, dieta, morfologia digestiva,

Sinmorfosis.



Seasonal digestive plasticity of the nectar-feeding bat

Glossophaga soricina (Phyllostomidae: Glossophaginae)

Abstract

Studies of digestive plasticity allows an understanding of the capacity of animals to adapt to
changes in the quality and quantity of the food resources included in their diet, like these that
occur with seasonal changes or due to habitat alterations. The climatic and phenological
seasonal contrast that characterize the tropical dry forest of western Mexico, makes it an ideal
ecosystem system to search for digestive plasticity responses associated to changes in food
resources. In this study we tested the hypothesis that the long-tongued bat Glossophaga
soricina could modify its digestive morphology in response to seasonal changes in food
resources. The stomach mass, as well as the intestinal mass, length and volume increased
significantly during the wet season with respect to the dry season. Differences in intestinal
morphology between two seasons are the result of changes in the intestinal fine morphology.
This species increased the intestinal absorption surface during the wet season when its diet
switched from nectar to fruit and insects. Our results show that G. soricina shows plastic
responses at digestive level allowing the assimilation of nutrients and energy during the
seasonal changes of the tropical dry forest. This digestive plasticity is probably related to the

ability of this species to respond to human alteration of its habitats.

Key words: adaptation, diet, digestive morphology, tropical dry forest, symmorphosis.



1. Introduccion

La plasticidad fenotipica es un tema central en el campo de la ecologia evolutiva (Pigliucci
2005). Se refiere a la capacidad que tienen los organismos para modificar atributos
morfoldgicos, fisioldgicos, de comportamiento o de su historia de vida en respuesta a cambios
ambientales (West-Eberhard 1989; De Jong 1995; Pigliucci 2013). La plasticidad fenotipica
incrementa la tolerancia ambiental y facilita la adaptacion de los animales en ambientes
heterogéneos (Schlichting 1989; Via et al. 1995). Los individuos con fenotipos plésticos
pueden mantener un balance energético positivo, reducir la competencia con otras especies y
asegurar el éxito de sus poblaciones, aun ante cambios drasticos en el ambiente (Karasov
1996; Agrawal 2001; Miner et al. 2005; Reed et al. 2010).

El sistema digestivo de muchos animales presenta altos niveles de plasticidad
fenotipica, conocida como plasticidad digestiva, la cual es una respuesta a cambios en las
caracteristicas fisicas y quimicas de su dieta (Starck 1999; Barboza et al. 2010; Clissold et al.
2010). La plasticidad digestiva puede estar asociada a modificaciones en el comportamiento
de forrajeo, aumentos en la actividad de enzimas digestivas, cambios en el area nominal, asi
como del tamafio total del estomago y el tracto intestinal (Piersma and Lindstrom 1997; Sabat
et al. 1998; Starck 2003). Estos cambios confieren a los individuos la capacidad de modificar
sus tasas de ingestion, digestion y absorcion de nutrientes, para ajustar sus demandas
energéticas y nutricionales a la variacion de recursos alimentarios (Levey y Karasov 1992;

Karasov 1994; 1996).



La plasticidad digestiva afecta la capacidad de adaptacion de vertebrados endotermos ante
cambios en la disponibilidad de recursos alimentarios que ocurren de forma estacional o por la
accion antropogénica (Starck 1999; Ghalambor et al. 2007; Somero 2010; Hoffmann y Sgro
2011). El desarrollo de plasticidad digestiva se ha reportado principalmente en aves (Karasov
1996; Sabat et al. 1998; McWilliams y Karasov 2001; Starck y Rahmaan 2003), roedores
(Derting y Bogue 1993; Sabat et al. 1999; Naya 2008), y algunos marsupiales (Sabat y
Bozinovic 1994; Cortés et al. 2011). Sin embargo, la mayoria de estos trabajos se han
realizado en ecosistemas templados, aridos y semiaridos; con menos atencidon en otros grupos
taxonoémicos como los murciélagos neotropicales.

Debido a su marcada estacionalidad, el bosque tropical caducifolio (BTC) del
occidente de México es un ecosistema ideal para estudiar la plasticidad digestiva de
vertebrados neotropicales. La distintiva fenologia floral del BTC esta definida por dos
temporadas contrastantes: 1) temporada lluviosa (26.52° C £ 0.06 ES, 142.6 mm =+ 27.88 ES)
que comprende de junio a octubre, y 2) temporada seca (23.75° C = 0.74 ES, 16 mm =+ 6.03
ES), que abarca de noviembre a mayo (Bullock 1986; Garcia-Oliva et al. 2002; Rzedowsky
2006; Trejo 2011). Estos cambios en las condiciones ambientales afectan drésticamente la
diversidad y disponibilidad de fuentes de alimento, por lo que las especies de mamiferos que
viven en este ecosistema deben ser capaces de regular su temperatura corporal, migrar, realizar
torpor, manejar el agua corporal, o tener flexibilidad de dieta para satisfacer sus demandas

energéticas y nutricionales (Stoner y Timm 2011).



Los murciélagos nectarivoros neotropicales (Phyllostomidae: Glossophaginae) son cruciales
para el mantenimiento de la diversidad vegetal, ya que polinizan al menos 750 especies de
plantas neotropicales agrupadas en 250 géneros (Heithaus 1982; Fleming et al. 2005). La
relacion evolutiva entre éstos murciélagos y las plantas que polinizan, han derivado en
adaptaciones fisiologicas y morfoldgicas que facilitan el consumo de una dieta rica en agua,
azucares y pobre en nutrientes (Baker y Baker 1973; Baker et al. 1998). Tales adaptaciones
incluyen bajos requerimientos de nitrogeno (Howell 1974; Herrera et al. 2001b), rifiones
disefiados para eliminar grandes cantidades de agua (Schondube et al. 2001), altas tasas de
digestion y absorcion de azicares (Ramirez et al. 2005; Voigt y Speakman 2007),
modificaciones craneodentales, de la lengua y pelaje que ayudan a la extraccion eficiente del
néctar y a la colecta de polen (Muchhala 2006; Tschapka et al. 2008; Muchhala y Thomson
2010; Tschapka et al. 2015).

Sin embargo, los elevados requerimientos energéticos diarios, asi como el grado de
especializacion de la dieta que tienen las distintas especies de murciélagos nectarivoros,
pueden limitar su capacidad de explotar otros recursos alimentarios (McNab 1969; Howell
1974; Horner et al. 1998; Tschapka 1999; Cruz-Neto et al. 2001). Aunado a esto, la cantidad
de energia que estos animales pueden obtener también depende de la disponibilidad estacional
del alimento, su comportamiento de forrajeo y de las caracteristicas fisiologicas y
morfoldgicas de su tracto digestivo (Cruz-Neto et al. 2001; Voigt 2003; Tschapka 2005;
Ayala-Berdon et al. 2008; Ayala-Berdon y Schondube 2011; Ayala-Berdon et al. 2011;
Gonzalez-Terrazas et al. 2012). Esto sugiere que algunas especies de murci¢lagos nectarivoros
podrian desarrollar plasticidad digestiva en respuesta a cambios en la calidad de su dieta

(Ayala-Berdon y Schondube 2011), sin embargo esto no ha sido demostrado.



