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RESUMEN 

En este trabajo se determinó la biornasa aérea, la estruc tura de la 
vegetación, la produc~ividad primaria neta aérea (PPNA) y el flujo 
de energía a traves del herbívoro Sphenariurn purpurascens 
(Orthoptera: Acrididae) en el matorral xerófilo de la Reserva del 
Pedregal de San Angel, en el período comprendido entre abril de 
1990 y abril de 1992. Estas características se compararon entre 
sitios con topografía contrastante: sitios "planos" y sitios 
"abruptos", bajo la suposición de que la topografía afecta tanto la 
distribución de las plantas corno la del insecto. La vegetación se 
estrat ificó en cuatro componentes: (i) estrato arbóreo , (ii) 
estrato arbustivo, (iii) estrato de plantas con tejidos aéreos 
perennes < 30 c m, y (iv) estrato de herbáceas. Para las plantas d e 
las categorías (i), (ii) y (iii) la PPNA se determinó con un método 
basado en el aná lisis alornétrico de las plantas, en t a nto que a las 
del estrato ( iv) ésta se determinó con un método de cosechas 
sucesivas . El flujo de energía a través del insecto fue ana lizado 
mediante muestreos de campo y mediciones de respiración, defecación 
y desperdicio realizados e n laboratorio. En los sitios planos los 
valores de biornasa, cobertura y PPNA de árboles fueron menores, 
pero los de PPNA de herbáceas y de perennes < 30 cm fueron mayores 
que en los sitios abruptos. Los sitios abruptos presentaron una 
mayor PPNA de Eupatoriurn petiolare y Brickellia veronicaefolia que 
los planos, en tanto que Verbesina virgata y Echeveria gibbiflora 
presentaron una mayor PPNA en los sitios planos. La biornasa aérea 
no foliar de las plantas perennes fue de 674 g/ rn' . Los datos 
indican que l a biornasa leñosa en el estrato arbóreo se está 
incrementando a una tasa estimada de 71.8 g rn· 2 año· 1 en los sitios 
abruptos, y de 19.5 g rn·2 año· 1 en los sitios planos. La biornasa 
máxima de plantas herbáceas ocurrió en octubre en los sitios planos 
y en septiembre en los sitios abruptos ; y llegó a 257.6 y 329.2 
g/rn' en los primeros, y a 106.6 y 111.3 g/ rn ' en los segundos (1990 
y 1991, respectivamente). El contenido energético menor se encontró 
para los tallos de Opuntia tomentosa (11.1 kJ/g), y el mayor en las 
inflorescencias de Loeselia mexicana (23.8 kJ/g). Los tallos 
leñosos presentaron más contenido calórico que los no leñosos, 
mientras que los tallos de los árboles < 150 cm presentaron menos 
contenido calórico que los tallos de los árboles > 150 cm. La PPNA 
total estimada para los sitios planos fue 11, 910 kJ rn·2 año· 1 en 1990 
y de 13,261 kJ rn· 2 año· 1 en 1991 (643 y 718 g rn·2 año·1 , 

respectivamente) . Mientras que para los sitios abruptos fue de 
9,923 kJ rn· 2 año· 1 en 1990 y de 11,768 kJ rn· 2 año· 1 en 1991 (517 y 621 
g rn · 2 año· 1 , respectivamente). El promedio ponderado de estos 
valores, considerando la proporción de sitios planos/ sitios 
abruptos (59.7%/ 40.3%), fue de 11,885 kJ rn·2 año· 1 (636 g rn·2 año-1). 

Las especies que contribuyeron más a la PPNA fueron Verbesina 
virgata (16.3%), Muhlenbergia robusta (15.4 %), Buddleia cordata 
(11.3 %), y Dahlia coccinea (9.2%). ~ purpurascens consumió 99.5 y 
60. 9 kJ rn· 2 año· 1 en los sitios planos y 101. 7 y 55. 5 kJ rn· 2 año·1 en 
los sitios abruptos (1990 y 1991, respectivamente), lo cual 
representó de un 0.5% a un 1.0% de la PPNA. Promediando los valores 
de los dos años y ponderando la disponibilidad de cada tipo de 
sitio se encontró que de los 96. 2 kJ rn·2 año- 1 que este herbívoro 
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removió de la vegetación, sólo consumió 79. 6 kJ m- 2 año- 1 y 
desperdició 16. 6 kJ m- 2 año- 1 • De lo que consumió, eliminó por 
defecación 46.8 kJ m- 2 año- 1 , y asimiló 32.8 kJ m· 2 año- 1 • De este 
último valor, perdió por respiración 12. 8 kJ m" 2 año- 1 y almacenó en 
tejidos, como productividad secundaria, 20.1 kJm- 2 año- 1 , lo cual 
indica que ~ purpurascens presentó altos niveles de productividad 
y altas eficiencias de producción comparado con otros acridoideos. 
Los valores de consumo menores en 1991 y, en general, para todo los 
parámetros del flujo de energía, se atribuyeron a una alta 
mortalidad sufrida por las ninfas a principios de su temporada de 
crecimiento. Esta fue causada, probablemente, por los altos niveles 
de precipitación ocurridos tempranamente en 1991. Los resultado de 
este estudio sugieren que la topografía es un rasgo importante que 
determina varias características del ecosistema: (i) la tasa de 
acumulación de suelo, (ii) la velocidad sucesional, (iii) el 
desarrollo del estrato arbóreo, (iv) el microclima, (v) la 
distribución espacial de las especies vegetales, (vi) la estructura 
de la vegetación, (vii) los patrones de distribución de biomasa 
(entre diferentes estratos de la vegetación), (viii) los patrones 
de PPNA, y (ix) los patrones de flujo de energía. 
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ABSTRACT 

The above-ground phytomass, vegetation structure, above-ground net 
primary productivity (ANPP), and energy flow through the herbivore 
Sphenarium purpurascens in the xeric community of "El Pedregal de 
San Angel" reserve were determined for the period between April 
1990 and April 1992. These characteristics were compared between 
two types of sites with contrasting topography: "flat" {FS) and 
"rough" (RS) sites. The vegetation was classified in four 
categories: (i) tree stratum, (ii) shrub stratum, (iii) plants with 
perennial above-ground tissues < 30 cm, and (iv) herb stratum. For 
categories (i), (ii), and (iii) the ANPP was determinated by means 
of a dimension analysis, and through sequential harvesting for the 
herb stratum. To estímate the energy flow through ~ purpurascens 
field sampling and laboratory determinations of respiration, 
defecation and wasting were conducted. FS had lower tree phytomass, 
cover and productivity and higher herb and perennial plant < 30 cm 
ANPP than RS. FS had lower dominance of plant species than RS. 
Eupatorium petiolare and Brickellia veronicaefolia had higher ANPP 
in RS than FS, whereas Verbesina virgata and Echeveria gibbiflora 
had higher ANPP in FS. The above-ground phytomass of perennial 
plants (leaves excluded) was 674 g/m' . Woody phytomass of tree 
stratum is growing at rates of 71. 8 g m· 2 yr· 1 in RS and at 19. 5 g 
m· 2 yr"1 in FS. The maximum herb phytomass occurred in October on FS, 
and in September on RS (FS: 257.6 and 329 g/m'; RS: 106.6 and 111.3 
g/m'; 1990 and 1991, respectively). The lowest energetic content 
was registered in Opuntia tomentosa cladodes (11.1 kJ/g), and the 
highest in Loeselia mexicana inflorescences (23. 8 kJ/g). Woody 
stems had higher energetic content than non-woody stems, and stems 
of tree species < 150 cm had lower energetic content than stems of 
tree species > 150 cm. Total ANPP was 11, 910 kJ m· 2 yr· 1 (643 g m· 2 

yr"1 ) in 1990, and 13,261 kJ m· 2 yr· 1 (718 g m· 2 yr- 1) in 1991 in FS. 
In RS, it was 9,923 kJ m· 2 yr· 1 (517 g m· 2 yr" 1) in 1990, and 11,768 
kJ m· 2 ;rr· 1 (621 g m· 2 r,r· 1¡ in 1991. Weighted mean ANPP was 11,885 kJ 
m· 2 yr· (636 g m· 2 yr·) based on 59.7%/40.3% FS/RS ratio. Verbesina 
virgata (16.3%), Muhlenbergia robusta (15.4%), Buddleia cordata 
(11.3%), and Dahlia coccinea (9.2%) were the most important plant 
species with regard to their relative contributions to ANPP. The 
consumption of ~ purpurascens was 99. 5 and 60. 9 kJ m·2 yr· 1 in FS, 
and 101.7 and 55.5 kJ m·2 yr·1 in AS (1990 and 1991, respectively), 
representing between O. 5% and l. 0% of the ANPP. This herbi vore 
removed 96. 2 kJ m· 2 yr· 1 , wasted 16. 6 kJ m·2 yr· 1 , and consumed 79. 6 
kJ m· 2 yr"1 • It lost via egestion 46. 8 kJ m· 2 yr· 1 , assimilated 32. 8, 
and 12.8 was lost via respiration. The secondary productivity was 
20 .1 kJ m· 2 yr· 1 • ~ purpurascens showed higher secondary 
productivity and production efficiencies than other Acridoidea 
reported in similar studies. Energy flow values in 1990 were higher 
than in 1991, perhaps due to higher mortality of nymphs in 1991 as 
a consequence of higher precipitation levels. The results from this 
study provide support for the notion that topography is an 
important factor influencing severa! ecosystem traits, such as: (i) 
soil accumulation rate, (ii) tree stratum development, (iii) 
succession rate, (iv) microclimate, (v) differential distribution 
of plant species, (vi) vegetation structure, (vii) biomass 
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distribution patterns (among vegetation strata), (viii) ANPP 
patterns, and (ix) energy flow patterns. 
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PRESENTACION 

Este estudio consiste en un análisis descriptivo de la 
estructura de la vegetación y de los patrones de a lmacenamiento y 
flujo de energía del ecosistema conformado por la Reserva del 
Pedregal de San Angel, ubicada en el campus de la Universidad 
Nacional Autónoma de México, al SW de la Ciudad de México. Los 
aspectos estudiados fueron: (1) la estructura de la vegetación, (2) 
la biomasa aérea de la vegetación perenne, (3) la productividad 
primaria neta aérea (PPNA), y (4) el flujo de energía a través de 
uno de los herbívoros más importantes de la Reserva, el insecto 
acrídido Sphenarium purpurascens. La hipótesis central de este 
estudio es que la topografía del Pedregal de San Angel afecta la 
PPNA y la distribución del herbívoro en esta comunidad. 

