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Resumen

El propédsito del presente trabajo es sintetizar a informacién disponible sobre las interacciones
cactus-murciélago en lossenclaves aridos de los Andes de Colombia y Venezuela. Las cactaceas
columnares muestran relaciones mutualisticas con murciélagos glosofaginos, para la polinizacién
y dispersidén de sus semillas. Los murciélagos mas importantes en estas interacciones son
Glossophaga longirostris, especie que permanece todo el afio en los enclaves (residente) y
Leptonycteris curasoae, cuya presencia se restringe a ciertas épocas (migratoria). También pue-
den encontrarse otras especies de murciélagos no propios de ecosistemas dridos con una amplia
distribucién, que debido a su baja abundancia y/o amplitud de la dieta, se consideran especies
oportunistas y exdgenas a estos sistemas. La coexistencia estacional de los glosofaginos y de otras
especies oportunistas puede depender de la riqueza de especies de cactdceas columnares
involucradas, su abundancia, distribucion y patrones fenolégicos. Sobre la base de las diferencias
encontradas en estas interacciones se postula y describe que existen al menos cuatro tipos de
configuracion del sistema cactus-murciélago en estos enclaves.

Palabras clave: Andes. Cactaceas. Colombia. Murciélagos. Venezuela. Zonas aridas.
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Abstract

The goal of this paper is to synthesize the available information on bat-cactus relationships
in some Andean arid enclaves of Colombia and Venezuela. Columnar cacti show
mutualistic relationships with glossophagine bats by means of pollination and seed
dispersal. The most important bat species within these relationships are Glossophaga
longirostris, found throught the year in the enclaves (resident), and Leptonycteris curasoe
which is found in some periods of the year (migrant). Other wide ranging species may
also be found, but due to their iow abundance and/or diet breadth, they are considered
opportunistic and alloctonous to these systems. The seasonal coexistence of
glossophagine and other species may depend on the diverstiy, abundance, distribution
and phenological patterns of columnar cacti. On the basis of the differences found, we
postulate and describe that at least four different kind of configurations of the bat-
cactus must exist in these enclaves.

Key words: Andes. Arid zones. Bats. Cactaceae. Colombia. Venezuela.

Introduccion

Las zonas xerofiticas y subxerofiticas de Colombia incluyen areas relativamente ex-
tensas conectadas entre si con las planicies del Caribe, prolongandose por la costa
Norte de Venezuela y algunas islas adyacentes (Sarmiento 1975). Adicionalmente,
existen los bolsones aridos andinos, los cuales pueden ser llamados islas biogeograficas
continentales, que representan los actuales refugios de la faunay flora de ecosistemas
xerofiticos (Hernandez-Camacho et al. 1992a). En el norte de Sudamérica, estos
enclaves se encuentran localizados desde la Cordillera de Mérida en Venezuela,
pasando por las tres cordilleras de Colombia hasta los Andes del Ecuador. En algu-
nas de estas areas se han desarrollado estudios de interaccién entre las cactaceas
columnares y los murciélagos filostémidos de la subfamilia Glossophaginae, los cua-
les polinizan y dispersan sus semillas (Soriano et al. 1991, Sosa y Soriano 1993,
1996, Petit 1995, 1997, Petit y Pors 1995, Petit y Freeman 1996, Nassar et al.
1997, Ruiz et al. 1997, Cadena et al. 1998).

Entre las cactaceas involucradas en estas relaciones mutualisticas se destacan las
especies de los géneros Stenocereus, Subpilocereus y Pilosocereus, las cuales mues-
tran adaptaciones quiropteréfilas en sus mecanismos de polinizacion y dispersion de
semillas (Soriano et al. 1991, Nassar et al. 1997). Una de las especies de murcié-
lago mas importante en estas interacciones es Glossophaga fongirostris, que habita
preferentemente en ambientes aridos, en los cuales permanece todo el afio como
especie residente (Soriano y Ruiz en imprenta). En contraste, otro glosofagino
involucrado en estas interacciones es Leptonycteris curasoae, referido como especie
migratoria en Norte América (Hayward y Cockrum 1971, Cockrum 1991, Fleming
1997), y cuya presencia en los enclaves andinos se restringe a ciertos periodos del
ano (Sosa y Soriano 1993, Sanchez y Cadena 1999, Soriano y Ruiz, en imprenta).
Las relaciones de dependencia de las cactaceas columnares hacia los murciélagos
para la reproduccion sexual y la amplia sobreposicion geografica entre éstas y los
glosofaginos son evidencia de una asociacién especializada entre ambos grupos
(Soriano y Ruiz, en imprenta).
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En este trabajo se resume la informacién disponible sobre las relaciones ecolégicas
entre las cactaceas columnares y los murciélagos, como sus principales polinizadores
y dispersores en los enclaves andinos de Colombia y Venezuela, teniendo en cuenta:
i) las estrategias adaptativas que pueden deducirse de las caracteristicas
quiropterdfilas en las flores y frutos de las cactaceas columnares, /i) el papel ecoldgico
de los murciélagos en la polinizacion y dispersion de semillas y Jii) las respuestas
adaptativas de los murciélagos a la disponibilidad de recursos. Adicionalmente, se
describiran las configuraciones del sistema cactus-murciélago en estos enclaves.

