
BlOTROPlCA 32(3): 397-407 2000 

Estudio Fenologico de Cactaceas en el Enclave Seco de la 
Tatacoa, Colombia’ 

Adriana Ruiz, Mery Santos, Jaime Cavelier 

Laboratorio de Ecologia Vegetal, Departamento de Ciencias Biologicas, Universidad de 10s Andes, AA 4976, 
Bogota, Colombia 

and Pascual J. Soriano’ 

Ecologia Animal, Departamento de Biologia, Facultad de Ciencias, Universidad de 10s Andes, Merida, 5101, 
Venezuela 

RESUMEN 
Durante un afio se realiz6 el estudio fenol6gico de tres cacticeas columnares Stenocerewgriseus (Haw.) Britton & Rose, 
Pilosocereus sp., Cereur hexagonw (L.) Mill., y una cacticea decumbente, Monvillea cf. smithiana (Britton & Uose) 
Backeberg., en el enclave seco interandino de La Tatacoa, Colombia. Los polinizadores y/o dispersores de las cacticeas 
fueron capturados mensualmente y se recolectaron las muestras fecales para la identificaci6n de 10s granos de polen y 
las semillas de 10s frutos consumidos. La floraci6n de todas las especies fue prolongada y mostraron patrones bimodales, 
multimodales, o irregulares. La fructificaci6n en todas las especies tambikn se extendib durante todo el afio, con un 
desfase de dos meses con respecto a la floraci6n. Aunque no se encontrb una correlaci6n significativa entre 10s valores 
mensuales de precipitaci6n y la producci6n de Bores y frutos, la floracibn durante la kpoca seca fue mayor en S. griseus, 
mientras que Pilosocereus sp. y C. hexagonus mostraron 10s valores m6s altos durante la tpoca de Iluvias. La producci6n 
de frutos tambikn fue estacional, con un increment0 durante la kpoca de lluvias para S. griseus y C. hexagonus. La 
floraci6n y fructificacibn en M. cf. smithiana no mostraron diferencias significativas entre la Cpoca seca y la Iluviosa. 
Los murciklagos Glossophaga longirostris, Carollia perspicillata, Sturnira lilium y algunas aves como Melanerpes rubri- 
capillw (Picidae) y Mimus gilvus (Mimidae), y una mariposa nocturna (Sphingidae), fueron algunos de 10s polinizadores 
y/o consumidores de estas especies de cacticeas. 

ABSTRACT 
A one-year phenological study of three columnar cacti, Stenocereus griseus (Haw.) Britton & Rose, Pilosocereus sp., 
Cereus hexagonus (L.) Mill., and a decumbent cactus Monvillea cf. smithiana (Britton & Rose) Backeberg., was carried 
out in the Andean arid region of La Tatacoa, Colombia. Pollinators and/or dispersers of the cacti species also were 
studied monthly, and fecal samples were collected for the identification of pollen and seeds. The flowering of all 
species was prolonged and showed bimodal, multimodal, or irregular patterns. Fruiting in all species also was prolonged 
and followed flowering with a lag of less than two months. Although there were no simple correlations between rainfall 
and flowering or fruiting, flower production during the dry season was higher for S. griseus, while Pilosocereus sp. and 
C. hexagonus showed higher flower production during the wet season. Fruit production was also seasonal, with higher 
production during the wet season for S. griseus and C. hexagonus. The patterns of flowering and fruiting in M. cf. 
smithiana showed no relationships with dry and wet seasons. The bats Glossophaga longirostris, Carollia perspicillata, 
Sturnira lilium, the birds Melanerpes rubricapillw (Picidae) and Mimw gilvus (Mimidae), and moths of the family 
Sphingidae, were identified as pollinators and/or fruit consumers of these cacti species. 
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LAS CACTACEAS COLUMNAKES, CON ESPINAS Y TRONCOS 

de la vegetacibn xerofftica; sin embargo, poco se 
conoce sobre su biologia. En cuanto a su fenologia, 
tres especies (Stenocereus griseus, Pilosocereus tilli- 
anus, y Subpilocereus repandus) del enclave semibr- 
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SUCIJLENTOS, SON ELEMENTOS CONSPICUOS de la flora 

1999. 

ido de Lagunillas, MCrida, Venezuela, mostraron 
que la floraci6n se realiz6 durante la kpoca de se- 
quia y la fructificaci6n durante la Cpoca de lluvias. 
Ambos eventos se dieron interespecificamente en 
forma asincrbnica (Soriano et al. 1991, Sosa & So- 
riano 1996). Stenocereus griseus, en el ambiente 
semibrido de la peninsula de Macanao, Isla de Mar- 
garita, Venezuela, tuvo una producci6n de frutos 
bimodal con mhimos durante las kpocas de lluvia 
(Silvius 1995). Por otra parte, en CuraGao, esta 
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misma especie present6 un solo pic0 de floraci6n 
(Petit 1997). De manera semejante, estudios feno- 
16gicos en vegetaci6n xerofitica Neotropical (Garcia 
1982, Tugues 1982, Soriano et al. 1991, Guevara 
de Lampe et al. 1992, Sosa & Soriano 1996) sug- 
ieren que la floraci6n ocurre principalmente dur- 
ante la tpoca seca, mientras que la fructificacibn 
ocurre durante la tpoca de Iluvias. 

La mayoria de 10s estudios sobre polinizadores 
de cacticeas se han realizado en desiertos y regiones 
Pridas de la zona templada (Alcorn et al. 1961, 
Brum 1973, Schmidt & Buchmann 1986, Parker 
1987, Spears 1987, Fleming et al. 1994, Fleming 
et al. 1996), mientras que para las zonas secas trop- 
icales 10s estudios sobre su ecologia han aumentado 
recientemente (Racine & Downhower 1974, Silva 
1988, Le6n & Dominguez 1991, Soriano et al. 
199 1, Sosa & Soriano 1996, Valiente-Banuet et al. 
1996, Nassar et al. 1997, Ruiz et al. 1997, Valiente- 
Banuet et al. 1997). En el enclave semihido de 
Lagunillas, Venezuela, el murciilago Glossophaga 
longirostris fue el principal polinizador de tres es- 
pecies de cacdceas columnares (Sosa & Soriano 
1996). Esta misma relacibn fue demostrada exper- 
imentalmente por Petit (1 997) para Leptonycteris 
curasoae y G. longirostris en S. griseus y S. repandus 
en Curagao, quien comprob6 tambitn la ineficacia 
de las mariposas Sphingidae en la polinizaci6n de 
las rnismas. Los murcitlagos antes citados tambien 
juegan un papel importante como dispersores de 
semillas de estas cactkeas, pues la pulpa de sus 
frutos es un componente significativo de su dieta 
(Sosa & Soriano 1993, 1996; Ruiz et al. 1997). 
Adicionalmente, se han observado algunas aves 
como Mimus gilvus (Mimidae) y Coereba flaveola 
(Parulidae) alimendndose de sus frutos (Soriano et 
al. 1991). La dispersi6n por aves tambitn se regis- 
tr6 para la cactkea columnar Cereusperuvianus en 
una localidad del sureste brasilero (Silva 1988). 