Por el enfoque abordado, este es el primer trabajo realizado 
en un ecosistema terrestre mexicano que descr i be el flujo de 
energía a través de un herbívoro. También es el primero en el que 
se registra la PPNA de un ecosistema xerófito del país y uno de los 
primeros que aborda el análisis de ecosistemas desde un punto de 
vista energético . El Pedregal de San Angel es de interés para 
muchos científicos de la U.N.A.M., quienes han hecho de éste un 
laboratorio natural para llevar a cabo estudios de diversos tipos. 
Conocer la PPNA es de gran valor descriptivo, porque mide la 
fijación de la energía (y de la biomasa) por parte de las plantas, 
y es el sostén para el funcionamiento de los demás seres vivos. 

La presente tesis doctoral se divide en ocho capítulos. En el 
primero de ellos se hace una introducción del tema de esta tesis 
dentro del campo de la ecología energética, señalando los 
principales conceptos de enérgetica y las leyes que la rigen. Se 
señala la importancia de la energía solar como fuente principal de 
energía de los ecosistemas terrestres, y cómo su utilización por 
las plantas la hace disponible para los demás seres vivos. Se 
define a la productividad primaria neta como la medida de la tasa 
de fijación de energía (y de biomasa) por parte de las plantas. Se 
enfatiza el papel que cumplen los herbívoros en el funcionamiento 
de los ecosistemas, y la importancia de estudiarlos desde este 
punto de vista. Por último, se hace un planteamiento del problema 
a desarrollar, señalando la importancia que tienen las áreas 
cubiertas por el matorral xerófilo, y algunas características de la 
Reserva del Pedregal de San Angel como ecosistema. 

En el segundo capitulo se señalan los objetivos generales del 
trabajo: ( 1) conocer la PPNA de la Reserva, ( 2) determinar la 
fracción de ésta que es consumida por ~ purpurascens, y (3) 
conocer cómo afecta la topografía a éstos dos aspectos del 
funcionamiento del Pedregal de San Angel. También se plantean 
algunos objetivos particulares derivados de éstos. 

En el tercer cap í tulo se detallan algunos aspectos 
descriptivos de la Reserva. Se definen las características de los 
dos tipos de sitios topográficos: los planos y los abruptos. 
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En el Capítulo IV se describen algunas características de la 
historia natural de ~ purpurascens, indicando algunos datos 
obtenidos para identificar los estadios de desarrollo de este 
insecto. 

En los siguientes tres capítulos se describe la biomasa áerea 
y estructura de la vegetación (Capítulo V), la.PPNA (Capítulo VI), 
y el flujo de energía a través de~ purpurascens (Capítulo VII). 
En cada capítulo se enfatizan las diferencias de estas 
características del ecosistema en función de la topografía, así 
como las diferencias ocurridas entre ambos años de estudio (1990 y 
1991). 

En el Capítulo VIII se integra toda la información y se 
propone un modelo de funcionamiento del ecosistema dependiente de 
la topografía. Allí mismo se discute el papel que tiene ~ 
purpurascens como herbívoro y el papel que tienen algunas especies 
de plantas importantes como fijadoras de energía y biomasa en este 
ecosistema. 
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l. INTRODUCCION GENERAL. 

1.1. EC'OLOGIA ENERGETICA 

El funcionamiento de los ecosistemas está condicionado por los 
movimientos de materia y energía que en ellos ocurren. Los ciclos 
de materia que se presentan en un ecosistema dependen sobre todo de 
la energía solar, la cual, al ser captada por las plantas es 
transmitida a los siguientes niveles tróficos (Lindernan, 1942). Los 
mecanismos de captación, uso y transformación de la energía en un 
ecosistema constituyen el objeto de estudio de la ecología 
energética (Phillipson, 1966; Wiegert, 1976). 

El uso de la energía por los seres vivos fue reconocido por 
Lavoisier (1777), quien demostró que los organismos consumen 
energía corno alimento y la pierden en forma de calor . Siglo y medio 
después, Tansley (1935) definió el término de ecosistema, nivel de 
organización con el que algunos biólogos ya habían trabajado pero 
no habían definido explícitamente (ver Porneroy et al., 1988). Del 
mismo modo, aunque a principios de este siglo ya se había estudiado 
la energética de algunas poblaciones y comunidades (ver Wiegert, 
1988), sólo q partir del trabajo de Lindernan (1942), quien 
desarrolló el concepto clásico de dinámica de los ecosistemas 
basado en la transferencia de energía de un nivel trófico a otro, 
se tuvo un marco conceptual donde dicho funcionamiento puede ser 
medido. Esta medición incluye no solamente el registro de 
cantidades de materia y energía contenidas en diferentes elementos 
del ecosistema, sino además medidas de tasas de transformación y de 
transferencia, así como de eficiencia de uso de energía. La 
importancia sintetizadora e integradora del trabajo de Lindeman 
hace de él el padre de la ecología energética. El modelo de 
funcionamiento propuesto por él y las predicciones derivadas del 
mismo todavía son terna de discusión y controversia (Wiegert, 1988; 
Burns, 1989; Strayer, 1991). 

La importancia de los estudios con un enfoque energético 
radica en que las funciones de los seres vivos, incluido el hombre, 
dependen, ante todo, del uso de la energía (Phillipson, 1966). Por 
otro lado, la unidad de energía funciona corno una medida de 
comparación entre poblaciones animales y vegetales de diferente 
tamaño (Southwood, 1978), de modo que la importancia de cada 
población dentro de un ecosistema (en términos de su 
funcionamiento) dependerá de la cantidad de energía que almacene, 
utilice y transmita a otros componentes del ecosistema, más que de 
su biornasa o densidad (Odurn y Srnalley, 1959; Phillipson, 1966). 

1.2. ENERGIA SOLAR Y PRODUCTIVIDAD PRIMARIA 

El sol, con mucho, la fuente de energía más importante en la 
Tierra, y de ella depende el funcionamiento de los sistemas vivos. 
La primera ley de la termodinámica establece la conservación de la 
energía, gracias a la cual es posible construir presupuestos 
energéticos de los ecosistemas, en tanto que la segunda ley 
establece que la conversión de un tipo de energía a otro no puede 
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ser 100% eficiente. La energía solar que llega a la superficie 
terrestre e incide sobre los tejidos fotosintéticos no es 
aprovechada en su totalidad . Sólo una pequeña fracción de esta 
energía es transformada a materia orgánica por las plantas verdes 
mediante el proceso de fotosíntesis. La energía total fijada por 
fotosíntesis constituye la productividad primaria bruta (PPB). 
Parte de esta energía se pierde a través de la.respiración vegetal 
(R) . A la energía remanente, almacenada en forma de materia 
orgánica, y disponible para los demás niveles tróficos, se le 
denomina productividad primaria neta (PPN) (i.e. PPN = PPB - R) . 
Existe un ejemplo de este balance, proveniente de un pastizal 
situado a 120 km al N de Tokio. Allí, Akiyama et al. (1984) 
encontraron que la radiación solar anual fue de 4098 MJ/m' , de 
ésta, 40.5% fue radiación fotosintéticamente activa (1658 MJ/m' ) 
(Fig . 1.lA). La energía que almacenaron las plantas como PPN en 
lugares sometidos a forrajeo ligero fue de 22 .1 MJ m· 2 año· 1 , es 
decir el 0.54% de la radiación total que llegó a esos sitios. En 
otro estudio más detallado realizado por Gosz et al. (1978), se 
encontró que en el bosque templado localizado en Hubbard Brook (New 
Hampshire, EE.UU . ), la radiación solar anual fue de 2009 MJ/m' . La 
luz reflejada por el follaje fue de 301 MJ m· 2 año"1 , mientras que 
por calor se perdieron 827 MJ m·2 año"1 , y por evapotranspiración 837 
MJ m· 2 año" 1 (Fig. 1.18). Así, la PPB fue de 43.5 MJ m· 2 año- 1 , de los 
cuales 23. 9 MJ m· 2 año· 1 se perdieron por respiración de las plantas 
y solamente se almacenaron 19. 6 MJ m· 2 año· 1 en tejidos vegetales 
como PPN ( i. e. el O. 98% de la radiación solar que llegó a la 
superficie). 

La productividad es una tasa, y las unidades en las que se 
mide son: (a) cantidad de co2 (o carbono) asimilado por las 
plantas, (b) cantidad de materia orgánica producida, o (c) cantidad 
de energía producida por las plantas. cualquiera de estas unidades 
se expresa por unidad de superficie por unidad de tiempo (Wiegert, 
1976) . Así, mientras el término productividad denota una velocidad 
de fijación de energía o materia, el término producción denota 
cantidad de energía o materia producida en un período determinado 
(Odum, 1971) . 

La 'PPN representa la energía disponible para todos los demás 
seres vivos de un ecosistema, y por lo tanto determina su 
existencia. La estimación de este parámetro requiere de una 
metodología especial, la cual varía dependiendo de las 
características de la vegetación del ecosistema. La mayoría de los 
métodos se basan en la estimación de los incrementos de biomasa de 
la vegetación, tomando en cuenta las pérdidas de biomasa por muerte 
o por remoción por herbívoros. En el mismo sentido, la biomasa 
vegetal en pie es una característica importante de los ecosistemas, 
ya que ésta indica la cantidad de carbono que está almacenada y, de 
manera indirecta, la cantidad de recursos disponibles a los 
consumidores en un momento dado. 

Debido a los problemas prácticos de excavar y separar las 
partes subterráneas de la vegetación, la productividad primaria 
neta de estas partes es dificil de evaluar (Bray, 1963; Dahlman y 
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(A) Fujinita Japón 
/RADIACION APROVECHABLE (59.SX) 

RAOIACIONSOLAR(lOOX)/ 2440 /NOUSADA(39.9 

4098 ~RADIACION FOTOSll<fETICAMENTE 1635. 9 
ACTIVA (40.SX) ..........__ 

1658 ~PN(0.54X) 

(B) Hubbard Brook. EEUU 
22

· 1 

/E~OlDA POR EL FOLLAJE (15.0X) 

/ ~LOR(41.2X) 
RADIACION SOLAR(lO~ 827 

2009 \EVAPOTRANSPIRACION(41.7X) 

837 ~RESPIRACfO('.I 
23.9 

PPB (2.2X) 

4~.5 ~PPN(0.9BX) 
19.6 

Figura 1.1. Destino y usos de la energía solar (MJ m- 2 año- 1) en (A) 
Fujinita, Japón (Akiyama ~ ª1_., 1984), y (B) Hubbard Brook, 
EEUU (Gosz ~ ª1_., 1978). Los datos entre paréntesis indican 
el porc entaje de la radiación solar total. 