Para probar esta idea, elegi como modelo de estudio al murciélago filostomido lengueton de
Pallas (Glossophaga soricina). Posee un amplio rango de distribucion que abarca desde el
norte de Argentina hasta el norte de México, y desde el nivel del mar hasta los 2600 msnm
(Alvarez et al. 2001). Esta especie es relativamente abundante a lo largo de su distribucion, y
es tolerante a diversos componentes de la perturbacion humana (Stoner 2005; Avila-Cabadilla
et al. 2014). Aunque G. soricina pertenece al gremio trofico de los murciélagos nectarivoros,
también puede considerarse como omnivoro, ya que presenta un amplio espectro de dieta que
incluye frutas e insectos, principalmente en ecosistemas como el BTC (Herrera et al. 2001b;
Tschapka 2005; Sperr et al. 2011). El objetivo de este trabajo fue describir y comparar los
cambios que ocurren en la morfologia digestiva del murcié¢lago nectarivoro Glossophaga
soricina, entre la temporada seca y lluviosa en un sitio de BTC del occidente de México.
Planteo la hipdtesis de que el murci¢lago Glossophaga soricina serd capaz de modificar
atributos de su morfologia digestiva como una respuesta plastica, ante cambios en el

tipo/calidad de su dieta ocasionados por la estacionalidad del BTC.



2. Objetivos

2.1. Objetivo general
Analizar los cambios que ocurren en la morfologia digestiva del murciélago nectarivoro
Glossophaga soricina, entre la temporada seca y lluviosa en un sitio de bosque tropical

caducifolio (BTC), en el occidente de México.

2.2. Objetivos particulares
= Describir la morfologia intestinal gruesa y fina de G. soricina.
= Describir los cambios que ocurren en la morfologia digestiva de G. soricina, entre las
temporadas seca y lluviosa en el BTC.
= Relacionar los cambios en la morfologia digestiva de G. soricina con la variacion

estacional de su dieta en el BTC.



3. Antecedentes

3.1. El concepto de plasticidad digestiva
La plasticidad fenotipica es la capacidad de un genotipo para producir distintos fenotipos ante
cambios ambientales (Piersma y Drent 2003; Pigliucci 2013). Consiste en modificaciones de
uno o varios atributos morfologicos, fisioldgicos y de comportamiento que aseguran la
homeostasis de los individuos. La plasticidad fenotipica puede manifestarse varias veces
durante el ciclo de vida de un individuo (Piersma and Lindstrom 1997), y es clave para
mantener la condicion corporal de los individuos, mantener poblaciones estables, y el
equilibrio de diversas interacciones ecoldgicas (Miner et al. 2005; Nussey et al. 2007; Reed et
al. 2010).

El sistema digestivo de los vertebrados responde a cambios en las caracteristicas fisicas
y quimicas de su dieta, y funciona como un vinculo dinamico entre los individuos y la energia
y nutrientes disponibles en el ambiente (Starck 1999; Barboza et al. 2010; Clissold et al.
2010). La plasticidad digestiva consiste en aumento del consumo de alimento, cambios en la
actividad de enzimas digestivas, incrementos en el volumen total del estomago y de secciones
del tracto intestinal, asi como incrementos en la superficie de la mucosa del mismo (Castle y
Wunder 1995; Piersma and Lindstrom 1997; Sabat et al. 1998; Starck 2003). Estos cambios
confieren a los individuos la capacidad de modificar sus tasas de obtencion y asimilacion de
nutrientes, para ajustar sus demandas energéticas a la variacion de recursos alimentarios

(Levey y Karasov 1992; Karasov 1994; 1996).



Las capacidades plésticas que garanticen mantener un consumo constante de energia son
importantes en animales endotermos. Los mamiferos y las aves mantienen una temperatura
corporal estable independiente de la ambiental, ya que son capaces de regular la produccion y
perdida de calor mediante procesos metabolicos que controlan la actividad enzimatica dentro
de su cuerpo (Tucker 1970; Speakman 1997; Blake 2005). Sin embargo, este constante ajuste
de su temperatura corporal incrementa su tasa metabdlica basal y sus requerimientos
energéticos diarios (Hulbert and Else 2004; Boyles et al. 2011). Por esto, la variacion en la
disponibilidad y calidad de los componentes de su dieta es uno de los principales problemas
que enfrentan estos animales, ya que su elevado metabolismo requiere de la busqueda
continua, y la obtencion de suministros de energia (Nagy et al. 1999). Aquellos individuos que
no sean capaces de migrar o hibernar para tolerar los cambios ambientales, deberan ser
plasticos a nivel digestivo para sostener un balance entre sus demandas energéticas y la

energia disponible en el ambiente (Kingsolver et al. 2002; Starck y Rahmaan 2003).

3.1.1. Casos de plasticidad digestiva en aves
Los vertebrados terrestres tienen una elevada capacidad de desarrollar plasticidad digestiva
como respuesta a cambios en su dieta, a sus requerimientos energéticos o variaciones
climaticas (Starck and Wang 2005). Por ejemplo, las aves omnivoras que cambian su dieta de
insectos a frutos de forma estacional, no experimentan cambios en su morfologia intestinal,
mantienen una misma tasa de absorcion de azlicares y proteina, pero disminuyen su tiempo de
retencion intestinal cuando se alimentan de fruta (Levey y Karasov 1989). Esto indica que los
tiempos cortos de retencion son una importante adaptacion para el consumo de una dieta
basada en frutas (Levey y Karasov 1992). De manera similar, aves que consumen altos

contenidos de fibra en la dieta, experimentan aumentos en el tamafio de la molleja y el largo



de su intestino delgado, esto se debe a la proliferacion de células de cripta en el intestino, las
cuales secretan un medio acuoso alcalino que facilita la absorcion de nutrientes (Starck y
Rahmaan 2003).

Las aves insectivoras consumen mas alimento cuando son expuestas a bajas
temperaturas y a periodos de actividad fisica intensa, consumen mas alimento para satisfacer
sus demandas energéticas adicionales. Si estas condiciones se mantienen durante varios dias,
esto puede conllevar un aumento en el volumen y largo del intestino delgado para mejorar la
asimilacion de nutrientes adicionales (Dykstra y Karasov 1992). Las aves migratorias
experimentan cambios drasticos en los 6rganos asociados a la adquisicion y procesamiento de
energia durante el periodo de migracion, como resultado de la alta demanda energética de esta
actividad y a cambios en la calidad de la dieta durante el proceso de la migracion (McWilliams
y Karasov 2001; van Gils et al. 2006).

La actividad de enzimas digestivas también es un atributo plastico del sistema
digestivo de las aves que estd influenciado por la calidad de la dieta (Karasov 1994; Ciminari
et al. 2001). La actividad de la aminopeptidasa-N es mayor en especies insectivoras que en las
granivoras, las cuales tienen una mayor concentracion de las enzimas maltasa y sacarasa
asociadas a una dieta rica en carbohidratos. Sin embargo, cuando ambos grupos de aves son
alimentadas con dietas sintéticas libres de carbohidratos, equilibran la actividad de las tres
enzimas independientemente del gremio alimentario. Esto indica que la modulacion de
enzimas digestivas es determinante cuando las aves se enfrentan a cambios en la composicion
de la dieta, incluso en estadios tempranos del desarrollo (Sabat et al. 1998; Caviedes-Vidal et

al. 2000; Brzek et al. 2009).
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Otros 6rganos que no estan relacionados directamente con el procesamiento digestivo de las
aves, también pueden experimentar cambios en respuesta a diferencias en la cantidad y calidad
del alimento disponible. Por ejemplo, los rifiones de aves que consumieron dietas con 30% de
proteina fueron mas grandes que aquellos alimentados con una dieta al 7%, en respuesta a la
necesidad de excretar grandes cantidades de urea y 4acido urico como resultado del

metabolismo de proteinas (Sabat et al. 2004).