Los enclaves aridos andinos

En los Andes de Colombia y Venezuela las cactaceas columnares estan presentes en
once enclaves (Ruiz et al. en imprenta); se tiene informaciéon completa o parcial de
las interacciones cactus-murciétago de siete de ellos: La Puerta, Lagunillas, La Quinta,
en la Cordillera de Mérida (Venezuela), Clcuta-Urefa, en la depresion del Tachira,
asi como Chicamocha, La Tatacoa y Patia en las tres cordilleras de Colombia.

Estrategias adaptativas de las cactaceas columnares para la polinizacion y disper-
sion de semillas

Las flores y frutos de las cactaceas columnares poseen rasgos anatémicos y funcio-
nales que favorecen principalmente la quiropterogamia como mecanismo de polini-
zacion, asi como la quiropterocoria y ornitocoria de la dispersién de semillas:

Quiropterogamia: Las flores muestran caracteristicas morfolégicas y funcionales ta-
les como estructura robusta, forma acampanada, paredes delgadas y carnosas, con
tubos florales de colores verduzcos, pétalos de blancos a crema, numerosos estam-
bres, una gran produccién de polen y néctar, olor fuerte y antesis nocturna {(Nassar
et al. 1997). Ademas, las flores de Stenocereus griseus y Subpilocereus repandus
exhiben una fuerte tendencia hacia la autoincompatibilidad, aumentando su depen-
dencia por un polinizador mévil (Petit 1995, Nassar et al. 1997). En contraste,
aungue las flores de Pilosocereus sp. muestran caracteristicas quiropterogamicas
son parcialmente auto-incompatibles, lo que supone una menor dependencia por
los murciélagos para lg_\l polinizacion (Nassar et al. 1997).

Por otra parte se ha demostrado que los quirdpteros de las especies Glossophaga
longirostris y Leptonycteris curasoae son los agentes polinizadores mas efectivos de
las cactaceas columnares S. griseus y S. repandus, en la isla de Curacao y en el
Norte de Venezuela (Petit 1995, Nassar et al. 1997). Este conjunto de rasgos y
evidencias apuntan hacia la quiropteréfilia como caso de dependencia obligada en-
tre estas cactaceas y los murciélagos para su reproduccién sexual.

Quirdpterocoria y ornitocoria. Los frutos muestran rasgos morfolégicos relacionados
con la forma, tamafno y color de la pulpa, que favorecen la dispersién por murciéla-
gos y aves. En el caso de S. repandus, los frutos son elipsoides u ovales, dehiscentes
con pericarpio grueso de color verde, pulpa blanca y abundantes semillas (Soriano
etal. 1991). En S. griseus son esféricos, con pericarpio delgado, numerosas areolas
de espinas y cuando estan inmaduros son de color verde rojizo que al madurar, tanto
el pericarpio como el endocarpio se tornan rojos y las areolas se desprenden con
facilidad (Soriano et al. 1991). Esta especie puede mostrar morfos de pulpa blanca
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y pericarpio de color amarillo verdoso. Los frutos de Pilosocereus spp. son globosos,
de coloracién verde azulada que no cambia al madurar, dehiscentes con un pericarpio
grueso y las especies de este género pueden mostrar poblaciones con morfos de
pulpa blanca y/o roja (Soriano et al. 1991, Ruiz et al. 2000, Soriano y Ruiz, en
imprenta).

éCuan eficientes son los murciélagos en la dispersion de semillas?

Hay dos componentes que inciden sobre la eficiencia en la dispersion de las semillas
de las cacticeas columnares: i) la cantidad de semillas transportadas por las espe-
cies frugivoras, y ii) la capacidad para retirar o desnaturalizar el agente inhibidor de
la germinacién que se encuentra en la pulpa de sus frutos.