En este trabajo se documentan 10s patrones de 
floraci6n y fructificacibn de tres especies de cactP- 
ceas columnares: S. griseus, Pikosocertw sp., Cereus 
hexagonus, y una especie de cactus decumbente 
Monvillea cf. smithiana, en una zona hida inter- 
andina colombiana conocida como “desierto” de La 
Tatacoa, en el Departamento del Huila. Se discuten 
las siguientes preguntas: (1) Q m o  son 10s patro- 
nes de floraci6n y fructificacibn a nivel de especie 
y de la comunidad de cacticeas?; (2) iExiste sobre- 
posici6n fenol6gica entre las especies?; (3) iQut  
factores climkticos regulan 10s patrones fenol6gicos 
de estas cactkeas?; y (4) iQut  significado ecol6gico 
tienen las cactkeas estudiadas para la fauna, en par- 
ticular para aves y murcitlagos? 

MTERIALES Y METODOS 

h m  DE ESTUDIO.-EI trabajo de campo se llevi, a 
cab0 en la parte norte de la regi6n conocida como 
“desierto” de La Tatacoa, ubicado en el Valle Alto 
del N o  Magdalena, Departamento del Huila (Fig. 
1). De las 15 Areas xerofiticas mencionadas por Et- 
ter (1 993) para Colombia, La Tatacoa constituye 
uno de 10s 10 enclaves secos interandinos por de- 
bajo de 10s 1000 m de altitud. El area de estudio 
se localiza a 58 km por la via que conduce de Neiva 
a1 Municipio de Colombia (Huila), en el sitio Las 
Delicias (3”17’N, 7458‘0; 580 m elev.). El Area 
de estudio corresponde a un bosque seco tropical, 
segGn el sistema de zonas de vida de Holdridge para 
Colombia (Espinal & Montenegro 1977). Este si- 
tio se encuentra sobre una formaci6n del Terciario 
cuyos suelos, constituidos principalmente por are- 
nas y arcillas, son frAgiles y fhcilmente erodables 
(G6mez 1993). En la actualidad, 10s suelos de esta 
zona est6n muy afectados por la deforestacibn y el 
sobrepastoreo. 

La vegetaci6n de laderas corresponde a un ma- 
torral espinoso micr6filo con tres estratos: uno su- 
perior, de tres a cuatro metros de altura cuyo dosel 
discontinuo estA dominado por las leguminosas Pi- 
thecellobium dulce, Acacia farnesiana, y Prosopis ju -  
lzjlora. Como emergentes del dosel figuran las cac- 
tkeas columnares S. griseus y Pilosocereus sp. El es- 
trato arbustivo, entre uno y dos metros de altura, 
estd conformado principalmente por Ipomoea car- 
nea, Helicteris barnensis, Cassia s ~ . ,  Opuntia sp., M. 
cf. smithiana, y Acanthacereus tetragonus. Final- 
mente, existe un estrato herbkceo de 0-70 cm, cuy- 
as especies mhs abundantes son Croton ferrugineus, 
Croton arurophylus, Cnidoloscus wens, y las cact6- 
ceas Opuntia pubescens y Melocactus sp. La vegeta- 
ci6n riparia corresponde a un bosque seco siem- 
preverde con una altura media del dosel de 20-30 
m, y dominado por Anacardium excelsum, Ceiba 
pentandra, Ficus dendroica, y Pseudobombax sp. En 
el sotobosque se presentan especies como Muntin- 
gia calabura y Capparis sp. La 6nica especie de cac- 
tkea  columnar que fue observada en este tip0 de 
bosque fue C. hexagonus. 

Para el afio de estudio (agosto 1993-julio 
1994), la precipitacibn total fue de 864 mm, con 
una temperatura media anual de 29°C (estaci6n cli- 
matol6gica de San Alfonso, 21 km a1 occidente del 
sitio de estudio). El patr6n de precipitaci6n fue bi- 
modal, con un pic0 mhximo durante noviembre. 
La tpoca seca mis larga fue de junio a septiembre. 
Abril fue especialmente seco (55 mm) con relaci6n 
a1 promedio multianual (1 84 mm; 1964-1994). 
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FIGURA 1. Ubicaci6n de la zona de estudio en el Departamento del Huila, Colombia. El Ria Cabrera esti 
representado par la banda negra ondulada. El estudio fenol6gico de las cuatro especies de cactkeas fue realizado en 
toda el ire, de estudio. 

Entre enero y febrero hubo una tpoca seca corta. 
Durante el resto de 10s meses, se presentaron lluvias 
moderadas. Los datos de precipitaci6n del afio de 
estudio (864 mm) indicaron que fue uno de 10s 
afios mPs secos de 10s dtimos 32 afios, en el que 
la precipitaci6n anual vari6 entre 607 a 1378 mm 
(Fig. 2a). 

ESPECIES DE EsTumo.-Se seleccionaron cuatro es- 
pecies de cacthceas: las Gnicas tres columnares del 
Prea (S. griseus (Haw.) Britton & Rose., Pilosocereus 
sp., y C. hexagonus (L.) Mill.) y una decurnbente 
(M. cf. smithiana (Britton & Rose) Backeberg). En 
las muestras recolectadas para cada especie de cac- 
tus se tomaron medidas y se anotaron las caracter- 
isticas morfol6gicas necesarias para su identifica- 
ci6n taxon6mica (Tabla 1). El material botPnico de 
referencia h e  depositado en el herbario de docencia 
de la Universidad de Los Andes, BogotP, Colom- 
bia. 