Kucera, 1965; Whittaker y Marks, 1975) . Por ello la PPN se divide, 
por un lado, en la aportación que tienen los órganos subterráneos, 
denominada productividad primaria neta hipógea o bajo el suelo 
(PPNB) y, por otro, en la aportación que hacen los órganos que se 
desarrollan por encima de la superficie del suelo; a esta última se 
le denomina productividad primaria neta epigea o aérea (PPNA). 
Estos componentes corresponden a la energía disponible para los 
herbívoros subterráneos y aéreos, respectivamente, aunque una gran 
fracción de la PPNA regresa al suelo en forma de hojarasca y ramas 
muertas, haciéndola disponible para los descomponedores del suelo. 

1.3. FLUJO DE ENEP.GIA, PRODUCTIVIDAD SECUNDARIA Y 
EFICIENCIAS ECOLOGICAS 

El flujo de energía es el proceso de paso de energía a través 
de una población o nivel trófico (Fig. 1.2), el cual puede ser 
descrito mediante la siguiente ecuación (Petrusewicz y McFayden, 
1970; Wiegert y Petersen, 1983): 

C = P + R + F 

donde C es el contenido de energía del alimento ingerido, P es la 
energía almacenada en el tejido o productividad secundaria, Res la 
energía que se pierde por respiración, y P es la pérdida de energía 
por egestión (heces+ orina). La energía asimilada (A) es aquella 
que es consumida y no desechada en forma de heces u orina (i. e.: 
A = P + R) 

La productividad secundaria, entonces, se puede definir como 
la tasa de fijación de energía (o materia seca) ingerida que es 
transferida a los tejidos corporales animales en un período de 
tiempo por unidad de área (Golley, 1968). 

Hay que tener en consideración que la energía contenida en los 
tejidos removidos por un consumidor, no representa necesariamente 
la energía consumida por una población o nivel trófico. En el caso 
de los herbívoros, parte de los tejidos removidos son 
desperdiciados y caen directamente al suelo sin pasar por el tracto 
digestivo de los animales (Huntly, 1991). En varios estudios se ha 
estimado la energía desperdicida (p. ej. Bailey y Mukerji, 1977; 
Gandar, 1982) . Esta biomasa desperdiciada puede ocasionar una 
"lluvia" de hojarasca .verde en algunos sistemas (Risley y Crossley, 
1988), con un consiguiente efecto de la circulación de los 
nutrientes en el ecosistema. 

Las eficiencias ecológicas que estiman el aprovechamiento de 
la energía consumida por los organismos en una cadena alimenticia 
se pueden calcular a distintos niveles. Por ejemplo, las 
eficiencias de asimilación (A/C) y de producción (P/C) son medidas 
de la eficiencia con la cual una población o nivel trófico 
aprovecha la energía para ser usada en su metabolismo o para ser 
almacenada en tejidos corporales (Phillipson, 1966; Wiegert y 
Petersen, 1983). Existe evidencia de que las eficiencias de 
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Figura 1.2. Diagrama esquemático generalizado del flujo de energfa que ocurre 
a través de los herbívoros en un ecosistema. 
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asimilación de herbívoros acuáticos dependen de la disponibilidad 
del alimento, de la especie forrajeadora y de la especie forrajeada 
(Shroeder, 1981), en tanto que para diversos herbívoros terrestres , 
tales como áfidos, himenópteros y cebras, las eficiencias 
ecoenergéticas disminuyen conforme decrece la calidad nutricional 
del alimento (ver referencias en Oksanen et al., 1981). 

1.4. HERBIVOROS Y ECOSISTEMAS 

Los consumidores primarios pueden afectar las características 
de la comunidad y distintos procesos ecológicos (Petrusewicz y 
Grodzinski, 197 5 ; Detling, 1988), según se detalla a continuación . 

Uno de los efectos más evidentes de las actividades de los 
herbívoros sobre los ecosistemas es la remoción de la PPN (con la 
consecuente disminución de la biomasa vegetal) , la cual puede 
variar del 1 al 94% de la PPNA por efecto de mamíferos herbívoros 
(McNaughton, 1985; Detling, 1988), o llegar hasta el 20.1% de la 
PPNA por efecto de invertebrados (principalmente insectos) 
(Smalley, 1960; Crawley, 1983; Detling, 1988). Los insectos 
herbívoros consumen, en promedio, el 3.6% de la PPN en diferentes 
ecosistemas terrestres (Wiegert y Petersen, 1983). Los herbívoros 
subterráneos (principalmente nemátodos) pueden remover entre el 7 
y el 41% de la PPNB en pastizales y sabanas (Detling, 1988). El 
consumo y la acumulación de energía en los tejidos corporales de 
los herbívoros la hace disponible a los consumidores secundarios, 
facilitando su flujo hacia los niveles tróficos superiores 
(Lindeman, 1942; Golley, 1968). 

Los herbívoros también pueden ocasionar cambios profundos en 
la composición de especies y en la diversidad de las comunidades de 
plantas (Harper, 1969; Chew, 1974; Petrusewicz y Grodzinski, 1975; 
Brown, 1985; Dirzo, 1985; Detling, 1988; Brown y Gange, 1989; 
Huntly, 1991). En una comunidad de matorrales de Colorado, entre 4 
y 8 individuos por m' de Anabrus simplex (Orthoptera: Tettigonidae) 
reducen la cobertura de las plantas herbáceas entre 10.3% y 6.0%, 
pero no la cobertura de los arbustos (Redak et al., 1992). Cambios 
más marcados se han encontrado en sitios colonizados por los 
perritos de las praderas, donde hay un incremento en la biomasa de 
arbustos y herbáceas y una reducción drástica en la biomasa de 
graminoides por efecto de la colonización del herbívoro (Coppock et 
al., 1983; Detling, 1988). Harper (1969) discute las circunstancias 
en que el forrajeo incrementa la diversidad, y cómo en ciertas 
condiciones el forrajeo la reduce. Al parecer, cuando los 
herbívoros se alimentan de las especies de plantas no dominantes, 
la diversidad disminuye por efecto del forrajeo, pero si éstos se 
alimentan de las plantas dominantes, la diversidad aumenta (Harper, 
1969; Chew, 1974; Dirzo, 1985). Los efectos de los herbívoros sobre 
la diversidad dependen de la conducta alimenticia del animal, del 
tiempo de alimentación y de la apetecibilidad de las plantas 
dominantes (Harper, 1969; Chew, 1974). 

Ciertos estudios han sugerido que 
afectar de manera importante la sucesión, 
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acelerándola (Crawley, 1983; Dirzo, 1985). Por ejemplo, el forrajeo 
de Trirhabda spp. (Coleoptera: Chrysomelidae) sobre la planta 
herbácea perenne Solidago canadensis, provoca un incremento en la 
cobertura de las plantas de estados sucesionales más tempranos, 
como algunos pastos y la hierba Fragaria virginiana (McBrien et 
al., 1983). Esto sugiere un retardo en la sucesión. En contraste, 
Lubchenco (1983) encontró que en un sistema marino cuyo patrón de 
sucesión es la dominancia sucesiva de (i) algas efímeras, (ii) 
Fuscus vesiculosus, y (iii) Ascophyllum nodosum, la presencia de un 
gasterópodo herbívoro, Littorina littorea, favorece una dominancia 
más rápida de Fuscus, en comparación con los sitios donde Littorina 
había sido excluida experimentalmente, donde las algas efímeras 
tardaban en perder su dominancia. Lo anterior sugiere que, en este 
caso, Littorina acelera la sucesión. 

Un papel importante de los herbívoros en un ecosistema es la 
aceleración del ciclaj e de materiales al desmenuzar la biomasa 
vegetal . Esto hace hace más fácil el proceso de mineralización, ya 
que aporta cierta cantidad de energía y nutrientes al nivel trófico 
de los descomponedores del suelo, y hace más rápido su retorno a 
las plantas (Petrusewicz y Grodzinski, 1975; McNaughton et al., 
1988; Risley y Crossley, 1988; Lightfoot y Whitford, 1990; Holland 
y Detling, 1990; Holland et al., 1992). A través de este mecanismo, 
los herbívoros se interponen en el ciclo planta-suelo, promoviendo 
que el tejido vegetal llegue más rápido y más procesado al suelo en 
forma de tejido verde desperdiciado, heces, seda y cadáveres 
(Crawley, 1983; Risley y Crossley, 1988; Lightfoot y Whitford, 
1990). 

Lo anterior sugiere que la presencia y actividades de los 
herbívoros trascienden la simple relación productores-consumidores 
primarios. Las actividades de los herbívoros que se alimentan de 
las partes aéreas pueden afectar la abundancia de los organismos 
detritívoros y de los herbívoros del suelo. Un efecto indirecto de 
la herbivoría aérea es la reducción de la biomasa de las 
estructuras vegetales subterráneas (Burton, 1986; Moran y Whitham , 
1990; Cain et al., 1991). Asimismo, las actividades de los 
herbívoros repercuten sobre los organismos y la estructura física 
del suelo, alterando la cantidad de hojarasca (Seastedt, 1985; 
Pastor et al., 1988; McNaughton et al., 1988). Por ejemplo, en 
sitios sometidos a forrajeo intenso de ganado vacuno, las 
densidades de los nemátodos del suelo son mayores que en sitios sin 
forrajeo (Smolik y Dodd, 1983). Otro estudio indica el mismo efecto 
debido al forrajeo de los perritos de las praderas (Ingham y 
Detling, 1984) . Se ha sugerido que tales incrementos de 
invertebrados rizófagos asociados a las raíces de plantas sometidas 
a herbivoría foliar se deben al incremento del contenido de N en 
las raíces de esas plantas (Seastedt, 1985; Seastedt et al., 1988). 