3.1.2. Casos de plasticidad digestiva en pequefios mamiferos

Los roedores son el grupo de mamiferos mas ampliamente estudiado en el contexto de la
plasticidad digestiva (Naya 2008). La estacionalidad afecta la composicion, calidad y
disponibilidad del alimento, y las especies que deben alimentarse con dietas de baja calidad
modifican su comportamiento de alimentacion y algunos atributos morfofisioldgicos de su
sistema digestivo para mantener un balance de energia positivo (Borkowska 1995; Derting y
Noakes 1995; Voltura 1997; Nespolo 2000). Algunas especies modifican sus respuestas de
consumo y pueden aumentar la masa y el largo de su intestino hasta un 60% en respuesta a un
aumento en la demanda de energia o a disminuciones en la calidad de la dieta (Green y Millar
1987; Bozinovic et al. 1988; Castle y Wunder 1995).

Las especies que hibernan pueden modificar gradualmente el largo de las vellosidades
y el area de mucosa intestinal, aumentandolas gradualmente del invierno al verano y
disminuyéndolas en otofio. Esto indica que las areas especificas de absorcion tienen una
respuesta compensatoria que controla la atrofia digestiva durante la hibernacion (Carey 1990).
Algunas especies herbivoras como la tuza nortefia (Thomomys bottae), tienen la capacidad de
aumentar en poco tiempo (15-20 dias) el tamafo del ciego y el largo de su intestino como

respuesta al aumento del contenido de fibra en su dieta. Este aumento en la morfologia
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digestiva esta relacionado con la condicion corporal de los individuos y sugieren que la
fermentacion digestiva en esta especie es determinante cuando disminuye la calidad de su
dieta (Loeb et al. 1991). Sin embargo, otros roedores herbivoros como el degu (Octodon
degus) tienen un bajo desempefio digestivo, lo que supone una limitante evolutiva relacionada
con la especializacion de la dieta (Sabat y Bozinovic 2008).

La altitud y la temperatura también limitan el desempefio fisioldgico y la capacidad de
plasticidad digestiva en los roedores. La masa de los organos digestivos aumenta como
resultado de las bajas temperaturas y de un elevado consumo de alimento de menor calidad,
mientras que las masa de los pulmones y el hematocrito aumentan a causa de la hipoxia
(Hammond et al. 2001). Especies que se alimentan con dietas variables en su contenido de
proteina, pueden consumir hasta 120% mas alimento en ambientes templados en comparacion
con los calidos. Este aumento de la respuestas de consumo demanda un incremento en el
tamano del estdbmago, higado y rifiones para procesar un mayor volumen de alimento y
eliminar el exceso de urea (Hammond y Janes 1998; Serensen et al. 2010).

La capacidad de adaptacion digestiva de los roedores puede variar entre sexos (Sassi et
al. 2007). Las hembras de roedores herbivoros en ambientes templados tienen la capacidad de
aumentar el tamafio del estdomago, el largo del intestino delgado y del ciego. Esto ocurre
durante el verano, cuando las hembras tienen requerimientos energéticos elevados a causa de
la prefiez y lactancia y cuando el alimento es escaso o de baja calidad nutricional (Schwaibold
y Pillay 2003). Durante el otofio, las hembras no reproductivas de especies de habitos
subterrdneos tienen intestinos mas largos que las reproductivas. Igualmente, la actividad de
enzimas digestivas como la sacarasa, maltasa y aminopeptidasa-N es mayor en hembras
capturadas durante el otofio (no reproductivas), que en las capturadas en invierno

(reproductivas). Esto muestra que la plasticidad digestiva es utilizada por las hembras como
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una estrategia para generar reservas de nutrientes y energia antes de enfrentar las demandas
energéticas impuestas por los periodos reproductivos y el invierno (del Valle et al. 2011).

La respuesta adaptativa del tracto digestivo de los roedores varia en funcion de sus
demandas energéticas. Se ha visto que roedores alimentados con dietas equicaloricas y
expuestos a distintas temperaturas (26°C y 12°C), mostraron cambios en la distribucion de la
digestion en el intestino, mientras que los individuos expuestos a 0°C incrementaron sus
demandas energéticas y aumentaron la masa de los o6rganos digestivos (Naya et al. 2005). Las
especies herbivoras que viven en ambientes frios y aridos, y que se alimentan durante largos
periodos con dietas de baja calidad, aumentan su consumo de alimento, el tiempo de retencion
intestinal y la digestibilidad de materia seca; y ademas utilizan la coprofagia para cambiar sus
comunidades de microorganismos intestinales y maximizar la absorcion de nutrientes (Sassi et
al. 2010).

Otros mamiferos como los marsupiales, tambien son sensibles y adaptables a los
cambios en su dieta. La marmosa elegante (Thylamys elegans) es una especie insectivora que
modula de forma estacional la actividad de enzimas disacaridasas como la sacarasa, maltasa,
y trehalasa para ampliar su nicho tréfico a un espectro oportunista durante el invierno (Sabat y
Bozinovic 1994). Sin embargo, otras especies como el monito de monte (Dromiciops
gliroides) no pueden cumplir sus requerimientos energéticos a base de insectos o de fruta,
aunque también puede modificar en la actividad de enzimas como la sacarasa, maltasa y la
aminopeptidasa-N, deben consumir una dieta mixta de ambas fuentes de alimento para

complementar sus requerimientos energéticos y nutricionales a largo plazo (Cortés et al.

2011).

13



3.2. Plasticidad digestiva en el Orden Chiroptera

El Orden Chiroptera es el segundo grupo de mamiferos mas diverso del planeta y el mas
diverso ecologicamente entre los mamiferos terrestres (Kalko 1997). Existen mas de 1300
especies de murci¢lagos que se distribuyen en todos los ecosistemas terrestres, con excepcion
de las zonas polares (Fenton y Simmons 2014; Simmons 2005). Segun su ecologia trofica, los
murciélagos pueden agruparse en insectivoros, carnivoros, hematdfagos, nectarivoros y
frugivoros (Simmons y Conway 2003). Debido a su diversidad funcional y a la abundancia de
las especies, los murciélagos son clave para los ecosistemas en los que habitan (Kalko 1998)
ya que proporcionan importantes servicios ecosistémicos como supresores de poblaciones de
insectos y vertebrados, polinizadores y dispersores de semillas (Kunz et al. 2011).

Los murciélagos son altamente sensibles a los cambios en la composicion, calidad y
disponibilidad del alimento. La amplitud de gremios troficos permite que consuman una
amplia diversidad de recursos alimentarios, pero la capacidad de las especies para explotarlos
depende de sus requerimientos energéticos diarios y del grado especializacion de su dieta
(McNab 1969; Cruz-Neto et al. 2001; Speakman y Thomas 2003). Ademas, la cantidad de
energia que pueden obtener del ambiente estd limitada por la variacién estacional y por
caracteristicas intrinsecas de cada especie, como son sus periodos reproductivos, su
comportamiento de forrajeo y sus limitantes fisiologicas y morfoldgicas digestivas (Heithaus
et al. 1975; Voigt 2003; Tschapka 2005; Ayala-Berdon et al. 2008; 2011; Gonzalez-Terrazas

etal. 2012).
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La plasticidad digestiva puede ser una estrategia adaptativa ampliamente distribuida dentro del
Orden Chiroptera, pero existe poca evidencia que demuestre que los murciélagos sean capaces
de modificar su sistema digestivo para adaptarse a variaciones especificas en la calidad de su
alimento. Por ejemplo, el murciélago zapotero (Artibeus jamaicensis) puede consumir fruta e
insectos en una sola noche de forrajeo. Debido a que su estomago estd dividido en dos
camaras, puede separar los componentes sélido y liquido de la fruta para procesarlos de forma
independiente. Ademas, el pH de su estobmago varia gradualmente de 2.5 a 6 durante el tiempo
de forrajeo (9:00 pm- 7:00 am). Esto demuestra que el estdmago de A. jamaicensis funciona
de acuerdo a las caracteristicas bioquimicas y biomecanicas del alimento, y que diversos
procesos digestivos, como la actividad de las enzimas digestivas pueden ser modulados
durante una sola noche de forrajeo (Zharova 1992).