La poblaci6n de la cactPcea columnar del gt- 
nero Pilosocereus sp. presenta frutos de pulpa roja, 
espinas amarillas en la terminacih de las ramas y 
escaso pseudocefalio, a diferencia de Pilosocereus co- 
lombzanus (Britton & Rose) Backeberg, que tiene 
espinas largas y lanosas de color blanco conforman- 
do un pseudocefalio muy notorio en la parte me- 
dia-superior de las ramas. Pilosocereus colombianus 

fue descrito en la regi6n suroeste de Colombia, en 
el enclave seco del No Dagua (Departamento del 
Valle). Otros Pilosocereus cercanos geogrhficamente 
a Colombia, per0 diferentes a l  existente en La Ta- 
tacoa, son I? tillianus, especie endtmica del bols6n 
Prido de Lagunillas, Mtrida (Venezuela), con frutos 
de pulpa blanca y espinas rerminales amarillas (So- 
riano et al. 177 l). Pilosocereus hnuginosus, otra es- 
pecie venezolana distribuida en toda la costa norte, 
islas y regiones secas del interior del pais, presenta 
frutos de pulpa blanca y espinas que en la madurez 
se tornan marr6n-rojizas (Hoyos 1985). 

En el sitio de estudio, 10s frutos de S. griseur 
mostraron dos morfos. El mPs abundante present6 
frutos con pulpa roja y el menos abundante pulpa 
blanca. Estos dos morfos tambitn se observaron en 
el enclave semihido de Lagunillas, Mtrida (I? So- 
riano, obs. pers.) y Silvius (1775) los cita para la 
Isla de Maigarita, Venezuela. Diferencias morfol6- 
gicas entre el Stenocereus de La Tatacoa y el de la 
costa norte de Colombia y Venezuela sugieren que 
se trata de dos especies o subespecies (Herndndez 
et al. 1775). 

DENSIDAD DE CAcTAcms.-Utilizando fotografias 
atreas de la zona de estudio (Linea R-1136-11-89 
n6meros 133 y 134, escda 1:11150 y Linea C- 
2165-37-84, nlimeros 015 y 016, escala 1:37150 
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FIGURA 2. Patrones de Aoraci6n y fructificacih 
(promedio de flores o frutos individuo/mes) para cada 
una de las cacticeas estudiadas durance el periodo de es- 
tudio (agosto 1993-julio 1994). Las lineas verticales re- 
presentan el error estindar. (a) Las barras representan la 
precipitaci6n media mensual (1964-1774) y la curva la 
precipitacibn mensual para el afio de estudio (1993- 
1994), (h) Stenocereus griseus, (c) Pilosocereus sp., (d) Ce- 
reus hexagonus, and (e)  Monvillea cf. smithiana. 

del Instituto Geogrifico Agustin Codazzi -1GAC) 
y un estereoscopio binocular de espejos se delimit6 
un irea de 37.5 ha donde se incluyeron corrientes 
de agua (Rio Cabrera y Quebrada Pital), planicies 
aluviales y laderas con diferente pendiente y exposi- 
ci6n. Mediante conteos hechos con binoculares en 
estas unidades fisiograficas se obtuvo un valor de 
densidad medio para cada especie de cactkea, asi 
como valores de densidad mhimos y minimos. 

SEGUIMIENTO FENOL6GICO.-h el irea de estudio 
(37.5 ha) se seleccionaron, a1 azar, 105 individuos 

maduros de las cuatro especies de cacdceas: 33 S. 
griseus y Pilosocereus sp., 34 M. cf. Smitbiana, y 5 
C. hexagonus. En el caso de las columnares, se con- 
sideraron reproductivamente maduros 10s indivi- 
duos mayores a 2 m de altura, independientemente 
del nGmero de ramas (Sosa & Soriano 1996). Para 
M. cf. smitbiana se eligieron aquellos individuos 
cuyas ramas eran mayores a 1.5 m de longitud. En 
cada individuo marcado se cont6 el numero de ra- 
mas de mhs de 1 m de longitud. Utilizando estos 
crirerios, sblo cinco individuos de Pilosocereus sp. y 
tres de M. cf. smitbiana no presentaron floraci6n 
ni fructificacibn durante el afio de estudio. Los da- 
tos de estos individuos no fueron usados en 10s 
andisis estadisticos. 

Cada treinta dias (desde agosto 1993 hasta julio 
1994), y con ayuda de binoculares (8 X 30), se 
realiz6 la observaci6n y contko direct0 de las flores 
y frutos en cada individuo marcado. De acuerdo 
con su tamafio, las flores se agruparon como: ca- 
pullo I (1-3 cm), capullo I1 (4-6 cm), flores mad- 
uras (flores listas para abrir esa noche o la siguiente) 
y flores secas (flores que ya cerraron definitiva- 
mente). Los frutos se agruparon de acuerdo con su 
tamafio y color como: frutos en desarrollo, frutos 
desarrollados, frutos maduros, frutos viejos y restos 
de frutos. Cada una de estas categorlas corresponde 
a una fenofase de floraci6n o fructificacibn, respec- 
tivamente (Sosa & Soriano 1996). La producci6n 
mensual de flores y frutos se calcul6 obteniendo, 
en cada caso, el valor prornedio de 10s totales 
producidos por todos 10s individuos marcados. 

Se realizb un andisis de regresi6n entre el nG- 
mero de ramas por individuo y la producci6n anual 
de flores y frutos. Se recolectaron frutos maduros 
para cada una de las cactkeas y se obtuvieron datos 
de peso del pericarpio, pulpa, y numero promedio 
de semillas. La productividad (kg de frutos madu- 
rodha X afio) se calcul6 en base de las estimaciones 
de densidad (ver Densidad de Cactkeas) y produc- 
tividad media anual de pulpa + semillas por especie 
(33 ind. en S. griseus, 28 en Pilosocereus, 31 de M. 
cf. smitbiana, y 5 de C. hexagonus). Para S. griseus 
y M. cf. smitbiana fue posible colectar suficientes 
frutos para efectuar un anilisis bioquimico y cuan- 
tificar 10s porcentajes de proteha, agua, y sacarosa 
de la pulpa (Honvitz 1975). Las muestras fueron 
analizadas en el Laboratorio de Planta Vegetal, de 
la Universidad Nacional de Colombia, BogotL. 