Los herbívoros alteran la PPN de los ecosistemas (Petrusewicz 
y Grodzinski, 1975; Jordan, 1983; Seastedt, 1985; Detling, 1988; 
McNaughton et al., 1988; Huntly, 1991) . Según la "hipótesis de 
forrajeo óptimo" (Hilbert et al., 1981) la PPN es máxima a niveles 
intermedios de forrajeo. Tal patrón lo demuestran los datos de 
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McNaughton (1979) del Serengeti, y los de Jefferies (1988), quien 
cuantificó la PPNA de dos especies de pastos bajo diferentes 
niveles de forrajeo por gansos. Por el contrario, diversos datos 
empíricos han mostrado que esta respuesta no es universal (ver 
Detling, 1988). En un pastizal texano, por ejemplo, durante un año 
seco la PPNA fue mayor en los sitios forrajeados por ganado vacuno, 
comparado con la obtenida en sitios sin forrajeo; sin embargo, en 
un año más húmedo la situación se invirtió, pues los sitios sin 
forrajeo presentaron una mayor PPNA que los sitios sometidos a 
forrajeo (Heitschmidt et al., 1982). 

Debido a que la herbivoría puede afectar la PPN y el ciclaje 
de nutrientes, se ha sugerido que el impacto de los herbívoros 
dentro de los ecos i stemas no significa sólo pérdida de tejidos, 
sino que éste puede tener un papel regulador de los ecosistemas 
(Chew, 1974; Mattson y Addy, 1975; Kitchell et al., 1979; Detling, 
1988). De este modo, las actividades de los herbívoros, a largo 
plazo, pueden interactuar con los procesos del ecosistema y de la 
comunidad, desarrollando una variedad de sistemas de 
retroalimentación (Mattson y Addy, 1975; Naiman, 1988; Fig. 1.3) . 
Los herbívoros, en suma, pueden tener el papel de especies clave, 
por el efecto profundo que tienen sobre la estructura y 
funcionamiento de los ecosistemas (Huntly , 1991). 

1. 5. LA RESERVA DEL PEDREGAL DE SAN ANGEL VISTA COMO 
ECOSISTEMA 

A pesar de que las comunidades cubiertas por vegetación árida 
y semiárida del tipo conocido como matorral xeróf ilo son las más 
extendidas en la República Mexicana, ya que ocupan cerca del 40% de 
la superficie del país (Rzedowski, 1978), ningún trabajo ha 
abordado su estudio desde el punto de vista de la ecología de 
ecosistemas ni de la ecología energética. Aún más, reconociendo que 
dentro de la categoría de "matorral xeróf ilo" se incluyen tipos de 
vegetación muy variada, como chaparrales, mezquitales, matorrales 
crasicaules, matorrales rosetófilos, matorral submontano y 
encinares arbustivos, distribuidos en un amplio ámbito de sustratos 
y de climas (Rzedowski, 1978), que va desde el caluroso de las 
planicies costeras hasta los climas más templados de las partes 
altas del Altiplano, es notoria la necesidad de empezar a estudiar 
este tipo de ecosistemas tan variables en fisonomía y condiciones 
físicas. Por otra parte, el tipo de matorral xerófilo más estudiado 
en el mundo en diversos aspectos de su funcionamiento y estructura 
es el chaparral, ubicado generalmente en sitios de clima semiárido 
de tipo mediterráneo (i.e. con lluvias en el invierno), que está 
distribuido en la parte N de la península de Baja California, en 
California (E.U.A.), centro de Chile, SW de Australia y en los 
países del S de Europa (Rzedowski, 1978; ver p. ej. Thrower y 
Bradbury, 1977; Schlesinger y Gill, 1980; McMaster et al., 1982; . 
Larcher y Thomaser-Thin, 1988). 

La Reserva del Pedregal de San Angel, que en lo sucesivo se le 
denominará "la Reserva" o "el Pedregal", está ubicada en el campus 
de la Universidad Nacional Autónoma de México, y presenta una 
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vegetación del tipo matorral xerófilo (Rzedowski, 1978: 248). Esta 
comunidad vegetal, sin embargo, resulta ser atípica en relación con 
otros matorrales xerófilos distribuidos en México, ya que este tipo 
de vegetación se distribuye generalmente en lugares con clima seco, 
con una precipitación media anual menor a 700 mm, (Rzedowski, 
1978), en tanto que el Pedregal tiene un clima templado con una 
precipitación media anual de 870.2 mm (Valiente-Banuet y De Luna, 
1990). Por esta razón, el funcionamiento de este sistema no puede 
extrapolarse a otros ecosistemas con este tipo de vegetación. 

La PPN de la Reserva del Pedregal de San Angel, como la de la 
mayor parte de los lugares del planeta, es desconocida, aunque ha 
habido ciertos esfuerzos por obtener este dato indirectamente 
(Soberón et al., 1991). La importancia de la obtención de este 
parámetro radica en que éste puede traducirse en el conocimiento de 
cuánta biomasa está fijando la vegetación de esta zona, cuánto 
oxígeno se está produciendo, y cuánta energía y biomasa tienen 
disponible potencialmente los consumidores y los descomponedores en 
este ecosistema. Asimismo se desconoce cuál es la aportación de 
cada especie vegetal a la PPN y cuál es la biomasa vegetal que 
posee esta comunidad. 

Un rasgo característico del ambiente físico del Pedregal es 
una topografía muy accidentada, caracterizada por la existencia de 
promontorios rocosos de gran tamaño, y de grietas y hoyos 
profundos. En contraste, también existen sitios más bien planos, 
conformados por zonas donde las variaciones de profundidad del 
terreno no son grandes (ver detalles en sección 3. 3) . Se ha 
sugerido que esta variación topográfica facilita una multiplicación 
de nichos, lo cual ha promovido el mantenimiento de una diversidad 
relativamente alta de plantas (Rzedowski, 1954; Alvarez et al., 
1982). Es razonable postular que la topografía puede determinar las~ 
características de la vegetación, o bien que puede afectar la 
distribución y abundancia de ciertas especies vegetales. Esto 
sugeriría que la topografía puede influir en la distribución 
espacial de la PPN y del flujo de energía a través de los 
herbívoros, lo cual se reflejaría como diferencias en la estructura 
de la vegetación. 

1. 6. LA IMPORTANCIA DEL HERBIVORO Sphenari um purpurascens 
EN LA RESERVA DEL PEDREGAL 

Considerando el estudio del Pedregal de San Angel como 
ecosistema, resulta importante conocer: (i) qué fracción de la 
energía (y biomasa) fijada por las plantas es consumida por los 
herbívoros, como una medida del impacto sobre los productores, y 
( ii) cuál es el papel de éstos en el funcionamiento de la 
comunidad. Ambos aspectos son desconocidos hasta la fecha en la 
Reserva. 

Aunque hay muy pocos datos cuantitativos, en una revisión de 
los trabajos sobre la fauna del Pedregal (Cano-Santana, 1994), se 
encontró que los herbívoros que pueden tener mayor importancia en 
el flujo de energía de la Reserva del Pedregal son: el chapulín 
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Sphenarium purpurascens, el conejo Sylvilaqus floridanus, los 
áfidos (sobre todo Aphis gossypii), los coleópteros crisomélidosi 
(Nodonota curtula y Oedyonichus conspurcatus) asociados a los 
tepozanes, el tlacuache Didelphis virginiana, que aunque es_ 
omnívoro, puede considerarse un fitófago de i mportancia (Ceballos 
y Miranda, 1986), y el ácaro Mochloribatula sp. De todos ellos, el 
chapulín Sphenarium purpurascens Charpentier (Orthoptera: 
Acrididae) (que en lo sucesivo será refer i do sólo por su nombre 
genérico) parece ser el herbívoro más importante de la Reserva, por 
(i) el amplio espectro de dieta que tiene (Cano-Santana y Oyama, 
1994; Tovar y Mendoza, mans.), (ii) su alta densidad y biomasa 
respecto a otros artrópodos epifitos (Rios-Casanova, 1993; Rios­
Casanova y Cano-Santana, 1994), y (iii) los niveles de daño que les 
ocasiona a las plantas (Cano-Santana, 1987; Oyama et al., 1994) . 

En un muestreo realizado en julio de 1991, Rios-Casanova 
(1993) encontró que, dependiendo del tipo de ambiente, Sphenarium 
representa entre el 35.3 y 67.3% de la biomasa seca total que se 
colectó de todos los artrópodos epifitos. Para octubre de ese mismo 
año este insec to representó cerca del 95% de la biomasa de 
artrópodos en el Pedregal. En ese trabajo se encontró que ­
Sphenarium es el artrópodo más importante en la temporada de 
lluvias ponderando su densidad, frecuencia y biomasa relativas. 

En el Pedregal de San Angel se alimenta al menos de treinta-' 
especies de plantas con diferentes formas de crecimiento, entre las 
que se encuentran las Compositae Dahlia coccinea, Gnaphalium 
brachypterum, Montanea tomentosa, Stevia rhombifolia, ~ 
salicifolia y Verbesina virgata, además de las Loganiaceae Buddleia 
cordata y .!h_ parviflora, la Dioscoraceae Dioscorea galeottiana, la 4 

Hydrophyllaceae Wigandia urens, la Rubiaceae Bouvardia ternifolia 
(Cano-Santana, 1987; Cano-Santana y Oyama, 1994) y la Crassulaceae 
Echeveria gibbiflora, así como algunas especies de Gramineae, 
Amaryllidaceae, Cucurbitaceae, Begoniaceae, Nyctaginaceae, 
Solanaceae y Chenopodiaceae (obs. pers.). El ámbito de hospederos 
de los adultos es más amplio que el de las ninfas (Tovar y Mendoza, 
mans.). 