Estudios realizados en el enclave de Lagunillas (Venezuela), muestran que los mur-
ciélagos en comparacién con las aves, consumen una mayor cantidad de frutos de
S. repandus y son mas eficientes en la eliminacion del inhibidor. En el caso de S.
griseus, aunque el consumo de frutos fue similar en ambos taxa, los murciélagos
mostraron mas eficiencia en la eliminacién del inhibidor (Soriano et al. 1999,
Naranjo 1998). Por otra parte, estos estudios demuestran que los murciélagos con-
sumen en equivalente proporcién frutos de pulpa roja y blanca de S. griseus, mien-
tras que las aves prefieren los de pulpa roja (Soriano et al. 1999, Rengifo 1997).

En cuanto a los frutos de Pilosocereus tillianus, 10s murciélagos no son indispensa-
bles para liberar el inhibidor (Naranjo 1998). Si se tiene en cuenta que la forma de
propagacién de esta especie es principalmente vegetativa, que muestra patrones
erraticos de floracion y fructificacién, asi como baja productividad, probablemente
se dificulte el establecimiento de una asociacién estrecha con los murciélagos en la
dispersién de semillas (Ruiz et a/. 2000, Soriano y Ruiz, en imprenta).

¢Hay interdependencia entre los glosofaginos y las cactaceas columnares?

La interdependencia sera discutida teniendo en cuenta la dieta y el patrén reproductivo
de los murciélagos en relacién con la oferta de recursas. Algunos de los estudios
realizados hasta el momento en fos enclaves andinos y en la Costa Caribe muestran
la presencia de los murciélagos glosofaginos G. longirostris y L. curasoae, asociados
con las cactaceas columnares, los cuales pueden o no coexistir en una misma loca-
lidad y cuyas dietas y patron reproductivo pueden variar geograficamente. La infor-
macién disponible sobre algunos de estos enclaves es la siguiente:

Lagunillas. Se encuentran las dos especies de Glossophaginae. Por una parte, G.
longirostris esta asociado con tres especies de cactaceas columnares, de manera
que S. griseus y S. repandus ofrecen alimento durante todo el afio y presentan entre
si picos de floracién y fructificacion asincronicos, reduciendo la competencia
interespecifica por dispersores y polinizadores, mientras que P. tillianus muestra
picos erraticos y de baja produccién de flores y frutos (Soriano et al. 1991, Sosa y
Soriano 1996). En este enclave, G. fongirostris presentd una poliestria bimodal
coincidente con la mayor oferta de recursos ofrecidos por las cactaceas (Sosa y
Soriano 1996). Por otra parte, la otra especie de Glossophaginae (L. curasoae),
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consume principalmente polen de cactaceas y agavaceas, asi como frutos de S.
griseus y S. repandus. Aunque la dieta de estos dos murciélagos se solapa en un
82%, L. curasoae sélo se encuentra en el enclave durante el periodo de mayor oferta
de flores y frutos de S. griseus y flores de S. repandus (Sosa y Soriano 1993). Esta
especie se reproduce una vez al ano (monoestria estacional), durante los meses de
mayo-julio (Martino et al. 1998), periodo en el cual desaparece de los enclaves
andinos y se incrementan las poblaciones de sus colonias de maternidad en la zona
norte de Venezuela (Sosa & Soriano 1993, Martino et a/. 1998, Soriano y Ruiz, en
imprenta).

Chicamocha. También se encuentran las dos especies de glosofaginos (Marinkelle y
Cadena 1972, Cadena et al. 1998). G. longirostris consume polen y frutos de S.
griseus y en menor cantidad los de Pilosocereus sp.; ademas, incluye frutos de otras
ocho especies, principalmente de los géneros Ambrosia, Cecropia y Muntingia (Ca-
dena et al. 1998). Para esta localidad no hay datos publicados de su patrén
reproductivo. L. curasoae, consume polen y frutos de S. griseus excepto en los
meses de abril a julio donde desaparece del enclave, al igual que en Lagunillas
(Cadena et al. 1998, Sanchez & Cadena 1999). Este enclave constituye el extemo
mas al sur de la reparticion geografica de L. curasoae (Marinkelle y Cadena 1972).

La Tatacoa. Aqui s6lo esta presente G. Jongirostris, quien consume polen de cactaceas
y frutos de S. griseus y en menor proporcién los de Muntingia calabura. Su patrén
reproductivo (poliestria bimodal) parece estar relacionado con la oferta de flores y
frutos, principalmente de S. griseus (Ruiz et al. 1997, en imprenta). La distancia
que separa este enclave del anterior (> 220 km) parece constituir una barrera para
el paso de L. curasoae (Soriano y Ruiz, en imprenta).