F E N O L O G ~  Y FACTORES cLIMkrrcos.-Se realizaron 
andisis de correlacibn de Spearman entre 10s va- 
lores mensuales totales de floraci6n y fructificaci6n 
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TABLA 1. Caracteristicas mo rfolbgicas de las cactrtceas estudiadas. Formas de crecimiento: Arborescente (AR), Columnar 
(CO) y Decumbente (DC). Frutos consumidos por: Aves (A), Murciklagos (M). Probablemente dispersada por 
muriklagos (M.!, y probablemente polinizada par insectos (13. 

~ ~ ~~~~~~~~~~~~~ 

ESPECIE Stenocereus Pbr losocereus Cereus Monvrllea cf. 
grtseus SP. hexagonus smttbtana 

CARACTER 

Hibito AR AR co DC 
Color de las ramas Verde Verde Gris azulado Verde 
Altura mixima (m) 6-10 6-7 5-10 2-3 
No. de ramas 6-8 5 5-76 1-5 1-5 
Flores: 

Color Rosado Rosado Blanco Blanco 

Apertura Nocturna Nocturna Nocturna Nocturna 
Polinizadores M+I? M+I? Insectos M+I? 

Forma Redondo Globoso Ovalado Ovalado 
Maduro ROJO Rojo-violeta ROJO Rosado 
Pulpa madura ROJO Rojo ROJO Blanco 
Consumo A+M A+M A+M? A+M? 
Espinas SI No No No 
Tamafio (cm) 4 x 4  2.5 X 4 8 X 13 5 x 3.5 
Semillas (mm) 1.5 X 1 1 X 0.7 3 x 2  2 x 0.8 
No. Semillas/fruto >I00 <50 <50 150 
Peso del fruto (g) 39.5 28.5 110 30.5 

Tamario (cm) 7-8 5-6 20 7-8 

Frutos: 

para cada una de las cuatro especies con 10s valores 
medios mensuales de precipitacibn (1964-1994), 
del afio de estudio (1993-1994) y del afio anterior 
(1992-1993). Estos andlisis tambitn se realizaron 
con el n6mero mensual de individuos en flor o 
fruto. Para cada una de las especies se realizaron 
pruebas de rangos de signos de Wilcoxon, entre el 
n6mero de flores o frutos para cada individuo dur- 
ante la tpoca seca y la tpoca lluviosa (33 individuos 
de S. griseus, 28 individuos de Pilosocereus sp., 31 
individuos para M. cf. Smithiana, y 5 de C. hexa- 
gonus). Se consideraron meses secos, aquellos con 
una precipitaci6n menor a 55 mm (agosto y sep- 
tiembre 1993; enero, febrero, junio, y julio 1934), 
valor que resulta del diagrama ombrottrmico de 
Walter (1973) para el afio de estudio en la estacibn 
de San Alfonso. Esta prueba se realiz6 debido a que 
10s individuos de cada especie mostraron diferen- 
cias intraespecificas en 10s patrones de floraci6n y 
fructificacibn. Adicionalmente, se realizaron andisis 
de regresibn por pasos entre 10s patrones de flora- 
cibn y fructificaci6n y 10s promedios mensuales 
(1964-1994) de otras variables climdticas como 
temperatura, brillo solar (horas) y humedad relati- 
va. 

SOLAPAMIENTO FENOL~GICO.-EI solapamiento fen- 
ol6gico observado entre pares de especies de cac- 
tbceas ( o j k )  se calcul6 usando el indice de simetria 
de Pianka (1974): O j k  = ;cPij Pik/(cPif zPik2)-ll2, 

donde Pii y Pik son las proporciones de flores o 
frutos observados para las especies j y k en el tiem- 
PO medido i. Este indice tiene valores desde cero 
(no hay solapamiento) hasta uno (solapamiento to- 
tal). Para determinar el solapamiento esperado bajo 
la hip6tesis nula de que 10s periodos de floraci6n y 
fructificaci6n estbn azarosamente dispersos a travts 
del tiempo, se usaron simulaciones de Monte-Car- 
lo. Para cada pareja de especies se corrieron 100 
simulaciones y como product0 de estas repeticiones 
se recalcul6 el indice de solapamiento esperado para 
cada una de las parejas. La posici6n del solapa- 
miento observado (Ojk) en la distribuci6n de so- 
lapamientos generados por la simulaci6n di6 una 
probabilidad exacta de obtener un Indice de sola- 
pamiento menor o mayor que lo obtenido por uni- 
camente azar (Fleming & Partridge 1984). El so- 
lapamiento observado es significativamente difer- 
ente del solapamiento esperado (Pr), si la propor- 
ci6n es > 0.95 (el solapamiento observado es 
menor que el solapamiento esperado) 6 < 0.05 (el 
solapamiento observado es mayor que el solapa- 
miento esperado). Tambitn se realizaron simula- 
ciones de Monte-Carlo para estimar simultbnea- 
mente el solapamiento fenol6gico esperado entre 
una especie y las otras tres. 

POLINIZ~CI~N Y CONSUMO DE FRuTos.-cada treinta 
dias, entre agosto de 1993 y julio de 1994, y dur- 
ante 3 6 4 noches de baja luminosidad, se realiza- 
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ron capturas de murciklagos usando redes de neb- 
lina, con un esfuerzo total de captura de 11 59 ho- 
ras/red. Los murciklagos se capturaron con el fin 
de recoger sus muestras fecales e identificar 10s gra- 
nos de polen y semillas de las flores visitadas y 10s 
frutos consumidos. Adicionalmente, se tomaron 
muestras de polen del pelaje de G. longirostris. No 
fuk posible identificar 10s granos de polen hasta es- 
pecie. Se hicieron observaciones de 10s insectos que 
visitaron las flores abiertas o parcialmente abiertas 
de las cacticeas. Tambikn se identificaron las es- 
pecies de aves que utilizaron 10s frutos de 10s cactus 
como alimento. 