En particular, se ha observado defoliación severa en Wigandia 
urens y Buddleia cordata debida a este herbívoro ( obs. pers.) . ~ 
Asimismo, los niveles de daño registrados para algunas especies de 
plantas registrados en 1985 (Oyama et al., 1994) pueden ser 
adjudicados a la actividad alimenticia de Sphenarium. En un período 
de 40 días los niveles de remoción foliar (en porcentaje) 
registradas en ese trabajo para algunas especies vegetales, fueron 
las siguientes: Salvia mexicana, 29.4; Baccharis sp., 20.5; 
Eupatorium petiolare, 16. 3; Stevia origanoides, 15. 4; Verbesina 
virgata, 10. O; Montanea tomentosa, 9. 9. Por otra parte, esta 
especie ha sido considerada como plaga en el Valle de Puebla por la 
Secretaría de Agricultura y Recursos Hidráulicos (SARH), en donde 
llegó a infestar un área de 7,000 a 27,339 ha de cultivos 
agrícolas, entre 1977 y 1992 (Méndez y Montoya, 1993). Es 
considerada también de importancia alimenticia para el hombre 
(Ramos-Elorduy, 1982) y se consume en varios lugares de la 
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República Mexicana, ya que presenta un 63% de peso seco en 
proteínas (Ramos-Elorduy et al., 1984). En el Pedregal Sphenarium 
constituye un eslabón en las cadenas alimenticias, siendo un 
alimento consumido por varias especies de arañas (Cano-Santana, 
1987), aves (M.C. Arizmendi, com. pers.) y mamíferos (J.C . Chávez, 
com. pers.). 

Los datos anteriores dejan entrever la importancia de conocer: 
(1) la PPN de una comunidad xerófita, lo cual ayudaría a empezar a 
comprender el funcionamiento de este tipo de ecosistemas, tan 
diversos en composición y variables en condiciones físicas en la 
que se desarrollan, y (2) el flujo de energía a través de una 
población de insectos herbívoros, de donde se obtiene una medida 
del impacto que tienen sobre los productores, y una medida de la 
energía y biomasa que pone a disposición de los depredadores y los 
descomponedores. 

Bajo estas circunstancias, el trabajo que aquí se presenta es 
el primero en el país que pretende conocer la PPN y el flujo de 
energía a través de un herbívoro dentro de la dinámica de un 
ecosistema xerófito. 
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II. OBJETIVOS 

Los objetivos generales de este trabajo son: 

1. Conocer la estructura de la vegetación de la Reserva del 
Pedregal de San Angel, basada en las relaciones de abundancia, 
densidad, biornasa y tamaño de las especies de plantas que la 
componen. 

2. Estimar la biornasa aérea no foliar de las plantas perennes y la 
PPNA total de la Reserva, así corno la aportación que tienen 
los diferentes componentes de la vegetación a ambas 
características de este ecosistema. 

3. Conocer el flujo de energía que ocurre a través de la población 
del herbívoro Sphenariurn purpurascens del Pedregal de San 
Angel. 

4. Determinar el efecto de la topografía sobre la estructura de la 
vegetación y la biornasa aérea que se traduzca en el 
conocimiento y explicación del patrón de PPNA de este 
ecosistema. Asimismo, determinar cómo afectan estas variables 
el patrón de flujo de energía a través de Sphenarium 
purpurascens. 

Los objetivos particulares son: 

l. Obtener ecuaciones de regresión que permitan conocer la biornasa 
leñosa (i.e. de tallos y ramas) de las principales especies de 
plantas perennes del Pedregal. 

2. Conocer la contribución anual de biornasa y energía de 
principales especies de plantas del Pedregal a 
productividad primaria neta aérea del ecosistema. 

las 
la 

3. Conocer los contenidos energéticos de diferentes partes de las 
plantas de las especies más importantes del ecosistema, así 
corno de los chapulines de los diferentes estadios de 
desarrollo de Sphenariurn. 

4. Determinar el impacto que en términos de energía tienen las 
actividades de forrajeo de Sphenariurn sobre la comunidad 
vegetal del Pedregal. 

5. Estimar los niveles de productividad secundaria y de producción 
de heces y de masa vegetal desperdiciada por este chapulín, 
corno medida de contribución a consumidores secundarios y 
descornponedores de este ecosistema. 

6. Determinar las pérdidas metabólicas de energía por parte de 
Sphenariurn en función de la temperatura y del estadio de 
desarrollo. 

7. Evaluar las eficiencias ecológicas de la población de 
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Sphenarium del Pedregal de San Angel, que indiquen el nivel de 
aprovechamiento que tiene el acrídido sobre la energía 
contenida en los tejidos vegetales que remueven. 

Todas estas características del ecosistema del Pedregal de San 
Angel fueron evaluadas en un trabajo realizado durante dos años de 
estudio (de abril de 1990 a abril de 1992). Aunque este trabajo 
enfatiza sobre todo los datos en unidades de energía (joules, J) 
por lo discutido en la sección 1.1, también se indican las 
productividades y algunos parámetros del flujo de energía en 
términos de biomasa. 

?O 



III. SITIO DE ESTUDIO 

3.1. LOCALIZACION. 

La Reserva del Pedregal de San Angel se encuentra localizada 
en el campus de la Universidad Nacional Autónoma de México, en el 
SW de la ciudad de México (19º 17' N, 99º 11' W), a 2300 m de 
altitud. Ocupa un área de 146.89 ha, dentro de la asociación 
denominada Senecionetum praecosis (cf. Rzedowski, 1954), que 
originalmente cubría una extensión de 4045 ha y se vió reducida 
drásticamente por el crecimiento de la Ciudad de México. 

3.2. CLlMA Y ESTACIONALIDAD 

El clima del Pedregal, según la clasificación de Koppen 
modificada por García ( 1964) , es Cb (wl) (w) que corresponde al 
templado subhúmedo con lluvias en el verano (Soberón et al., 1991). 
La temperatura media anual en el área de la Reserva es de 15.5 ºe 
con variaciones extremas que van de los -6°C hasta los 34. 6 ºe 
(Valiente-Banuet y De Luna, 1990). La precipitación promedio anual 
es de 870.2 mm, con variaciones que van de los 814.7 a 925.7 mm 
(Soberón et al., 1991). Existe una estacionalidad marcada, con una 
temporada seca de noviembre a mayo, y una lluviosa de junio a 
octubre (Rzedowski, 1954; Meave et al., 1994). 

3.3. GEOLOGIA Y SUELOS 

El Pedregal de San Angel se originó a partir de la erupción 
del volcán Xitle ocurrida hace aproximadamente 2500 años (Enciso de 
la Vega, 1979). La lava al solidificarse originó un sustrato 
heterogéneo, formado por grietas, hoyos, hondonadas, planos y 
promontorios rocosos (Enciso de la Vega, 1979; Al varez et al. , 
1982) . 

El sustrato rocoso del Pedregal tiene un espesor que varía 
entre 50 cm y 10 m (Enciso de la Vega, 1979), y está constituído 
por basalto gris oscuro con microcristales de olivino (Rzedowski, 
1954) . 

Los suelos del Pedregal son arenoso-1 imosos, moderadamente 
ácidos, con gran cantidad de materia orgánica, potasio y calcio, 
pero pobres en nitrógeno y fósforo aprovechables; son de origen 
eólico y orgánico, asi como de acarreos aluviales (Rzedowski, 
1954). Su acumulación ocurre en grietas, fisuras y depresiones de 
terreno, y su espesor es de pocos centímetros, por lo que no se 
distinguen horizontes (Rzedowski, 1954). 

3.4. TOPOGRAFIA Y VARIACION ESPACIAL 

La topografía de la Reserva es, en general, accidentada. Sin 
embargo, pueden encontrarse zonas con accidentes topográficos poco 
profundos, o bien zonas completamente planas o con hondonadas poco 
pronunciadas. La variación topográfica provoca que se pueda 
determinar la existencia de dos tipos de sitios contrastantes: (i) 
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"sitios planos" que se ubican en las áreas menos accidentadas de la 
Reserva con terrenos completamente planos o con promontorios 
rocosos de menos de 1. 5 m de al tura o con hondonadas poco 
pronunciadas, o bien, con grietas y hoyos de menos de 1.5 m de 
profundidad, e (ii) "sitios abruptos", distribuidos en áreas con 
una topografía marcadamente accidentada, con grietas y hoyos 
profundos y/o con altos promontorios rocosos (con variaciones en el 
terreno mayores a 1.5 m). La distribución de cada tipo de sitio no 
es homogénea, sino que forma un mosaico de condiciones en toda la 
superficie de la Reserva. Además, estas diferencias de topografía 
parecen estar asociadas con un desarrollo diferencial de especies 
de plantas arbóreas, siendo los sitios abruptos los que parecen 
tener una mayor cobertura de plantas arbóreas que las zonas planas, 
dándole a las zonas abruptas un aspecto más cerrado en la 
vegetación y a las zonas planas un aspecto más abierto. 

Para determinar la proporción existente entre sitios planos y 
abruptos, se llevó a cabo un muestreo de la topografía en la 
Reserva con el método de línea de Canfield (Mueller-Dombois y 
Ellenberg, 1974). Se cubrieron tres transectos elegidos al azar 
sobre de un mapa, que sumaron 1800 m. Se encontró que el 59.7% del 
área de la Reserva corresponde a sitios planos, y el 40.3% restante 
a sitios abruptos. 

3.5. FLORA Y VEGETACION 

La vegetación de la Reserva del Pedregal es un matorral 
xerófilo (Rzedowski, 1978), siendo algunas de las especies de 
plantas fisonómicamente más importantes Senecio praecox, Verbesina 
virgata, Muhlenbergia robusta, Wiqandia urens, Montanoa tomentosa, 
Buddleia cordata y Dahlia coccinea. Este matorral está constituido 
por un estrato herbáceo bien desarrollado, un arbustivo un poco 
menos importante y algunos elementos arbóreos (Rzedowski y 
Rzedowski, 1979). Las plantas de esta comunidad presentan una gran 
variación de formas de crecimiento, ya que existen árboles 
(generalmente de menos de 7 m de altura), arbustos, semiarbustos, 
herbáceas perennes, herbáceas anuales, cactáceas globulares, 
platiopuntias, agaves, trepadoras, helechos, musgos y epifitas. 

En el Pedregal se encuentran 302 especies vegetales agrupadas 
en 61 familias, considerando sólo fane'rógamas (Valiente-Banuet y De 
Luna, 1990). se ha sugerido que la alta diversidad vegetal 
encontrada en el área es producto de la posición que tiene el Valle 
de México entre dos zonas biogeográficas, y de la heterogeneidad 
del sustrato, la cual produce mosaicos de condiciones 
microclimáticas distintas que favorecen el establecimiento de una 
gran cantidad de especies con diferentes requerimientos ambientales 
(Rzedowski, 1954; Alvarez et al., 1982). 