Patia. No esta presente ninguna de las dos especies mencionadas anteriormente. En
contrate, los glosofaginos presentes (Anoura geoffroyi y Choeroniscus godmani),
propios de ecosistemas mas hiimedos, no mostraron una fuerte asociacién con las
cactaceas columnares. Sin embargo, las cactaceas constituyen un complemento en
su dieta, al igual que para otras especies de murciélagos filostémidos abundantes en
el enclave, tal como Phyllostomus discolor (Cadena et al. 2000).

¢Es la migracion de Leptonycteris curasoae una respuesta a la oferta de recursos?

En Norteamérica, algunas poblaciones de L. curasoae se mueven latitudinalmente
siguiendo los patrones de floracién de las plantas que consumen (Hayward y Cockrum,
1971, Cockrum 1991, Fleming et al. 1993, Fleming 1997), mientras que otras
pueden ser residentes en habitats con una oferta continua de recursos alrededor del
afo (Rojas-Martinez 1999). En la regién de la Costa Caribe, hay indicios que hacen
suponer desplazamientos de esta especie hacia los enclaves andinos (Sosa y Soria-
no 1993, Sanchez y Cadena 1999, Soriano y Ruiz, en imprenta). Por una parte, en
la Peninsula de Paraguana (Venezuela), disminuyen los efectivos de L. curasoae en
el lapso septiembre-abril (Martino et al. 1998), cuando los recursos florales en la
regién se reducen (J. Nassar com. pers.). Por otra parte, en los enclaves de Lagunillas
y Chicamocha, se observa la mayor abundancia de la especie, coincidiendo con la
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mayor oferta de flores, ausentandose en los meses de mayo-julio, cuando los recur-
sos declinan (Sosa y Soriano 1993, Sanchez y Cadena 1999).

Aunque sélo existe informacién sobre la disponibilidad de recursos de las cactaceas
columnares en dos de los cinco enclaves donde se ha detectado la especie migratoria
(Sosa y Soriano 1996, Cadena et al. 1998), la época de declinacién en la produccién
de flores, puede ser sincrénica en todos ellos (Soriano y Ruiz, en imprenta). Los indi-
viduos que llegan a los enclaves andinos podrian provenir del extremo sur de la region
de la Costa Caribe, en el Estado Lara (Venezuela), que dista aproximadamente 80 km
del enclave de La Puerta. De igual manera, los enclaves subsiguientes hasta el
Chicamocha estan separados por distancias inferiores o iguales a 110 km, que son
superables por esta especie en un solo evento de vuelo (Soriano y Ruiz en imprenta).

Ademas del recurso alimentario como factor determinante de los desplazamientos
de este glosofagino, la carencia de refugios adecuados en los enclaves para la repro-
duccién podria ser un factor a considerar (Soriano y Ruiz, en imprenta). En el norte
de Sudamérica, la existencia de colonias maternales de esta especie s6lo ha sido
referida para la Peninsula de Paraguana (Arends et a/. 1995, Martino et a/. 1998),
y en la Isla de Margarita (Smith y Genoways 1974); sin embargo, no se descarta la
posibilidad de que existan otros nicleos de reproduccién dentro de la regién costera
colombiana y venezolana. La concentracion de los individuos de esta especie en
grandes colonias de maternidad, en cuevas con altas temperaturas, incrementan la
tasa de crecimiento de los juveniles, disminuyendo el periodo de lactancia, lo cual
constituye una reduccién del alto costo energético de este evento para las hembras
(Arends et al. 1995).

Configuracion del sistema cactus-murciélago en los enclaves andinos

Los enclaves considerados muestran diferencias en tamano, riqueza y abundancia
de cactaceas columnares asi como en las especies de glosofaginos asociadas con las
mismas (Tabla 1). Partiendo de estas consideraciones, Soriano y Ruiz (en imprenta)
postularon tres tipos de configuracion gel sistema cactus-murciélago, a los cuales se
afiade aqui, un cuarto tipo:

Tipo 1. Con una especie migratoria. La presencia exclusiva de un murciélago migra-
torio como L. curasoae, cuando el nimero de especies de cactaceas en la localidad
o la abundancia de las mismas no garantiza la oferta de recursos durante el afo,
para poder mantener a una residente. Este es el caso de los enclaves de La Puerta,
La Quinta y Cacuta-Urefa.

Tipo Il. Con una especie residente. La oferta de recursos a lo largo del afo permite
mantener la poblacién del residente, pero la ausencia de la especie migratoria es
consecuencia del aislamiento del enclave, como parece ser el caso de La Tatacoa.