El nitrégeno es un nutriente escaso en frutos consumidos por murciélagos frugivoros,
por lo que algunas especies como Sturnira lilium, Carollia brevicauda y C. perspicillata
pueden alternar sus preferencias de consumo de forma estacional, alimentandose de frutos
durante la temporada lluviosa, e incorporando insectos a su dieta durante la temporada seca
(Herrera et al. 2002; Mello et al. 2004; 2008). Esto sugiere que algunas especies deben tener
adaptaciones fisiologicas a nivel digestivo para compensar la falta de nitrdgeno en sus dietas
(Voigt et al. 2011). En un ensamble de especies simpatricas de murciélagos frugivoros, el
valor de 8"°N, que indica cambios en el nivel tréfico de los animales, fue mayor en Carollia
castanea, seguido por C. brevicauda y C. sowelli, y C. perspicillata. Esto indica que la
insectivoria en algunas especies de murciélagos frugivoros es frecuente y debe estar asociada a
cambios en las caracteristicas digestivas que determinen la amplitud de dieta de las especies y

sus interacciones ecologicas (York and Billings 2009).
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Los murciélagos nectarivoros viven al borde de un balance negativo de energia (Speakman y
Thomas 2003), por lo que la presencia de adaptaciones a nivel digestivo permitiria a estas
especies mantener un consumo de energia constante ante situaciones de déficit alimenticio (del
Rio y Restrepo 1993; Ayala-Berdon et al. 2008). Especies como Glossophaga soricina
incrementan sus respuestas de consumo durante la temporada seca en comparaciéon con la
lluviosa, lo que permite a los individuos, hasta cierto limite, aumentar la cantidad de alimento
que ingieren, cuando hay cambios en el ambiente (Ayala-Berdon et al. 2009).

Algunas especies de murciélagos insectivoros también muestran cambios en la
conducta de forrajeo asociados a la migracion de sus presas. El murciélago néctulo mayor
Nyctalus lasiopterus (Vespertilionidae) se alimenta de insectos la mayor parte del afo, pero
durante el otofio, cuando ocurre la migracion de aves paserinas a la region sur de Espana, N.
lasiopterus modifica su frecuencia de ecolocalizacion para cazar aves al vuelo (Ibanez et al.
2001; Popa-Lisseanu et al. 2007). Dicho cambio de dieta también debe estar asociado a
cambios en la morfologia y fisiologia de su sistema digestivo (Bontadina y Arlettaz 2003), sin
embargo este aspecto de su biologia atin no ha sido estudiado.

Otros murcié¢lagos vespertilionidos como el murciélago palido (Antrozous pallidus),
también tienen habitos de forrajeo plasticos. Esta especie principalmente insectivora, consume
el polen y néctar de las flores del cardon (Pachycereus pringlei) durante la tarde, la cuales
también son visitadas durante la noche por el murciélago nectarivoro Leptonycteris
verbabuenae (Frick et al. 2009). El consumo de néctar y polen por A. pallidus aumenta
durante la primavera, cuando los recursos florales son abundantes. Esto indica que el grado de
plasticidad de dieta en A. pallidus estad determinada por adaptaciones fisioldgicas a nivel
digestivo, las cuales le permiten competir con otras especies por los mismos recursos, ademas

de consumir alimentos ricos en carbohidratos (Frick et al. 2014). Otras especies insectivoras
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como el murciélago pescador de vientre blanco (Noctilio albiventris: Noctilionidae), y el
murci¢lago negro pequeiio (Myotis nigricans: Vespertilionidae), también incorporan fruta y

polen en sus dietas (Gongalves et al. 2007; Novaes et al. 2015).
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4. Metodologia

4.1. Area de estudio.

El trabajo de campo se realizé en el Municipio de Autlan de Navarro, al suroeste del Estado de
Jalisco, México (Figura 1). El area de estudio se localiza entre los 19°42'44" y 19°53'52" N, y
104°14'10" y 104°25'38" O. El promedio de elevacion de la zona es de 900 msnm. El tipo de
clima es semiseco en el otofio e invierno, y sulbcalido y subhumedo durante la primavera y
verano (Ibarra-Cerdefia et al. 2005). La temperatura promedio anual en el sitio de estudio es de
23.34°C £ 0.65 EE, mientras que el promedio de precipitacion anual es de 1.84 mm + 0.50 EE
(CNA 2012).

El tipo de vegetacion predominante en el sitio es la selva seca, que se caractariza por
tener dos periodos estacionales contrastantes con marcados cambios fenologicos (Ibarra-
Cerdefia et al. 2005; Ibarra-Lopez 2012). La temporada seca, que va de noviembre a mayo,
presenta una temperatura promedio de 22.06°C + 0.80 EE, con una precipitacion promedio de
0.54 mm + 0.13 EE. La temporada lluviosa que abarca de junio a octubre, tiene un promedio

de temperatura de 25.14°C £+ 0.30 EE, con una precipitacion promedio de 3.66 mm + 0.47 EE.
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4.2. Captura y manejo de murciélagos.

La captura de murciélagos se realizd durante los meses de mayo (estacion seca) y septiembre
(estacion lluviosa). El sitio de captura fue la mina de San Francisco, localizada a 8 km al NE
de la Ciudad de Autlan de Navarro. Se colocaron redes de niebla (9.0 x 2.5 m) en la entrada de
la cueva y a nivel del suelo, las cuales permanecieron abiertas por dos horas (19:00-21:00 h).
Se capturaron 16 individuos machos adultos no reproductivos de la especie Glossophaga
soricina (8/temporada). Debido a que la identificacion de las especies del género Glossophaga
es muy dificil en campo, utilizamos la morfologia dental como rasgo morfologico distintivo de
G. soricina, el cual diferencia a esta especie por tener incisivos inferiores comparativamente
grandes, usualmente en contacto unos con otros y formando un arco continuo entre los
caninos; los incisivos superiores son muy procumbentes (Webster and Jones 1984; Alvarez et
al. 1994; Medellin et al. 2008).

Los cuales se mantuvieron en cautiverio durante 10 h, alimentados con una mezcla de
platano y bebida comercial de soya. Después del tiempo de cautiverio, se registrd la masa
corporal de cada individuo y se sacrificaron por asfixia en una camara de éter. El sacrificio de
los individuos se realizo de acuerdo al protocolo aprobado y recomendado por el Comité de
Uso y Cuidado Animal de la American Society of Mammalogists (ACUC-ASM) (Sikes et al.
2011). Posteriormente, se extrajeron el estobmago e intestino siguiendo el protocolo utilizado
por Gadelha-Alves et al. (2008) y se almacenaron en nitrégeno liquido dentro de crioviales (5
ml) con solucidon salina fria al 10%. El resto de los cuerpos se preservaron en un

ultracongelador (-70°C) para realizar posteriores analisis de composicion corporal.
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Cueva San Francisco
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Figura 1. Localizacion del area de estudio. Se muestra la ubicacion del Municipio de Autlan

de Navarro, Jalisco. También se muestra la ubicacion de la Cueva San Francisco.
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4.3. Analisis de 1a morfologia digestiva

4.3.1. Morfologia digestiva gruesa
Para analizar los cambios en la morfologia gruesa del tracto digestivo se separ6 el estobmago
del intestino. Para eliminar los restos de alimento, cada 6rgano fue lavado con una corriente de
solucion salina fria (10%), posteriormente se pesaron por separado en una balanza analitica
Ohaus-Pioneer™ Plus modelo PA84C con 0.0001g de sensibilidad. El largo del intestino se
midi6 utilizando una regla de plastico convencional de 30 cm. La medicion de cada variable
(masa y largo) se realizo tres veces y se utilizd el valor promedio como dato unico. La mitad
de las muestras de intestino (cuatro por temporada) se destinaron para el andlisis de
morfologia fina, y el resto se conservo en un ultracongelador (-70°C) para realizar posteriores

ensayos de actividad enzimatica.