IV. HISTORIA NATURAL DE SPHENARIUM PURPURASCENS 

4.1. MORFOLOGIA 

El chapulín Sphenarium purpurascens es un ortóptero acrídido 
áptero muy abundante en el Pedregal de San Angel durante la 
temporada de lluvias. Presenta gran variación individual en el 
tamaño y cantidad de marcas, así como en el patrón de coloración 
(verde, negro, gris o café) (Cueva-Del Cast i llo, 1994) . También 
presenta dimorfismo sexual, ya que las hembras adultas presentan un 
metatórax más ancho que los machos adultos; las hembras también 
presentan la cabeza más grande, las antenas más cortas, los ojos 
más pequeños y los fémora de las patas más delgados que los machos 
(Serrano-Limón y Ramos-Elorduy, 1989). 

4.2. CICLO DE VIDA Y DISTRIBUCION 

Las ninfas de Sphenarium purpurascens eclosionan a principios 
de junio y se desarrollan lentamente; los adultos aparecen en 
septiembre y desaparecen a finales de diciembre (Márquez, 1968; 
cano-Santana y oyama, 1992). Hay una sola generación al año, al 
final de la cual las hembras depositan una ooteca con 29 huevos en 
promedio (Serrano-Limón y Ramos-Elorduy, 1989). Los huevecillos son 
depositados a 1.5 cm de la superficie del suelo (Méndez y Montoya, 
1993), donde permanecen por cerca de cuatro meses {Serrano-Limón y 
Ramos-Elorduy, 1989). 

La población de Sphenarium del Pedregal de San Angel presenta 
cinco estadios ninfales, aunque hay algunas poblaciones de esta 
especie en Puebla que presentan siete (Méndez y Montoya, 1993). En 
un cultivo de 30 individuos, realizado en condiciones de 
laboratorio durante 1989, se encontró que cada estadio de 
desarrollo puede ser distinguido por las dimensiones de la cabeza 
(obs. pers.), y por la longitud promedio del cuerpo de cada uno de 
ellos (Serrano-Limón y Ramos-Elorduy, 1989) (Tabla 4.1). En el 
laboratorio, las ninfas de primer estadio tardan en pasar al 
siguiente estadio 15.5 días (± 0.5 e.e.), las de segundo 12.5 (± 
0.4), las de tercero 13.9 {± 0.5), en tanto que las de cuarto y las 
de quinto tardan 21.0 (± 0.4) y 23.5 (± 0.4 días), respectivamente 
(Serrano-Limón y Ramos-Elorduy, 1989). La longevidad del adulto, en 
laboratorio, es de 86.4 (± 1.3) días (Serrano-Limón y Ramos­
Elorduy, 1989). 

Sphenarium ourourascens presenta una amplia distribución 
geográfica, que abarca el centro, sur y sureste de México, hasta 
Guatemala (Kevan, 1977). 

4.3. DEPREDADORES 

Sphenarium purpurascens, por encontrarse en un nivel trófico 
intermedio cumple una doble función: como herbívoro de las plantas, 
y como alimento para otros animales de la Reserva. Sus principales 
enemigos son varias especies de arañas, en especial las que tejen 
sus trampas en el follaje, entre las que destaca Neoscona 



TABLA 4. 1. Dimensiones de la cabeza y longitud promedio del cuerpo 
para cada estadio de desarrollo de Sphenarium purpurascens. 

Dimensiones (mm) 
Estadio 

( x) b Cabeza (intervalo)ª Cuerpo 

Largo Ancho Largo 

Primero 2.0-2.4 1.3-1.4 5 

Segundo 2 .6-3.1 1.5-1.7 8 

Tercero 3.2-4.1 2.0 10 

Cuarto 4.4-5.0 2.4-2.8 16 

Quinto 5.1-5.9 2.8-3.2 20 

Adultos 6.0-7.9 3.5-4.5 21 

ªBasado en un cultivo de 30 individuos, realizado en laboratorio 
durante 1989 (obs. pers.). 

bSegún Serrano-Limón y Ramos-Elorduy· (1989). 
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oaxacensis (obs. pers.). Algunas especies de aves lo pueden 
utilizar como alimento (M.C. Arizmendi, com. pers.), así como 
varias especies de mamíferos, entre las que se cuentan la musaraña 
.Q_orex saussurei saussurei, el ratón Peromyscus gratus, la rata 
Neotoma mexicana torguata, el cacomixtle Bassariscus astutus 
astutus, y el zorrillo Mephitis macroura macroura (J.C. Chávez, 
com. pers.), varios de los cuales son mamífe~os abundantes en el 
Pedregal (Chávez, 1993; Negrete y Soberón, 1994). 
Desafortunadamente, faltan datos cuantitativos que describan cuáles 
son los principales depredadores y las tasas de mortalidad que 
sufre Sphenarium por depredación. 
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V. BIOMASA AEREA NO FOLIAR Y ESTRUCTURA DE LA VEGETACION PERENNE 

5.1. INTRODUCCION 

El Pedregal de San Angel ha sido objeto de estudio desde antes 
que fuera declarada zona protegida inafectable. De hecho, los 
primeros estudios conocidos datan de finales del siglo pasado. Los 
aspectos que se han estudiado en este sitio son diversos: flora y 
vegetación (Rzedowski, 1954; Alvarez et al., 1982; Valiente-Banuet 
y De Luna, 1990), fenología {Meave et al., 1994), ecología de 
poblaciones de plantas (Cabrales-Vargas, 1991; Larson, 1992), 
insectos herbívoros asociados a algunas especies vegetales 
(Lechuga, 1971; carbajal, 1975) , e interacción planta-animal 
(Eguiarte, 1983; Núñez-Farfán, 1991; Cano-Santana y Oyama, 1992, 
1994; Parra et al., 1993), entre otros tópicos. Gran parte de la 
información obtenida está citada en el trabajo de compilación de 
Rojo (1994). En este trabajo destaca la ausencia de información 
acerca de la estructura de la vegetación de la Reserva que informe 
las relaciones de abundancia existentes entre las especies de 
plantas de la comunidad, lo cual permitiría discernir cuáles son 
las dominantes. Estos datos permitirían determinar sobre qué 
especies de la Reserva sería más importante estudiar su ecología, 
por la probable importancia que éstas tendrían en la estructura y 
el funcionamiento de la comunidad. Además, se considera que las 
posibles variaciones en los patrones de PPN y de flujo de energía 
están mediadas por las diferencias espaciales que puedan ocurrir en 
la estructura de la vegetación por efecto de la topografía. 

Mueller-Dombois y Ellenberg (1974) definen la estructura de la 
vegetación en cinco niveles: (i) fisonomía de la vegetación 
{apariencia externa de la vegetación), (ii) estructura de biomasa 
(relaciones de biomasa), (iii) estructuras de forma de vida 
(composición de formas de crecimiento de las plantas), (iv) 
estructura florística (composición de especies), y (v) estructura 
de tamaños (distribución numérica de individuos de diferente tamaño 
por especie de planta) . Sin embargo, la estructura de la comunidad 
ha sido definida por otros ecológos como el patrón de asignación de 
recursos entre especies de una comunidad y los patrones de 
abundancia temporal y espacial (Cody y Diamond, 1975; Giller, 
1984). Giller (1984) sustenta que se puede examinar la estructura' 
de la comunidad concentrando la atención sobre el número de 
especies y su abundancia relativa. Lo anterior sugiere que la 
diversidad, un índice que relaciona ambos parámetros, puede ser 
considerado como una característica de la estructura de la , 
comunidad. 

En la literatura se sugieren métodos para determinar la 
importancia relativa de cada especie dentro de una comunidad 
vegetal, donde se establece que los parámetros que determinan la 
importancia de una especie son: su densidad, su frecuencia y su 
dominancia (Mueller-Dombois y Ellenberg, 1974; Krebs, 1978); ésta 
última estimada indirectamente por su cobertura (el área de follaje 
que recibe la luz solar) o por su área basal (el área que tienen 
los tallos a ras del suelo) (Mueller-Dombois y Ellenberg, 1974). A 
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pesar de que en realidad la biomasa debería ser considerada como eÍl 
parámetro que mejor estima la dominancia de una especie, 
desafortunadamente esta variable no se usa por la inversión de 
recursos que requiere su obtención . Es por ello que la obtención de 
ecuaciones que permitan estimar la biomasa de las plantas a partir 
de medidas de fácil obtención (como la cobertura, el área basal o 
la altura), resultan ser de valiosa utilidad. La biomasa presente 
en una comunidad representa el almacén de carbono capturado de la 
atmósfera, y es un indicador de la cantidad de recursos disponible I 
para los herbívoros. 

En este capítulo se comparan algunas características de la 
estructura de la vegetación que presenta tejidos aéreos perennes en 
el Pedregal, así como los patrones de distribución de biomasa aérea 
no foliar de estas plantas en función de la topografía. Los 
análisis se basan sólo en plantas con tejidos aéreos perennes 
debido a que éstas son las que se presentan todo el año y están 
sujetas en menor grado a cambios estacionales en su biomasa de 
tallos y ramas. Se analiza también la variación temporal de la 
biomasa de algunos componentes de la vegetación a partir de 
muestreos realizados en 1991 y 1992. El objetivo fue probar lal 
existencia de diferencias en la estructura de la vegetación entre , 
sitios planos y abruptos, las cuales pueden estar asociadas con 
diferencias en el patrón espacial de PPNA y de flujo de energía a r 
través de los herbívoros. Finalmente, en este estudio se buscó ~ 
determinar el nivel de cambios en la biomasa de los estratos­
arbustivo y arbóreo debidos al crecimiento, muerte y reclutamiento 
de las plantas. 

5.2. MATERIALES Y METODOS 

s.2.1. Muestreo y estratificación de la vegetación. Se realizó un 
muestreo estratificado al azar considerando dos tipos de sitios, 
los planos y los abruptos (ver sección 3.3). Los estratos de altura 
de vegetación considerados se definieron arbitrariamente como 
sigue: 

(i) Estrato arbustivo. En esta categorías se concentró a todos los 
arbustos con una altura > 30 cm, a las herbáceas con tejidos aéreos 
perennes (excepto gramíneas, helechos y enredaderas) con alturas > 
30 cm, y a los árboles con una altura > 30 pero < 150 cm. 

(ii) Estrato arbóreo. Este incluyó a todas aquellas plantas leñosas 
monopodiales con una altura > 150 cm. 

(iii) Estrato perenne < 30 cm. Consideró a las plantas herbáceas 
con tejidos aéreos perennes (excluyendo gramíneas, enredaderas y 
helechos) y a las especies arbustivas y arbóreas, todas ellas < 30 
cm de altura. 