RESULTADOS 
DENSIDAD DE CACTACEAS.-LaS cuatro cacticeas es- 
tudiadas presentaron valores distintos de densidad 
promedio. Monvillea cf. smitbiana present6 una 
densidad media de 1329 individuodha (rango 0- 
1500 individuos madurodha), seguida de S. griseus 
con 25 individuoslha (rango 0-1 OO), Pilosocereus 
sp. con tres individuodha (rango 0-50), y C. hex- 
agonus con 0.13 individuoslha (rango 0-25). En el 
Area s6lo se encontraron cinco individuos de C. 
hexagonus debido a que la distribuci6n de esta es- 
pecie se restringi6 a las zonas sombreadas y con 
mayor humedad del suelo, propias del bosque ri- 
pario del No Cabrera. Stenocereus griseus fue la hni- 
ca cacticea columnar presente en planicies inter- 
venidas por el pastoreo. Pilosocereus sp. se encontr6 
asociada a terrenos escarpados y rocosos de laderas 
de montafias. Monvillea cf. smitbiana fue muy 
abundante en algunos terrenos sobre todo 10s des- 
cubiertos y con vegetaci6n herbkea. 

PATRONES FENOLbGICoS.-MientraS que el 15 pol' 
ciento de 10s individuos de Pilosocereus sp. y el 9 
por ciento de M. cf. smitbiana no se reprodujeron, 
el 100 por ciento de 10s individuos de las ouas dos 
especies, S. griseus y C. hexagonus, se reprodujeron 
durante el periodo de estudio. Todas las especies 
mostraron variaciones estacionales en la producci6n 
de flores y frutos (Fig. 2). La floraci6n mom6 un 
patr6n bimodal en S. griseus, mientras que en las 
otras especies fue multimodal o irregular. El por- 
cenraje de individuos en flor mensualmente vari6 
entre especies. Stenocereus griseus y M. cf. smitbiana 
presentaron flores maduras durante todos 10s me- 
ses, mientras que el nhmero de meses sin flores en 
Pilosocereus sp. fue de tres (Fig. 2c) y en C. hexa- 
gonus fue de seis (Fig. 2d). 

La fructificacibn tambikn present6 dos o mis 
picos en todas las especies (Fig. 2). En la mayorfa 

de 10s casos ocurri6 con un desplazamiento inferior 
a dos meses despuks de la floraci6n. Mientras que 
S. griseus present6 frutos maduros durante todos 10s 
meses (Fig. 2b), el rest0 de las especies presentaron 
uno o mis meses sin frutos: uno en Pilosocereus sp. 
(Fig. 2c), dos en M. cJ smitbiana (Fig. 2e) y cuatro 
en C. hexagonus (Fig. 2d). Monvillea cf. smithiana 
present6 el patr6n mis variable y produjo el menor 
nhmero de flores y frutos. La producci6n mensual 
m k  variable de frutos se present6 en S. g r i s w  con 
producciones poblaciones entre 3 y 931 frutos. 

Se encontraron diferencias intraespecificas en la 
producci6n anual de flores en S. griieus, Pilosocereus 
sp., y M. cf. smitbiana per0 no en C. bexagonus 
(Fig. 2). Se presentaron correlaciones positivas y 
estadisticamente significativas entre el nhmero de 
ramas por individuo y el nhmero de flores produ- 
cidas anualmente por S. griseus ( r  = 0.48; P < 
0.05), y entre la producci6n de frutos anuales y el 
nhmero de ramas por individuo en Pilosocereus sp. 
( r  = 0.52, P < 0.05). No se encontraron correla- 
ciones estadisticamente significativas en M. cf. smi- 
thiana. El nhmero bajo de individuos maduros es- 
tudiados de C. bexagonus sugiere que el patr6n fen- 
ol6gico observado todavfa es preliminar. Por ejem- 
plo, el pequefio pic0 de floraci6n registrado en 
marzo corresponde a la floraci6n de un s610 indi- 
viduo. 

F E N O L O G ~  Y FACTORES CLIMATICOS.-NO se presen- 
taron correlaciones estadisticamente significativas 
(Spearman; P > 0.05) entre las variaciones men- 
suales de floraci6n y fructificacibn de las cuatro es- 
pecies de cactdceas y 10s valores de precipitaci6n de 
las medias mensuales (1964-1994), del afio de es- 
tudio (1993-1994) o del atio anterior (1992- 
1993). Tampoco se encontr6 una correlacih 
estadisticamente significativa entre el nlimero men- 
sual de individuos en flor y fruto, y 10s patrones de 
precipitacibn durante el periodo de estudio. Sin 
embargo, cuando se realizaron las pruebas de signos 
de rangos de Wilcoxon, entre las medias de pro- 
ducci6n de flores y frutos en relaci6n a la kpoca 
seca y lluviosa, se encontr6 un mayor nhmero de 
flores de S. griseus en la kpoca seca (Z = -4.869; 
P < 0.01) y de Pilosocereus sp (Z = -2.636; P < 
0.01) y C. bexagonus (2 = -1.753; P < 0.01) en 
la kpoca de lluvias. En M. cf. smitbiana no hubo 
diferencias estadisticamente significativas en la 
producci6n estacional de flores. En la fructificaci6n 
hub0 una mayor producci6n durante la kpoca de 
lluvia para S. grisew (Z = -3.02; P < 0.01) y C. 
hexagonus (Z = -2.032; P < 0.01). En las otras 
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dos especies no hubo diferencias estadisticamente 
significativas. 

Cuando fueron consideradas otras variables cli- 
miticas para explicar 10s patrones fenol6gicos (tem- 
peratura, brillo solar, y humedad relativa) se encon- 
tr6 que la floraci6n de S. griseus present6 una co- 
rrelaci6n negativa y estadisticamente significativa 
con la humedad relativa media mensual (Y = 
1798.462-0.69 [humedad relativa]; r = 0.69; P < 
0.05) y la de Pilosocereus sp., con la temperatura 
media mensual (Y = 443.123-0.582 [Temperatu- 
ra]; r = 0.58; P < 0.05). 

SOLAPAMIENTO FENOLOGICO.-EI valor medio del 
solapamiento observado ( o j k  = 0.431) entre la 
floraci6n por pares de especies fue relativamente 
bajo. Estos valores de solapamiento variaron desde 
0.189 para la pareja S. griseus-C. hexagonus, hasta 
0.669 para la pareja Pilosocereus sp.-C. hexagonus. 
No se encontraron valores de solapamiento obser- 
vado que fuesen significativamente diferentes a 10s 
que se podria esperar por azar. 