4.3.2. Morfologia digestiva fina
Para observar cambios en la morfologia fina se fij6 cada intestino en una solucién de formol
(10%) y posteriormente se dividieron en tres secciones de igual longitud: proximal (duodeno),
media (yeyuno) y distal (ileon). Cada seccidn se prepard en bloques de parafina, de los cuales
se obtuvieron cortes transversales de 5 um de espesor con un micrétomo electrénico (Estrada-
Flores and Uribe-Aranzabal 2012). De cada bloque se eligieron 60 cortes de la porcion central
y se separaron en 3 grupos (20 cortes/grupo), los cuales fueron montados en un portaobjetos
(lamina). Para observar las distintas estructuras de los cortes, cada lamina fue preparada con
las técnicas de tincion azul alciano, acido peryddico de Schiff (PASS) y Van Gieson (Carson y

Hladik 2009).
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En total, se seleccionaron 1440 cortes (720/temporada, 180/intestino, 60/seccion, 20/tincion),
los cuales se fijaron y tifieron en 72 laminas (36/temporada, 9/intestino, 3/seccion, 1/tincion).
Posteriormente, se utilizd6 un microscopio Olympus FV10 con iluminacién Keller para
seleccionar los 4 mejores cortes de cada lamina, y generar imagenes confocales (4x, 10x, 20x)
de alta calidad digital para cada uno. El andlisis de las imagenes se realizd sobre 288 imagenes
(4/tincion, 12/seccion, 36/intestino, 144/temporada), representativas del 20% del total de
cortes fijados y tefiidos. Todo el trabajo de histologia y microscopia se realizé en la unidad de
histologia e imagenologia del Instituto de Fisiologia Celular de la UNAM.

La mayoria de las variables (Tabla 1) se midieron sobre la imagen completa de cada
corte (Figura 2A). Para medir el grosor de la pared intestinal y el nimero de vellosidades
intestinales (Figura 2B), se asumi6 la imagen de cada corte como un circulo uniforme. Cada
imagen fue dividida en cuatro secciones y se eligid una de estas aleatoriamente. Para realizar
las mediciones en cada seccion se trazd una referencia de 200 p sobre el borde exterior de cada
imagen. El andlisis de las imdgenes se efectué con el programa de licencia libre Imagel
(Rasband n.d.). Ya que todas las variables (Tabla 1), se midieron sobre la imagen de 4 cortes,

se utilizo el valor promedio como dato Uinico para el analisis estadistico.
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Figura 2. Corte transversal en tincion azul alciano del intestino de Glossophaga soricina. Los
aumentos utilizados son 4x (A) y 10x (B). Di: Didmetro mayor, di: diametro menor, PM:
perimetro del tubo intestinal, PI: pared intestinal, VI: vello intestinal, GP: grosor de pared

intestinal, AL: area de lumen.
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Cuadro 1. Descripcion de las variables observadas en la morfologia digestiva gruesa y fina

del murciélago nectarivoro Glossophaga soricina.

Variables Descripcion Dioptria
Promedio de cuatro mediciones del peso fresco (g) del
Masa del estdbmago -
estdmago.
_ . Promedio de cuatro mediciones del peso fresco (g) del
Masa del intestino _ ‘ ---
mtestino.
. . Promedio de cuatro mediciones de la longitud total (cm) del
Largo del intestino ‘ ---
mtestino.
) ) ) Promedio del didmetro externo mayor (mm) (Di) y el
Diametro intestinal . . . 4x
diametro externo menor (di) del tubo intestinal.
Perimetro intestinal ~ Circunferencia externa (mm) del tubo intestinal. 4x
Area intestinal Superficie total (mm?) de la imagen del tubo intestinal. 10x
Area de las _ 5 . . ‘

. Superficie ocupada (mm®) por las vellosidades intestinales
vellosidades ‘ . 10x
) ) dentro del tubo intestinal.
intestinales

. Numero de vellos completos, observados desde su base
Vellosidades o . _
. ‘ hacia el interior de la pared intestinal en un segmento de 200 20x
intestinales
W
) Diferencia (mm?) entre el rea intestinal y el 4rea de las
Area del lumen . 10x
vellosidades.
Promedio de cuatro mediciones realizadas a la pared
Grosor de pared . _
intestinal cada 50 p sobre un segmento de 200 p trazado 20x

intestinal

Area nominal

Volumen intestinal

sobre la circunferencia del tubo intestinal.

Producto (mm?) entre el largo total del intestino y el
perimetro del tubo intestinal.

Expresado en (mm”), es el calculo de (x) (+*) (h).

En donde: 7 = 3.1416, * = el valor del radio elevado al

cuadrado, 4 = la longitud de cada seccion intestinal.
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4.4. Analisis estadistico.

Se realizd6 una regresion lineal simple para establecer una relacion alométrica entre la
morfologia gruesa y la masa corporal de los individuos. Se aplicoé el mismo procedimiento
para probar una relacion entre la masa, volumen, drea nominal del intestino y su largo. Todas
las variables utilizadas en el andlisis de regresion lineal fueron transformadas a logaritmo.
Antes de realizar pruebas de hipdtesis, se aplico la prueba de Shapiro-Wilks (Forthofer et al.
2006) para probar la normalidad de las variables de morfologia gruesa y fina. Posteriormente
se aplico una prueba de ¢ de Student (Quinn and Keough 2002) para comparar la media de las
variables de morfologia gruesa entre las temporadas seca y lluviosa. Finalmente se utiliz6 un
ANOVA factorial de 2 vias (Quinn and Keough 2002) para comparar los cambios en la
morfologia fina entre temporadas (seca, lluviosa), entre secciones intestinales (proximal,

media, distal), y la interaccidn entre estas variables (temporada*seccion intestinal).
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5. Resultados

5.1. Relaciones alométricas entre variables digestivas

La masa del estomago se relacion6 positivamente con la masa corporal de los individuos (R* =
0.929, p <.0001). La masa del intestino también se relaciondé con la masa corporal de los
individuos (R* = 0.382, p = 0.0005). La masa del intestino y su largo no se relacionaron (R* =
0.184, p = 0.096). El 4rea nominal del intestino se correlacioné con su volumen (R* = 0.844, p
= 0.001). También se observé una relacion entre el volumen del intestino y su largo (R* =

0.670, p = 0.013).