Las herbáceas con tejidos aéreos perennes como gramíneas, 
helechos y enredaderas se excluyeron debido a la dificultad para 
estimar su biomasa a partir de un análisis alométrico . En lo 
sucesivo y salvo que se indique lo contrario la denominación 



"perenne" aludirá a todos los tejidos aereos. 

En un mapa a escala de la Reserva se seleccionaron al azar un 
total de 20 cuadros de 10 x 10 m cada uno, distribuyendo 10 en cada 
tipo de sitio (plano o abrupto). Se midieron todas las plantas 
arbóreas presentes en cada cuadro. A su vez, dentro de cada cuadro 
de 10 x 10 m, se seleccionó al azar un subcuadro de 5 x 5 m en uno 
de sus vértices. Se midieron todas las plantas arbustivas presentes 
en cada uno de estos cuadros. 

Asimismo, se ubicaron 6 sitios de estudio permanentes de 20 x 
30 m, tres localizados en zonas planas y tres en zonas abruptas. 
Dentro de cada uno de ellos se seleccionaron aleatoriamente 5 
cuadros de 1 x 1 m, sumando 15 cuadros por tipo de sitio . Las 
plantas herbáceas perennes ubicadas en estos cuadros fueron medidas 
y marcadas. 

Tales tamaños de muestra se ajustaron a los criterios 
propuestos por basaron en Mueller-Dombois y Ellenberg (1974). Sin ~~ 
embargo, a pesar de que estos autores consideran que para muestrear 
el estrato arbustivo es suficiente usar cuadros de 4 x 4 m, en este 
estudio se seleccionó un tamaño de cuadro más grande debido a que 
aquí se incluían arbustos de gran talla (como Senecio praecox y 
Verbesina virgata). 

s.2.2. Análisis dimensional de las plantas. Se estimó la biomasa en 
pie de las plantas perennes considerando sólo la biomasa aérea no 
foliar (equivalente a la biomasa leñosa, excepto por la presencia 
de plantas herbáceas y suculentas), realizando un análisis 
dimensional o alométrico previo (Woodwell y Whittaker, 1968; 
Whittaker y Marks, 1975; Golley, 1979; Catchpole y Wheeler, 1992; 
Martínez-Yrízar et al . , 1992) con las especies de plantas 
encontradas en los sitios de estudio. Este análisis consiste en 
obtener ecuaciones que estimen la biomasa de las plantas a partir 
de las medidas de su talla (p. ej. diámetro del tallo, altura, 
etc.). Para esto entre ocho y 16 individuos de diferente tamaño de 
cada especie encontrada en el muestreo, fueron medidos y cortados 
desde su base. La cosecha de plantas se realizó en sitios 
localizados fuera de los cuadros de estudio, preferentemente en la 
periferia de la Reserva, durante la temporada seca (diciembre, 
1989-enero, 1990). Este período de cosecha se eligió suponiendo que 
en secas las plantas presentan el mínimo contenido de agua, ya que 
la humedad incrementa el diámetro de los tallos (M. Maass, coro. 
pers.). Antes de pesar las plantas, éstas fueron defoliadas 
manualmente. Cuando el peso de los tallos fué menor de 1 kg, la 
muestra se depositó en un horno directamente hasta obtener el peso 
seco de ésta. Cuando el peso de la planta > 1 kg, se tomó una 
alícuota de tallos y ramas (tres muestras por especie) que fué 
pesada en fresco. Todas las muestras fueron secadas hasta obtener 
el peso constante a 60ºC. Una vez seca, la muestra se pesó para 
conocer su contenido porcentual de agua. Los datos de peso fresco 
de las muestras fueron corregidos para obtener su peso seco. Las 
dimensiones obtenidas de las plantas cortadas fueron: (i) diámetro 
(d) del tallo a los 10 cm de altura en arbustos, y a los 30 y 130 
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cm (i.e. a la altura del pecho) de altura en árboles, y (ii) altura 
(H). Se realizaron análisis de regresión para estimar la biomasa 
seca de los tallos para cada especie en función de: (i) altura (H), 
( ii) área basal (AB= 11' * ( d/ 2)', suponiendo que son elipsoidales) , 
y (iii) Volumen del tallo (VT= H * AB, suponiendo que son 
cilíndricos) . 

Para el caso de los nopales (Opuntia tomentosa), la biomasa se 
estimó a partir de la suma de los datos de biomasa de sus cladodios 
individuales. Se colectaron 31 cladodios de diferentes tamaños, los 
cuales fueron medidos, secados hasta obtener el peso constante a 
60ºC, y finalmente pesados . Las medidas tomadas a los cladodios 
fueron largo (a) y a ncho (b). La biomasa de éstos fue estimada en 
función del área (A) del cladodio (A= 11' * ( (a+ b)/4)', suponiendo 
un área elipsoidal). 

Para el caso del cacto Mammillaria magnimamma, se estimó su 
biomasa a partir de los datos de ocho individuos medidos y 
cosechados (en su parte aérea), secados hasta obtener el peso 
constante a 60ºC y pesados. Las medidas tomadas fueron el diámetro 
máximo de su tallo (d) y el diámetro perpendicular a éste (d'). La 
biomasa seca de su tallo se estimó en función de la cobertura (Cob) 
de su tallo (Cob= 11' * ((d + d')/4)', suponiendo un área 
elipsoidal). 

5.2.3. Biomasa en pie. Todas las plantas de cada estrato 
encontradas en los cuadros seleccionados al azar fueron marcadas y 
medidas. Las medidas obtenidas de los árboles fueron: (i) altura,~ 
(ii) diámetro a los 30 cm, y (iii) diámetro a los 130 cm de altura. 
A los arbustos se les registró: (i) altura, (ii) número de ramas, 
y (iii) diámetro a los 10 cm de cada rama seleccionada. A los 
arbustos con más de 5 ramas se les seleccionaron 5 de éstas al azar 
y se marcaron con pintura de aceite, con excepcion de los 
individuos de Senecio praecox, a los cuales se le midieron todas 
sus ramas. A las plantas perennes < 30 cm de altura se les registró 
(i) diámetro del tallo en su base, (ii) altura, y (iii) número de 
ramas. A los individuos de Opuntia tomentosa todos sus cladodios no 
leñosos fueron marcados con pintura de aceite; además en ellos se 
registraba (i) altura, (ii) número de cladodios, y (iii) largo y 
ancho de cada cladodio. A los individuos de Mammillaria magnimamma 
se les registró (i) altura y (ii) largo y ancho de su tallo. En 
mediciones que se realizaron por más de un año, se marcaron los 
individuos nuevos, y si algunas ramas morían en los arbustos de más 
de 5 ramas, éstas se reemplazaban por otras ramas seleccionadas al 
azar. Se consideraba como rama a cualquier eje vertical que se 
diferenciara antes de los 10 cm de al tura y, en el caso de 
arbustos, que éste fuera leñoso. 

La estimación de la biomasa aérea no foliar (por estrato, por 
especie y total) de las plantas perennes registradas en los cuadros 
de estudio permanente, se obtuvo mediante la aplicación de las 
ecuaciones que estiman la biomasa seca para cada especie de cada 
estrato obtenida del análisis dimensional (sección 5. 2. 2) , las 
cuales estuvieron basadas en las medidas de todas las plantas 



registradas en los muestreos realizados en el mes de abril de cada 
año considerado. Así, se estimó la biomasa aérea no foliar (peso 
seco) de las plantas perennes de los estratos arbustivo y arbóreo 
del Pedregal en abril de 1990 y en abril de 1991, usando las 
regresiones obtenidas en el análisis dimensional realizado para 
cada especie (Tabla 5.2). En abril de 1992 se estimó la biomasa en 
pie solamente de las plantas del estrato . arbóreo y de las 
siguientes especies del estrato arbustivo: Senecio praecox, 
Buddleia cordata, Opuntia tomentosa, Buddleia parviflora, Wiqandia 
urens, Eysenhardtia polystachya, Bouvardia ternifolia, Echeveria 
gibbiflora y Dodonaea viscosa, ya que sólo para estas especies fue 
posible tomar medidas de todas sus ramas en este año. La biomasa en 
pie de las plantas perennes de menos de 30 cm de altura sólo fue 
estimada en abril de 1990, ya que los reclutamientos en este 
estrato no fueron registrados para los años siguientes. 

Por lo anterior, en lo sucesivo y salvo que se señale lo 
contrario, cuando se haga referencia a biomasa o a biomasa en pie 
se deberá entender biomasa aérea no foliar, que incluye biomasa de 
tallos y ramas solamente. 

La biomasa en pie fue comparada, por especie, entre sitios y 
años con un Análisis de Varianza (ANDEVA) de dos vías (Zar, 1984). 

5.2.4. Estructura de la vegetación. Se calculó el valor de 
importancia (VI) (Mueller-Dombois y Ellenberg, 1974) para cada 
especie ( i) , el cual es una medida que integra la frecuencia 
relativa (Free, %) , la densidad relativa (Dens, %) y el área basal 
relativa; en este caso el área basal se sustituyó por la biomasa 
relativa (Biom, %), y se calculó con la siguiente ecuación: 

VI¡ = Free¡ + Dens¡ + Biom¡ 

La diversidad de especies para cada estrato de vegetación se 
cuantificó según el índice de Shannon-Wiener (H'), usando una 
fórmula dada por Margalef (1968): 

H 1 ~= 1 [ (ni/N) * log10 (ni/N) 

donde H' es el índice de Shannon, ni es el valor de importancia de 
cada especie, N es el valor de importancia de todas las especies 
dentro de un estrato, y s es la riqueza específica. El índice de 
dominancia de Simpson (1949) de la comunidad (D) también fue 
calculado: 

D = L:~=l ( ni/N) 2 • 

Con los datos de altura se analizó la distribución de tamaños 
de las plantas en el estrato arbóreo y en el estrato arbustivo. 