Tipo Ill. Con una especie residente y otra migratoria. La riqueza de cactaceas y el
ajuste fenoldgico de las mismas garantizan un suministro abundante de recursos a
lo largo del afo, permitiendo la coexistencia de las dos especies, principalmente
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durante los periodos de mayor oferta de flores y frutos. Este es el caso de los encla-
ves de Lagunillas y Chicamocha.

Tipo IV. Con una(s) especie(s) oportunista(s). La ausencia de especies estrecha-
mente asociadas a las cactdceas columnares caracteriza este sistema. Resaita la
presencia exclusiva de especies de glosofaginos propios de unidades ecologicas mas
hiimedas aledaias a los enclaves. Aunque la presencia de especies «exogenas» a las
zonas aridas ocurre marginalmente en todos los tipos antes descritos, sblo se pre-
sentara como Unica posibilidad en aquellos enclaves que, ademas de no garantizar
un suministro adecuado de recursos a lo largo del afo (impidiendo la presencia de
una especie residente), por su grado de aislamiento de enclaves vecinos impidan
que la especie migratoria pueda llegar a éste (Soriano y Ruiz, en imprenta). Tal es el
caso del Patia, donde los glosofaginos presentes no estan adaptados a condiciones
aridas y utilizan de forma ocasional los recursos ofrecidos por las cactaceas (Cadena
et al. 1999). Ademas, debido a su baja abundancia y/o amplitud de la dieta, se
consideran especies oportunistas.

CONSERVACION

Por su estado actual de aislamiento, los enclaves aridos andinos y las zonas xerofiticas
en general, son un importante reservorio de especies vegetales y animales adapta-
das a condiciones extremas. Igualmente, representan importantes focos de especiacién
y endemismos, de gran importancia para el mantenimiento.de la biodiversidad
(Webster y Handley 1986, Roze 1989, Hernandez-Camacho et al. 1992b,
Hernandez-Camacho et a/. 1995, Rodriguez y Rojas-Suérez 1995, Soriano et a/. en
imprenta)

Por otra parte, los enclaves constituyen los refugios y corredores para algunas espe-
cies de glosofaginos tanto residentes como migratorios, respectivamente. Teniendo
en cuenta sus requerimientos ecoldgicos, son considerados como murciélagos sensi-
bles a la pérdida de habitat y a la desapariciéon de las plantas de las cuales se
alimentan (Arita y Santos-del-Prado 1999, Soriano y Ruiz, en imprenta). Es asi
como las alteraciones en su habitat como producto dei cambio en el uso de la tierra
y el sobrepastoreo, podrian afectar la cadena de interacciones mutualisticas (Kearns
et al. 1998), principalmente el desplazamiento de L. curasoae, el cual depende de
un suplemento continuo de recursos florales que garanticen su viabilidad a lo largo
de la ruta migratoria.

Dado que la conservacion de estos ecosistemas aridos trasciende las fronteras na-
cionales, es necesario crear planes de manejo de estas areas a través de politicas de
conservacion de los paises involucrados.
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Tabla 1. Cactaceas columnares y murciélagos asociados en algunos enclaves aridos andinos
del Norte de Sudamérica. (Modificado de Soriano y Ruiz, en imprenta).

Cacticeas columnares Glosofaginos Otros

Enclaves | Area*

(km?) S.. Sr Sh Psp Gl Lec Gs Ag Chg Sl Pd
La Puerta 27 ++ X X
La Quinta? 29 + ++ X X X
Clcuta-Urefia® 191 + ++ X X
La Tatacoa* 1342 +++ + X X
Lagunillas® 262 +++  ++ ++ X X X
Chicamocha®® 551 +++ + ++ X X X
Patfa’: ¢ 1127 ++ ++ X X X

1.2.5 | ocalizados en la Cordillera de Mérida, Venezuela; 3 Depresion del Tachira; *©7 en las tres
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cordilleras de Colombia; & ° Datos de Cadena et al. 1998; *area del enclave con presencia de
cactaceas columnares; S.g., Stenocereus griseus; S.r., Subpilocereus repandus; S.h., Subpilocereus
cf. horrispinus; Pspp., Pilosocereus spp.; G.I., Glossophaga longirostris; L.c., Leptonycteris curasoae;
G.s., Glossophaga soricina; A.g., Anoura geoffroyi; Ch.g., Choeroniscus godmani; S.l., Sturnira
lilium; Pd., Phyllostomus discolor; X, presente; +, rara; ++, abundante; +++, muy abundante.