5.2. Cambios estacionales en la morfologia digestiva gruesa de Glossophaga soricina.

La masa del estomago de G. soricina fue de (X=0.62 g+ DE=0.06), el cual incrementd
significativamente  (fq4= 2.88, p= 0.014), durante temporada de lluvias
(X=10.65 g+ DE=0.04), que en la temporada seca (X=0.58 g+ DE=0.06) (Figura 3). La
masa del intestino (X=0.52 g+ DE=0.12), también aumentd significativamente entre
temporadas (1= 5.94, p< 0.0001), siendo mayor en la temporada de lluvias
(X=10.62 g+ DE=0.08), que en la de secas (X=0.42 g+ DE=0.05) (Figura 3). El largo
intestinal (X=15.65 cm + DE= 1.31), también mostré un aumento significativo (f14= 2.17, p=
0.048), durante la temporada lluviosa (X=16.29 cm + DE= 1.55), en comparacién con la seca
(X=15.01 cm + DE=0.61) (Figura 3). El incremento relativo al promedio de las variables de
morfologia digestiva gruesa de G. soricina entre temporadas fue de 0.07 g (11.29 %) para la
masa del estomago, 0.2 g (38.46 %) para la masa del intestino, y de 1.28 cm (8.17 %) para su

largo.
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Figura 3. Diagrama de de cajas y bigotes que muestra los cambios estacionales en la
morfologia digestiva gruesa de G. soricina. Las cajas representan el segundo y tercer cuartil
(25% -75% de los datos), las lineas indican el primer y cuarto cuartil, la linea dentro de las
cajas representa la mediana de cada grupo y los circulos negros indican la media. El corchete

junto a las cajas senala el 50% de los datos (rz = 8 individuos por temporada).

27



5.3. Cambios estacionales en la morfologia fina intestinal de Glossophaga soricina

El ANOVA factorial de 2 vias mostrdé que el didmetro del tubo intestinal fue
significativamente mayor durante la temporada lluviosa con respecto a la temporada seca
(Fa,18= 15.20, p= 0.0011) (Tabla 2), sin haber cambios significativos entre las diferentes
secciones intestinales (F(2,15= 0.979, p= 0.395). El perimetro del intestino también incremento
significativamente durante la temporada lluviosa en comparacion con la seca (F(1,15= 14.73,
p=0.0012) (Tabla 2), sin cambios entre secciones intestinales (F(2,15= 1.866, p= 0.184). El
area del tubo intestinal también fue significativamente mayor en la temporada lluviosa que en
la seca (F(1,18= 9.46, p= 0.007) (Tabla 2), sin diferencias significativas en las secciones
intestinales (F2,18= 2.077, p= 0.154). El é4rea del lumen no mostr6 cambios significativos
entre temporadas (F(1,15= 1.91, p= 0.1833), ni entre secciones intestinales (F2,13= 0.05, p=
0.9507).

El 4rea de las vellosidades intestinales fue significativamente mayor durante la
temporada de lluvias (F(1,15= 11.578, p=0.003) (Tabla 2). También se observaron incrementos
significativos del area de las vellosidades entre secciones intestinales (F(2,15= 3.949, p=
0.038), siendo mayor el cambio en el area de la seccion proximal (X=5.63 mm? + DE=1.47),
que la distal (X=3.01 mm?+DE=1.52). El numero de vellosidades también fue
significativamente mayor en la temporada de lluvias, que en la temporada seca (F1,15= 8.38,
p= 0.0097) (Tabla 2), sin haber diferencias significativas entre las distintas secciones
intestinales (F2,15= 1.70, p= 0.2105). El grosor de la pared intestinal también aumento
significativamente durante la temporada de 1luvias (F(1 1= 12.294, p= 0.003) (Tabla 2). Este

incremento fue distinto entre secciones intestinales (F2,18= 6.668, p= 0.007); en donde la
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seccion proximal (X=83.92 p+ DE=12.71) y la distal (X=87.26 p+ DE=9.67) presentaron
mayores diferencias que la seccién media del intestino (X= 69.30 p + DE= 9.60).

El 4rea nominal del intestino también aumento significativamente durante la temporada
lluviosa, en comparacion con la de secas (Fi13= 25.47, p< 0.0001) (Tabla 2), pero sin
cambios significativos entre secciones intestinales (F2,13= 2.15, p= 0.1453). El volumen del
intestino también fue significativamente mayor durante la temporada lluviosa (F(1,15= 18.36,
p=0.0004) (Tabla 2), sin diferencias entre secciones intestinales (F(2,13= 0.87, p= 0.4371). El
incremento relativo al promedio para cada variable de la morfologia digestiva fina de G.
soricina vario entre un 25 y un 50% (Tabla 2). Para ninguna de estas variables se encontrd un

efecto de la interaccion entre la estacionalidad y la seccion intestinal.
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Cuadro 2. Cambios estacionales (Media + DE) observados en la morfologia fina intestinal del

murci¢lago nectarivoro Glossophaga soricina en un bosque tropical caducifélio del Occidente

de México. El porcentaje (%) de variacion estd calculado respecto del valor total de la media

de los datos para cada temporada (n= 8).

Variables Total Seca Lluvias (%) variacion
Didmetro (mm) 0.54 £0.11 0.47 £0.02 0.61 £0.09 25.49
Perimetro (mm) 2.66 £0.55 2.31+£0.13 3.00+0.47 25.79
Area del tubo (mm?) 5.07+2.41 379+0.60  6.35+2.58 50.5
Area de lumen (mm?) 1.38+1.15 1.03+£0.32 1.73+1.49 50.34
Area de vellosidades (mm®) 3.69+1.76 2.76 £ 0.44 4.62 +1.87 50.56
Numero de vellosidades 9.29+2.20 8.17+0.55 10.42 +2.35 24.22
Grosor de pared (um) 7098 +17.78 61.79+17.77 80.17 +12.69 259
Area nominal (mm?) 134.68 £30.17 113.14+22.28 156.22 + 19.86 31.99
Volumen intestinal (mm?) 12.06 +4.90 8.74+3.16 15.38 £4.00 55.08
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Cuadro 3. Cambios estacionales (Media £ DE) en la composicion corporal de Glossophaga

soricina en un bosque tropical caducifélio del Occidente de México. El Valor p corresponde al

de una prueba t de Student (n= 16). El asterisco (*) indica diferencias significativas entre

estaciones.

Variables Total Seca Lluvias Valor p
Masa corporal (g) 10.06 +0.80 10.53 £0.56 9.59+0.74 0.013*
Proteina (g) 1.00+0.30 1.25+0.16 0.76 £0.16 <.0001*
Grasa (g) 1.79+£0.44 1.52+0.14 2.06+0.49 0.017*
Agua (g) 5.27 +£0.45 5.49 +0.48 5.06+0.30 0.057
Ceniza (g) 0.06 +0.04 0.08 £0.04 0.04 +0.03 0.074
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6. Discusion

Los resultados muestran que el murciélago nectarivoro Glossophaga soricina presenta
plasticidad en la morfologia de su tracto digestivo. Esta plasticidad en la morfologia puede
implicar cambios importantes en las capacidades digestivas de la especie, si consideramos la
estrecha relacion que existe entre morfologia y fisiologia del sistema digestivo (Karasov and
Douglas 2013). El tamafo de las caracteristicas de morfologia gruesa del tracto digestivo se
correlaciond positivamente con la masa corporal de los individuos, esto significa que
individuos con mayor masa corporal presentaron 6rganos digestivos mas grandes. Ademas, los
organos digestivos mostraron importantes cambios morfologicos asociados al cambio de
estacion, principalmente el aumento del tamafio del estdémago y del intestino durante la
temporada de lluvias.

Trabajos previos sobre plasticidad digestiva muestran que el tamafio de los 6rganos
digestivos de los roedores pueden aumentar hasta 60% en respuesta a cambios en la calidad y
cantidad del alimento (Green y Millar 1987; Bozinovic et al. 1988), pero en el caso de G.
soricina este incremento fue menor al 40%. El principio de sinmorfosis establece que ciertas
restricciones en el disefio de los animales pueden comprometer su desempefio (Diamond
2002), lo cual es particularmente notable en el caso de animales voladores como los
murciélagos. Estos mamiferos tienen una limitante de peso impuesta por la relacion entre la
morfologia de sus alas, su capacidad muscular para generar impulso al volar, y sus altas tasas
metabolicas (Becker et al. 2013). Debido a esto, el aumento en la masa de los organos

digestivos durante la temporada lluviosa podria imponer un considerable aumento de los
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costos de vuelo, y por lo tanto un incremento del gasto energético diario para los murcié¢lagos
durante sus periodos de actividad y forrajeo.