El valor medio del solapamiento observado 
( o j k  = 0.405) entre la fructificaci6n por pares de 
especies fue bajo. Estos valores de solapamiento 
variaron desde 0.248 para la pareja M. cf. smithi- 
ana-C. bexagonus hasta 0.645 para la pareja S. gri- 
sew-M. cf. srnithiana. No se encontraron valores 
de solapamiento observado que fuesen significati- 
vamente diferentes a 10s que se podria esperar por 
azar. 

PRODUCCION DE FLORES Y FRuros.-Stenocereus gri- 
seus produjo la mayor cantidad anual de flores mad- 
uras por individuo ( 1  93), seguido por C. hexagonus 
(67), Pilosocereus sp. (13) , y M. cf. smithiana (10). 
Stenocereus griseus produjo la mayor cantidad anual 
de frutos por individuo (159), seguida por C. bex- 
agonus (50), Pilosocereus sp. ( lo) ,  y M. cf. smithiana 
(3). Aunque no se hizo un seguimiento de las feno- 
fases a partir de capullos marcados, se estim6 el 
porcentaje promedio de flores en capullo I que Ile- 
garon a florecer, siendo mayor en C. hexagonus 
(27.2%), seguido por S. griseus (26.3%), Pilosocer- 
eus sp. (18.1°h), y M. cf. smithiana (13.2%). El 
porcentaje de flores maduras que se convirtieron en 
frutos fue mayor en Pilosocereus sp. (70%), seguido 
por C. hexagonus (69%), S. griseus (30.7%), y M. 
cf. srnithiana ( 13%). Los individuos de cada especie 
mostraron una marcada variabilidad en 10s patrones 
de floraci6n. Por ejemplo, la duracibn de la flora- 
ci6n vari6 entre 8 a 12 meses para s. griseus, 2 a 4 
meses para C. hexagonus, 1 a 4 meses para Piloso- 
cereus sp. y 1 a IO meses para M. cf. srnithiana. 

OFERTA DE FLORES A POSIBLES POLINIZADORES.-A 
consecuencia de la mayor densidad de M. cf. smi- 
tbiana en el area de estudio, esta especie produjo 
la mayor cantidad anual de flores por hectirea 
(1 3290), seguida por S. griseus (4825), Pilosocereus 
sp. (39), y C. hexagonus (9). 

Las flores de las cuatro cacthceas son herma- 
froditas y mostraron antesis nocturna. En el caso 
de S. gristus se pudo observar que la apertura se 
inici6 alrededor de las 1800 h, alcanzando la ap- 
ertura total a las 2000 h y mantenikndose asi, a1 
menos, hasta las 0600 h cuando comenzaron a con- 
traerse hasta alcanzar un cierre casi total entre las 
0700 y 0800 h. Durante la apertura mixima, las 
flores de S. grisew expusieron totalmente sus anter- 
as y pistilo. En el 62 por ciento de las muestras 
fecales y de pelaje del murciklago G. longirostris se 
encontraron muestras de polen de cacthceas. El po- 
len fuk mas importante en su dieta, durante 10s 
periodos secos de diciembre-febrero, junio-agosto 
y en octubre, un mes Iluvioso. 

Ademh de las visitas regulares del murciklago 
G. longirostris, en las noches de octubre-noviembre 
(meses Iluviosos), una especie de lepid6ptero 
Sphingidae visit6 las flores abiertas de S. griseus. 
Durante el dla se observ6 la mariposa Harnadryas 
februa sobre flores parcialmente abiertas y frutos de 
S. grikeus. Dentro de las flores de C. hexagonus se 
encontr6 en abundancia un cole6ptero Staphylini- 
dae con sus larvas. Otra especie de colebptero 
Melolonthidae (posiblemente de la subfamilia Di- 
nastinae) se encontr6 en el interior de flores de A. 
tetragonus, una cacticea decumbente abundante en 
la zona. Las flores de A. tetragonus son morfol6gi- 
camente muy parecidas a las flores de C. bexagonus. 

OFERTA DE FRUTOS A POSIBLES DISPERS0RES.-LaS 
cuatro especies de cacthceas produjeron un total de 
280 kg de frutos maduroslhalaiio. Stenocereus gri- 
seus produjo el 56 por ciento, seguida por M. cf. 
srnitbiana con un 43.4 por ciento, Pilosocereus sp. 
con 0.35 por ciento, y C. hexagonus con 0.25 por 
ciento. Except0 en M. cf. smithiana, el nhmero de 
frutos en desarrollo que pas6 a frutos desarrollados 
fue alto (58-70%). En el paso de frutos desarro- 
llados a frutos maduros, las especies con mayor 
porcentaje de pkrdidas fueron S. griseus (57%) y C. 
bexagonus (60%). 

La pulpa fresca de M. cf. srnitbiana tuvo 80.3 
por ciento de agua, 0.8 por ciento de proteina, 5.4 
por ciento de sacarosa, y 13.5 por ciento de fibra. 
En la pulpa fresca de S. griseus se encontr6 49.4 
por ciento de agua, 0.8 por ciento de protefna, 3.8 
por ciento de sacarosa, y 46.0 por ciento de fibra. 
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TABLA 2. EsptTies de murcitlagos y aves que fieron detectados consumiendo polen-nkctar (P) y/ofTztos (F) de las cactdceas 
estudiadas. Los murcithgos y aves se agruparon como dipersores (*) o dqredadores (""). (a) = de acuerdo con 
Silvius (1995). 

~ ~ ~~ ~~ ~~~ 

Steplocereus Pilosocereus Cereus Monvillea cf. 
griseus SP. hexagonus Smithiana 

Murci6lagos 
Glossopbagn longirostris P, F* P, F* P? P? 
Carollia perspicillata F* P? 
Sturnira lilium P, F* P? 