Para evitar esto, los murciélagos pueden adoptar estrategias de historia de vida, en las
que el aumento de la masa del tracto digestivo se vea balanceado con otros cambios
corporales, de modo que los costos de esta plasticidad no sean altos. Datos adicionales a este
trabajo muestran que durante la temporada seca, la masa corporal de los individuos aumenta
debido al incremento significativo de grasa y proteina (Cuadro 3), mientras que la masa de los
organos digestivos disminuye. Esto sugiere que el incremento en la masa corporal y de los
organos digestivos de G. soricina estan compensados estacionalmente para mantener un peso
estable entre temporadas, y evitar compromisos energéticos adicionales impuestos por el
incremento de la masa de los 6rganos digestivos.

Se considera que los cambios en la morfologia digestiva de G. soricina son una
respuesta plastica a la variacion estacional en la disponibilidad, y tipo de alimentos presentes
en el area de estudio. Estos cambios estan relacionados y se compensan adicionalmente con
variaciones significativas en la condicién corporal de los individuos. Durante la temporada
seca G. soricina consume alimentos de facil digestion, principalmente néctar y polen de
cactaceas columnares y otras especies de plantas del BTC (Stoner 2002). Una dieta rica en
néctar y polen es de facil digestion y rica en energia (Baker y Baker 1973; Baker et al. 1998).
El polen contiene un elevado nivel de proteina cruda (hasta un 65%), almidones, nitrégeno,
esteroles y lipidos (Roulston y Cane 2000). El néctar es una solucion de azlcares en agua,
compuesta principalmente por los monosacaridos glucosa y fructosa, y el disacarido sacarosa
(Baker et al. 1998), con un bajo contenido de proteina, pocos aminodcidos como prolina y
tirosina, y trazas de electrolitos como potasio y sodio (Nicolson and Fleming 2003; Nepi et al.

2012). Debido a su composicion, los componentes alimenticios del néctar son facilmente
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asimilables por la mayor parte de los animales (Herrera 1999; Martinez del Rio et al. 2001),
por lo cual no se requiere tener un sistema digestivo complejo (Karasov et al. 2011).

Durante la temporada lluviosa, G. soricina se alimenta de una dieta mas compleja,
compuesta principalmente de fruta e insectos (Heithaus 1974; Herrera et al. 2001a). Una dieta
rica en fruta e insectos, aunque también tiene un alto contenido energético, presenta retos
importantes para ser asimilada de forma eficiente, sobre todo por la presencia de algunos
elementos de las frutas como la cdascara, pulpa, semillas y la cubierta de quitina de los
insectos. Las frutas consumidas por murci¢lagos tienen altos contenidos de azucares
monosacaridos como fructosa y glucosa (del Rio y Karasov 1990; Baker et al. 1998),
vitaminas, minerales (Chivers and Langer 1994) y metabolitos secundarios que pueden afectar
el tiempo de retencion intestinal (Baldwin and Whitehead 2014). Los insectos aportan
polisacaridos como la quitina y el glucégeno, disacaridos no aprovechables como la trehalosa,
proteina animal, ademas de colesterol y triglicéridos (Bell 1990; Schondube et al. 2001;
Barboza et al. 2008; Arrese y Soulages 2010; Strobel et al. 2013). La digestion y asimilacion
de fruta requiere de tractos digestivos mas largos y con mayor area luminal, que permitan
procesar de forma eficiente el volumen de comida ingerido (del Rio y Restrepo 1993).
Adicionalmente se requiere de un mayor engrosamiento de la parte muscular del intestino que
permita llevar a cabo una mayor peristalsis para transportar el alimento y sus componentes
indigeribles (semillas, cdscara y restos de insectos) a lo largo del intestino (Karasov y Douglas
2013). Esto podria explicar el aumento en el grosor de la pared intestinal de G. soricina, lo que
representa un incremento de masa muscular en la zona de procesamiento y en la de excrecion

del intestino.
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El cambio a una dieta compuesta por fruta e insectos explicaria el aumento de tamafio de las
variables cuantificadas en el andlisis de morfologia digestiva gruesa. Estos cambios en la dieta
de G. soricina, son importantes considerando que durante la temporada lluviosa el quimo es
mas acido, denso y ocupa mas espacio de almacenamiento en el estdbmago e intestino delgado
(Zharova 1992). Adicionalmente, el consumo de insectos como parte importante de su dieta
indica que G. soricina tiene caracteristicas digestivas que le permiten extraer los nutrientes y
energia de alimentos de origen animal. Confirmando que esta especie, aunque obtiene la
mayor parte de su energia del néctar floral en diversos momentos del afio, puede ser
catalogada como una especie de dieta generalista (Stoner 2002).

Estudios recientes han demostrado que uno de los primeros murciélagos nectarivoros
(Palynephyllum antimaster), fue una especie generalista que incorporaba insectos a su dieta,
por lo que la insectivoria en G. soricina es un rasgo ancestral conservado durante la evolucion
de esta especie (Yohe et al. 2015). La morfologia dental y el funcionamiento del estobmago de
especies del género Glossophaga es similar a la de algunas especies de murci¢lagos
insectivoros (Forman 1971, 1972). La insectivora en G. soricina presenta otras adaptaciones
evolutivas como la modulacion de su frecuencia de ecolocalizacion, lo que le permiten cazar
activamente presas de los ordenes Coleoptera, Diptera y Lepidoptera durante la mayor parte
del ano (Herrera et al. 2001b; Clare et al. 2013).

Desde un punto de vista nutrimental, la quitina es el principal componente del
exoesqueleto de los insectos (Barboza et al. 2008), y aunque es un carbohidrato de alto
contenido energético, es indigerible para las enzimas del tracto digestivo de la mayoria de los
mamiferos (Strobel et al. 2013). Sin embargo, los murciélagos insectivoros son capaces de
digerir la quitina directamente en el estomago, mediante la actividad acida de la enzima

quitinasa (Strobel et al. 2013). Debido a su estrecha similitud en cuanto a habitos alimentarios
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y rasgos funcionales digestivos con los murciélagos insectivoros, es posible que el estobmago
de G. soricina tenga la capacidad para digerir un porcentaje considerable de la quitina presente
en los insectos que consume durante la temporada lluviosa. Sin embargo, este es un tema que
debe ser investigado en el futuro.

El intestino delgado de los vertebrados es el 6rgano principal donde se realiza la
digestion enzimdtica y la absorcion de nutrientes, y tiene la capacidad de adaptarse
morfoldgica y funcionalmente a estimulos ambientales (Starck 1999; 2005). La capacidad del
intestino para almacenar y digerir material alimenticio afecta la capacidad de los animales para
absorber nutrientes y almacenar energia (Derting and Noakes 1995). El aumento del diametro,
perimetro y area del tubo indican que el intestino de G. soricina se engrosa, lo que se refleja
en el aumento de drea nominal (superficie de absorcion) y del volumen del intestino durante la
temporada de lluvias. Estos resultados coinciden con los reportados para especies de roedores
y aves que experimentan cambios estacionales en la calidad y composicion de su dieta
(Derting and Noakes 1995; Voltura 1997; McWilliams and Karasov 2001). En estos animales,
los incrementos en el area nominal (superficie de absorcién) y en el volumen intestinal
incrementan el tiempo de retencion del alimento, y optimizan la absorcion de nutrientes. En el
caso de G. soricina podemos asumir que estos mismos cambios morfologicos también estan
asociados con cambios en el tiempo de retencion del alimento, y en la capacidad de
asimilacion en el intestino durante la temporada lluviosa.