Campylorbyncbus griseus F 
Forpus conspicibtm F** 
Melanerpes rubricnpillus F, F* (4 
Mimus gilvus F, F* (4 
Pyrocephalus rubinus F 
Rampbocelus dimidiatus F 
Sicalis sp. F 
Sporopbih rcigrico Lis F 
Tamnophilus punctatus F 
Thraupis episcopw F 
7: palmatum F F 

Aves 

Earis bicolor F, F*" (a) 

F 
F 

Las semillas encontradas en las muestras fecales 
de G. longirostris mostraron que esta especie con- 
sumi6 principalmente frutos de S. griseus, Piloso- 
cereus sp., y M. cakibura (Elaeocarpaceae), un irbol 
del bosque ripario de la zona. En las muestras fe- 
cales de 10s murciklagos Sturnira lilium y Carollia 
perspicillata tambikn se encontraron semillas de S. 
griseus (Tabla 2). 

De 20 especies de aves observadas en el sitio de 
estudio, 12 consumieron frutos de las diferentes 
cacticeas (Tabla 2). S610 Folpus conspicillatus (Psit- 
tacidae) es depredador de semillas porque las tritura 
antes de tragarlas junto con la pulpa. Dos especies 
de aves, Thamnophilus punctatus, y 7: palmatum, se 
observaron consumiendo frutos maduros de C. hex- 
agonus. Algunas aves utilizaron 10s frutos de 10s cac- 
tus durante todo el aiio @.., Melanelpes rubricap- 
illw, Campylorhynchus griseus, y Sporophiki nigricol- 
is) otras como Pyrocephalus rubinw y Thraupispal- 
matum s610 fueron observados durante la mayor 
concentraci6n de frutos en la estaci6n de Iluvias. 

DISCUSION 
PATRONES FENOL~GICOS.-LOS patrones fenol6gicos 
de las cuatro cactkeas variaron entre bimodales, 
multimodales o irregulares. El patr6n bimodal de 
S. griseus, con picos de floraci6n durante las dos 
tpocas secas, facilitaria la polinizaci6n por parte del 
murciklago G. longirostris (Ruiz et al. 1997). A pe- 
sar de la marcada estacionalidad en la floracibn, la 
produccih de flores y frutos durante todo el aiio 

permitiria a esta especie de murciklago mantenerse 
en la zona. Adicionalmente, la oferta de pocas flores 
maduras por noche (ca 2-3 floreshndividuo) con- 
tribuye a incrementar la polinizacibn cruzada, dan- 
do como resultado una alta formaci6n de frutos 
(Ramirez & Berry 1995). Experimentos de polin- 
izaci6n de cacticeas columnares (S. griseus, S. re- 
pandus, Subpilocereus horrispinus, y Pilosocereus mor- 
itzianus), con exclusi6n de murciklagos, mostraron 
que la proporci6n de flores que producen frutos 
disminuye drhsticamente (Nassar et al. 1997). La 
fructificaci6n durante la tpoca de lluvias o a prin- 
cipios de la seca facilitaria el lavado de 10s inhibi- 
dores de la germinaci6n como ha sido demostrado 
para S. griseus en Venezuela (Williams & Arias 
1978). 

En el p a t h  multimodal de C. hexagonus, el 
pic0 de floracibn durante la Cpoca de lluvias (oc- 
tubre-noviembre), podrfa relacionarse con el au- 
mento de las poblaciones de insectos y en particular 
de las mariposas nocturnas (Sphingidae) que pue- 
den ser polinizadores de esta especie (A. Ruiz & P. 
Soriano, obs. pers.). Las diferencias en la floraci6n 
y fructificacibn entre individuos de la misma es- 
pecie puede deberse a disponibilidad de agua en el 
suelo de 10s sitios donde se encuentran (i.e., laderas 
rocosas, planicies y zonas aluviales) como ha sido 
sugerido para las poblaciones de la cacticea colum- 
nar Carnegiea gigantea en que la floraci6n indivi- 
dual es menor en sitios mis iridos (Brum 1973). 

Al compararse las producciones de flores y fru- 
tos para cada una de las cuatro especies de cactb- 
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ceas, la fructificaci6n fue menor que la floracibn, 
debido a las perdidas de una fenofase a otra. La 
producci6n de flores maduras a partir de capullos 
vario entre 13.2 y 27.2 por ciento, mientras que el 
porcentaje de flores maduras que se convirtieron en 
frutos vari6 entre 13 y 69. Estos valores fueron 
subestimados debido a que el period0 de transici6n 
de capullo I a flores maduras es menor (21-23 d; 
A. Ruiz, obs. pers.) que el interval0 de observaci6n 
de este estudio (30 d) y 10s frutos en desarrollo 
pudieron contarse como flores secas, ya que mu- 
chos no pierden la flor cuando empieza a formarse 
el fruto. El 76 porciento de las flores de S. griseus 
se convirtieron en frutos en el cintur6n irido de la 
costa venezolana (Nassar et al. 1997) y del 10 al 
90 por ciento en Saguaros (Carnegiea gigantea) en 
el desierto de Baja California (Brum 1973). En esta 
liltima especie, las diferencias se explican debido a 
factores climiticos m k  no a la carencia de polini- 
zadores (Alcorn et al. 1961, 1962; McGregor et al. 
1962). La producci6n de semillas tambih puede 
ser sensible a la disminuci6n de las lluvias (Jordan 
& Nobel 1982). 

F E N O L O G ~  vs. FACTORES CLIMATICOS.-LOS resulta- 
dos indican que no existe una relaci6n estadktica- 
mente significativa (Spearman) entre 10s patrones 
fenol6gicos o el nfimero de individuos reproducti- 
vos de las especies consideradas y 10s patrones mul- 
tianuales o anuales de precipitacibn. Sin embargo, 
la prueba de signos de Wilcoxon demostr6 difer- 
encias entre las medias de producci6n de flores y 
frutos en las tpocas seca y lluviosa. Es asi como 
algunas especies (C.  hexagonus y Pilosocerew sp.) 
concentran su floraci6n en la tpoca lluviosa y solo 
una (S. griseus) en la kpoca de sequia. De igual 
forma, para algunas especies (S. gviseus y C. hexa- 
gonus) la fructificaci6n esta concentrada en la kpoca 
de lluvias. Al igual que en el ires de estudio, las 
poblaciones de S. grisetls en la Isla de CuraGao (Petit 
1995, 1997) y en el enclave seco de Lagunillas, 
Venezuela (Sosa & Soriano 1996) florecen durante 
la tpoca de sequia. Los dos picos de fructificacih 
de S. griseus y el pic0 mQ importante de C. hexa- 
gonus durante la tpoca de lluvias coincide con lo 
observado para S. g k e w  en Lagunillas (Sosa & So- 
riano 1996) y en Isla Margarita, Venezuela (Silvius 
1995). En Brasil, Cereus pemuianus tambikn fruc- 
tific6 durante la estaci6n de lluvias (Silva 1988). 