La capacidad digestiva se refiere a la habilidad que tienen los animales para asimilar
los nutrientes presentes en dietas de diferente calidad, estd directamente relacionada con el
volumen intestinal y mantiene una relacioén inversa con la calidad de la dieta (Ayala-Berdon
and Schondube 2011; Griffen and Mosblack 2011; Saldafia-Vazquez et al. 2015). La

capacidad digestiva de algunas especies de murciélagos nectarivoros neotropicales estéd
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determinada por la tasa de digestion, el tiempo de transito intestinal y su volumen (Ayala-
Berdon et al. 2013). En este caso, el largo y el volumen del intestino de G. soricina se
correlacionaron positivamente, por lo tanto podemos esperar que los cambios en el tamafio del
intestino de esta especie, sean una respuesta plastica que le permita aumentar su capacidad
digestiva, cuando la calidad de su alimento cambia. Los cambios estacionales en la dieta de G.
soricina no representan una disminucion en su calidad, pero si en su composicion nutricional y
grado de digestibilidad. El aumento en el largo del intestino sugiere que G. soricina
incrementa el tiempo de transito intestinal durante la temporada Iluviosa, por lo que la
capacidad digestiva también es un atributo plastico de esta especie, el cual le permite mantener
una constante asimilacion de nutrientes durante el cambio de dieta entre periodos estacionales.

La adaptacion intestinal de los mamiferos se relaciona con el tipo y la concentracion de
nutrientes presentes en su dieta, y se manifiesta de forma diferencial en las secciones del
intestino que tienen diferencias funcionales para incrementar la capacidad de asimilacion total
de nutrientes (Drozdowski and Thomson 2006). El incremento en el nimero de vellosidades
intestinales en el tracto digestivo de G. soricina durante la temporada lluviosa indica que la
capacidad de absorcion intestinal de esta especie también aumenta, al incrementarse el area
total de absorcion. El duodeno es la parte del intestino con mayor actividad enzimatica, en
donde se realiza la separacion y parte de la absorcion de proteinas y grasas (Drozdowski and
Thomson 2006).

Algunas especies de aves generalistas que consumen insectos de forma estacional
(Witmer and Martinez del Rio 2001; Lv et al. 2014), asi como especies de roedores con dietas
ricas en nitrogeno (Liu et al. 2012), pueden desarrollar un mayor numero de vellosidades e
incrementan su capacidad de absorcion en el duodeno. En el caso de G. soricina, el aumento

del area de las vellosidades en esta zona puede estar ligada a la digestion y absorcion de
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azucares como la sacarosa, proveniente del néctar y la fruta, y de proteinas y grasas presentes
en los insectos. Otras funciones del duodeno son regular la velocidad del vaciado géstrico y
del movimiento a lo largo del intestino. En este caso, el aumento en el grosor de la pared en el
duodeno y en el yeyuno sugieren que G. soricina puede modular el tiempo de retencion y
transito intestinal para optimizar la absorcion de nutrientes durante la temporada de Iluvias.

Por otra parte el incremento de la pared intestinal en el ileon, sugiere un incremento de
los movimientos peristalticos para la facilitar las funciones de excrecion. Aunque no se evaluo
en este estudio, probablemente la actividad de enzimas digestivas como la aminopeptidasa-N
también muestren un patréon de cambio estacional en el tracto digestivo de G. soricina. Es
posible que de manera similar a lo encontrado en aves (Sabat et al. 1998; Levey et al. 1999;
Caviedes-Vidal et al. 2000), y otros mamiferos (Sabat et al. 1999; del Valle y Mafianes 2008;
Cortés et al. 2011), la actividad total y la cinética de enzimas digestivas especificas debe ser
un atributo clave en el desarrollo de la plasticidad digestiva en G. soricina y otras especies de
murcié¢lagos.

Las caracteristicas histologicas y morfologicas del tracto digestivo de los murciélagos
glosofaginos reflejan la divergencia de estas especies en cuanto a habitos alimentarios
(Forman 1971). Los factores intrinsecos asociados con la digestibilidad de nutrientes limita la
capacidad de los murciélagos filostomidos para explotar alimentos con distintas caracteristicas
morfoldgicas y nutricionales (Saldana-Vazquez 2014). Otras especies de murci¢lagos
nectarivoros neotropicales como Anoura geoffroyi y A. caudifer que consumen insectos de
forma estacional (Caballero-Martinez et al. 2009; Barros et al. 2013) también podrian ser
plasticos a nivel digestivo. Sin embargo otras especies cercanamente emparentadas como
Glossophaga commissarisi son menos eficientes para extraer la energia de una dieta a base de

frutos y no son capaces de modificar la morfologia de su sistema digestivo (Kelm et al. 2008),
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lo que sugiere que la plasticidad digestiva podria ser limitada en especies de habitos
alimentarios mas especializados.

En combinacion con la destruccion del habitat y otros factores de degradacion
ambiental, el cambio climatico representa una seria y creciente amenaza para la biodiversidad
(Walther et al 2002). Los murci¢lagos y sus servicios ecosistémicos pueden verse afectados
seriamente debido a los efectos del cambio climatico, ya que el clima regula la disponibilidad
de alimento, periodos de hibernacion, migracion, frecuencia y duracion de torpor, la tasa de
gasto energético, asi como las tasas de reproduccion y desarrollo de los juveniles (Sherwin et
al. 2012). La plasticidad digestiva estacional de G. soricina, y tal vez de otras especies de
murci¢lagos nectarivoros, puede ser parte de un conjunto de adaptaciones que les permita a
estos mamiferos responder a cambios drasticos en su ambiente. Estas adaptaciones pueden
involucrar estrategias de termorregulacion como el uso de torpor, cambios en su balance de
agua, y de sus capacidades de asimilacion de azlicares, proteinas y acidos grasos. Sin embargo,
es importante considerar que estas adaptaciones y las capacidades que pueden conferir a las
especies, pueden estar determinadas por su rango de distribucion, requerimientos de habitat, la
especializacion de la dieta y su nicho térmico. Bajo este enfoque, la capacidad de desarrollar
plasticidad digestiva seria limitada en aquellas especies con requerimientos mas

especializados.

39



7. Conclusiones

1. El murciélago nectarivoro Glossophaga soricina (Phyllostomidae: Glossophaginae) es
plastico a nivel digestivo. Esta plasticidad parece darse como respuesta a los cambios
estacionales de su dieta.

2. El aumento de la masa de los 6rganos digestivos estd compensada estacionalmente con
la disminucién masa corporal de los individuos para mantener un peso estable entre
temporadas, y evitar compromisos energéticos adicionales impuestos por el incremento
de la masa de los 6rganos digestivos.

3. Los cambios observados en la morfologia digestiva gruesa de G. soricina estan
orientados para digerir de forma mas eficiente una dieta méas compleja. Principalmente,
el aumento del largo del intestino favorece el aumento del tiempo de transito intestinal
durante la temporada lluviosa, cuando su dieta se compone principalmente de fruta e
insectos. El incremento del volumen intestinal (capacidad digestiva) le permite mantener
una constante asimilacion de nutrientes durante el cambio de dieta entre periodos
estacionales.

4. Los cambios en la morfologia digestiva fina de G. soricina también ocurren en zonas
especificas de su intestino, y pueden estar dirigidos a modular o incrementar el tiempo
de retencion intestinal, maximizar la absorcion de nutrientes, y facilitar las funciones de

excrecion durante la temporada lluviosa.
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