SOLAPAMIENTO FENOLOGICO.-L~S simulaciones de 
Monte-Carlo mostraron que, en todos 10s casos, el 
solapamiento fenol6gico (floraci6n y fructificacibn) 
observado por parejas, y entre una especie y las 

otras tres, es bajo. Andisis criticos del modelo de 
hip6tesis nula de desplazamiento competitivo su- 
giere que este resultado podria no ser cierto debido 
a 10s parametros analizados (Pleasants 1990). Si es- 
tos resultados son confirmados, serian consistentes 
con las observaciones cualitativas hechas por Sosa 
y Soriano (1996), quienes tambih observaron un 
solapamiento fenol6gico bajo enrre tres cactkeas 
columnares en el enclave seco de Lagunillas (Ven- 
ezuela). Este solapamiento bajo es un mecanismo 
posible para disminuir competencia por poliniza- 
dores y dispersores como ha sido sugerido por Sosa 
y Soriano (1996). Estos autores encontraron que 
estas tres cactdceas fueron utilizadas por el mismo 
polinizador y dispersor, G. longirostris. El solapa- 
miento bajo podria interpretarse alternativamente 
como el product0 de historias de vida diferentes, 
debido a presiones selectivas como dispersores de 
semillas o requerimientos para la germinaci6n 
(Fleming et al. 1996). 

A pesar de que una especie de niariposa noc- 
turna (Sphingidae) fue observada en flores de S. 
griseus en La Tatacoa, su papel como polinizador 
de esta especie fue descartado en forma experimen- 
tal en un estudio realizado en Curagao (Petit 1995). 
Mediciones del largo de la prob6scide de esta mar- 
iposa y del largo de la corola y otras caracteristicas 
morfologicas de las flores de C. hexagonus sugieren 
que es un porencial polinizador de esta especie de 
cacticea (A. Ruiz & I? Soriano, obs. pers.). La baja 
movilidad de 10s escarabajos de la familia Staphy- 
linidae encontrados en las flores de C. hexagonus 
sugiere que esdn asociados con la depredaci6n de 
polen (I? Soriano, obs. pers.). 

DISPERSI~N DE SEMILLAS.-EI pericarpio y la pulpa 
roja de 10s frutos de S. griseus es muy llamativo y 
es probable que para la aves resulten ficiles de de- 
tectar y Sean preferidos para su consumo (Willson 
& %elan 1990). El perico B conspicillatus, que 
consumi6 frutos inmaduros de S. griseus, es un ver- 
dadero depredador de semillas. 

Los resultados sobre la composici6n quimica de 
10s frutos de M. cf. smithiana y S. grisew muestran 
concentraciones importantes de agua y azficares, 
per0 un bajo contenido proteico (0.8%). Esto se 
observa en frutos de otros gtneros de cactkeas 
como Hylocereus, Pachycereus, Carnegiea, Machaer- 
ocerem, y Echinocerem (Bravo-Holis & Shchez- 
Mejorada 199 1) tambikn consumidos por aves. 
Doce especies de aves fueron observadas consu- 
miendo frutos de S. griseus y dos de C. hexagonus. 
No se observaron aves consumiendo frutos de Pi- 
losocereus sp., per0 sus caracteristicas (color rojo de 
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la pulpa y el tamafio pequefio de las semillas) su- 
gieren que sus frutos tambitn pueden ser consum- 
idos por ellas. Para S. griseus, la presencia de varias 
especies de aves consumiendo sus frutos (rojos o 
blancos) podria ser de importancia para la disper- 
si6n de sus semillas, ya que el paso de tstas por el 
tracto digestivo favorece la escarificacibn y la ger- 
minaci6n (Silva 1988, Le6n & Dominguez 1991, 
Soriano et al. 1991). Glossophaga longorostris tam- 
bitn consume 10s dos tipos de frutos sin mostrar 
selecci6n por el color de la pulpa (l? Soriano, obs. 
pers.). 

El murcitlago G. longirostris consumi6 frutos 
de S. griseus y Pilosocereus sp. Los frutos de S. griseus 
tambitn fueron consumidos por 10s murciklagos C. 
perspicillata y S. [ilium (Ruiz et al. 1777). En el 
caso de C hexagonus, es probable que el tamaiio 
de las semillas (3 x 2 mm) impida su consumo 
por parte de G. longirostris o C. perspicillata, pero 
otros murciklagos de mayor tamafio (Artibeus ja- 
maicensis o Phyllostomus discolor) podrian consu- 
mirlos como ha sido observado en Trinidad 
(Greenhall 1957). 

Otros grupos de animales presentes en la zona 
y que podrian participar en la dispersi6n secundaria 
de semillas de aquellos frutos que caen al suelo 
podrian ser las hormigas (Silvius 1995), marsupi- 
ales (l? Soriano, obs. pers.), roedores, lagartos y 
cLnidos (Wendelken & Martin 1988). Un caso de 
saurocoria se registr6 en Brad para Melocactus vio- 

lacew (Cactaceae; CBrtes et al. 1994). En La Ta- 
tacoa se observaron heces de cinido (probable- 
mente del zorro Cerdocyon thous) casi totalmente 
constituidas por semillas y pericarpio de frutos de 
la cactkea Melocactus sp., abundante en la zona. 

En resumen, las cactkeas estudiadas mostraron 
patrones bimodales, multimodales o irregulares de 
floracibn y fructificaci6n. A pesar de que no se en- 
contraron correlaciones mes a mes entre 10s valores 
de floraci6n y fructificaci6n y las precipitaciones, 
existen diferencias estacionales (tpoca seca vs. tpoca 
de lluvias) en la fenologia de la mayoria de la es- 
pecies las cuales presentaron un bajo solapamiento 
en sus patrones fenol6gicos. Por lo menos doce es- 
pecies de aves y tres de murcitlagos, polinizan las 
flores y/o consumen 10s frutos de las cuatro especies 
de cactkeas estudiadas. 
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