Las alturas, coberturas e índices de diversidad fueron 
comparadas entre sitios mediante una prueba de t (Zar, 1984). 
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5.3. RESULTADOS 

5.3.l. Composición de especies. Un total de 25 especies de plantas 
perennes fueron encontradas en el muestreo de los tres estratos 
considerados (Tabla 5.1). De éstas sólo se registraron dos especies 
de herbáceas perennes (Iresine celosia y Plumbago pulchella), una 
especie semiarbustiva (sensu Whittaker (1975); Salvia mexicana), y 
seis especies de árboles (Buddleia cordata, .!h. parviflora, Dodonaea 
viscosa, Eysenhardtia polystachya, Fraxinus uhdei, y Wigandia 
urens). A .!h. parviflora, .!k. viscosa, E_._ polystachya y~ urens se 
les asignó a la categoría arbórea, aunque pueden ser arbustivas o 
arborescentes (Ochoa, 1976, 1985; Sánchez, 1980; Marroquín, 1985). 
El género Dodonaea contiene especies arbóreas o arbustivas 
(Marroquín, 1985), pero .!k. viscosa es citada con forma de 
crecimiento arbustiva (Sánchez, 1980; Marroquín, 1985). Sin 
embargo, se encontró que el 68% de los individuos de esta especie, 
con una al tura mayor a 1. 5 m que cayeron en los cuadros de 
muestreo, tuvieron una forma de crecimiento arbórea ( i. e. con 
ramificaciones por arriba de su base [Moreno, 1984)), llegando a 
medir hasta 5.4 m de altura. 

Dos individuos de Agave sp., encontrados en un sitio abrupto, 
no se consideraron en los análisis por ser post-reproductivos 
senescentes con pocos tejidos vivos. 

Marnrnillaria magnimarnrna fue la única especie perenne exclusiva 
del estrato de plantas < 30 cm presente en el muestreo. 

Para facilitar la lectura las especies de plantas de la Tabla 
5.1 podrán ser referidas por su nombre genérico, excepto las dos 
especies de Buddleia y de Iresine. 

5.3.2. Análisis dimensional de la plantas. La Tabla 5.2 muestra los 
resultados del análisis alométrico (o dimensional) de las especies 
de plantas encontradas en el muestreo. En general, el área basal 
calculada a partir del diámetro del tallo a los 10 cm de altura de 
cada rama de un arbusto o herbácea perenne fué un buen predictor de 
la biomasa (r2 = 0.821 a 1 . 000, exceptuando a Iresine celosia: r'= 
0.730, y a Plumbago pulchella: r'= 0.411). El mejor estimador de la 
biomasa para Iresine celosia fue el volumen del tallo (r2 = 0.912), 
y para Plumbago fue la altura del tallo (r2 = 0.865). Los tallos de 
I...,_ celosia y de Plumbago no son leñosos y no soportan erectos el 
peso de las hojas, sino que pueden crecer apoyados a otras plantas, 
o bien crecer de forma rastrera. 

Para los árboles se encontró que el área basal (AB) calculada 
a partir del diámetro (o perímetro) del tallo a los 30 cm resultó 
ser un mejor estimador que el AB calculada a partir del diámetro (o 
perímetro) a la altura del pecho (130 cm) (r'= 0.954 a 0.999 con AB 
a 30 cm; r ' = 0.856 a 0.984 con AB a los 130 cm). La ecuación que 
explicó la me.nor variación se obtuvo para Wigandia, en tanto que la 
que explicó la mayor variación fue la de Fraxinus. 

Para Mammillaria magnimamma y Opuntia tomentosa, la cobertura 
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Tabla 5.1. Lista de las especies con tallos perennes encontradas en 
los estratos arbustivo y arbóreo de la Reserva del Pedregal. FC= 
forma de crecimiento. Los términos perenne y caducifolio hacen 
referencia a las hojas. La nomenclatura está basada en Valiente­
Banuet y De Luna (1990). 

Especie Familia FCª Clave 

Baccharis ramulosa (OC.) Gray Compositae Arbusto Bac 

Bouvardia ternifolia Schl. Rubiaceae Arbusto Bou 

Buddleia ~ H.B.K. Loganiaceae Ar bol Be 
perenne 

!!. parviflora H.B.K. Loganiaceae Ar bol Bp 
perenne 

Brickellia veronicaefolia (H.B.K .) Gray Compositae Arbusto Bri 

Bursera fagaroides (H.B.K.) Engl. Burseraceae Arbusto Bur 

Calliandra grandifolia (L'Hér.) Benth. Leguminosae Arbusto Cal 

Oodonaea ~ Jacq. Sapindaceae Ar bol Dv 
perenne 

Echeveria gibbiflora OC. Crassulaceae Arbusto Ech 
suculento 

Eysenhardtia polystachya (Ort.) Sarg. Leguminosae Ar bol Ep 
caducifolio 

Eupatorium petiolare Moc. Compositae Arbusto Eup 

Fraxinus .l!.ill!.fil (Wenzig) Lingelsh. Oleaceae Arbol Fu 
perenne 

~~Ibañez Amaranthaceae Arbusto Ica 

L. celosia L. Amaranthaceae Herbácea Ice 
perenne 

Lagascea rígida (H.B.K.) Stuessy Compositae Arbusto Lag 

Loeselia mexicana Brand Polemoniaceae Arbusto Loe 

Mammillaria magnimamma Haworth Cactaceae arbusto Mam 
suculento 

"' Montanoa tomentosa Cerv. Compositae Arbusto Mont 

Qpuntia tomentosa Salm-Dyck Cactaceae Arbusto Opu 
suculento 

Plumbago oulchella Boiss. Plumbaginaceae Herbácea Plu 
perenne 

Salvia mexicana L. Labiatae Semiarbusto Sal 

~ praecox DC. Compositae Arbusto Sen 
suculento 

Stevia salicifolia Cav . Compositae Arbusto Ste 

Verbesina virgata Cav. Compositae Arbusto Ver 

Wigandia urens (Ruiz & Pavón) H.B.K . Hydrophyllaceae Ar bol Wu 

ªCasificación según Whittaker, 1975. 
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Tabla 5.2. Modelos alométricos exponenciales para e stimar la 
biomasa seca de los tallos y ramas de las plantas perennes de la 
Reserva del Pedregal de San Angel, a partir de medidas de su talla . 
Los modelos se obtuvieron a partir de plantas cosechadas en 
diciembre de 1990 y enero de 1991. 

Especie 

Baccharis ramulosa 

Bouvardia ternifolia 

Buddleia cordata 

)!_,_ parviflora 

Mode 1 oª 

B=101. 089 (AlO) o.99o 

B=48. 618 (A10) l.300 

B=54. 544 (Al O) l. 292 

B=84. 945(A30) l. 216 

B=260 . 343 (MP) 1 ·º36 

B=62. 992 (AlO) l. l78 

B= 104. 480 (A30) ! . ll2 

&=643. 550 (MP) O. 786 

Brickellia veronicaefolia B=112.SOS(A10)l.m 

Calliandra grandifolia B=115.584(A10)!.490 

Dodonaea viscosa B=69. 826(A10) l. l97 

B=87. 882 (A30) 1 ·º83 

B=450. 789(MP) o.94t 

Echeveria gibbiflora 

Eysenhardtia polystachya 

Eupatorium petiolare 

Fraxinus uhdei 

B=l. 552 (AO) l.34S 

B=42. 777(A10/ 211 

B=128.124(A30) o.943 

B=362. 129 (MP) O. 796 

B=81 .532(A10)1.3Sl 

B=76. 249 (AlO) 0.97' 

B=81. 207 (A30) l. lOl 

B=362. 129 (MP) l. lOO 
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N 

0.990 9 <0.001 

0.946 12 <0.001 

0.938 16 <0.001 

0.992 14 <0.001 

0.984 8 <0.001 

0.986 16 <0.001 

0.990 16 <0.001 

0.921 8 <0.001 

0.821 10 <0.001 

0.986 s 0.001 

0.990 17 <0.001 

0.965 17 <0.001 

0.918 8 <0.001 

0.889 12 <0.001 

0.973 17 <0.001 

0.988 16 <0.001 

0.882 11 <0.001 

0.977 10 <0.001 

0.992 4 <0.005 

0.999 4 0.001 

0.966 4 <O.OS 



Tabla 5.2. (Continúa). 

Especie 

!resine calea 

L. celosia 

Lagascea rigida 

Loeselia mexicana 

Mammillaria magnimamma 

Montanoa tomentosa 

Opuntia tomentosa 

Plumbago pulchella 

Salvia mexicana 

Senecio praecox 

Stevia salicifolia 

Verbesina virgata 

Wigandia urens 

Modeloª 

B=63. 307 (Al 0) 1·186 

B=l 378. 842 (A!O) 2·346 

B=0.169(Vol)l.45S 

B=54.163(Al0) 1.l60 

B=36.198(Alü)0.958 

B=O. 090(Cob) 1.364 

B=109.508(A10) 1.m 

B=0.107(A) 

B=O. 037 (A) l.l 78 

B=43.164(Alü)0.893 

B=4. 6X!0-7 (Al t) 3·326 

B=24.191 (A10)1.l98 

B=lü. 064(10)1.4!9 

B=83. 013 (Alü) l.406 

B=70.176(Alü)l. 347 

B=31. 976(Al0) 1.255 

B=42. 521(A30)1.237 

B=59. 979 (AAP) 1.3 l 9 

0.935 

0.730 

0.912 

1.000 

0.833 

0.954 

0.931 

0.859 

0.913 

0.411 

0.865 

0.989 

0.942 

0.989 

0.960 

0.946 

0.954 

0.856 

N 

9 <0.005 

10 <0.005 

10 <0.001 

4 <0.001 

10 <0.001 

8 <0.001 

9 <0.001 

31 <0.001 

31 <0.001 

10 <O.OS 

10 <0.001 

10 <0.001 

10 <0.001 

10 <0.001 

10 <0.001 

16 <0.001 

16 <0.001 

8 0.001 

ª &= biomasa seca (en g); AO, AlO, A30= área basal del tallo a O, 10 y 30 cm 

de altura, respectivamente (en cm2 ); AAP= área del tallo a la altura del 

pecho (130 cm) (en cm2); Alt= longitud del tallo (en cm); Vol= volumen del 

tallo= (AlO)*(Alt) (en cm3); Cob= cobertura (área de la planta estimada con 

el diámetro del tallo) (en cm2 ); A= área del cladodio (en cm2 ). 
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de la planta (~' = 0.954) y el área de cada uno de los cladodios 
(K'= 0.913), respectivamente, resultaron ser buenos estimadores de 
la biomasa. Un buen estimador de la biomasa de Echeveria fue el 
área basal del tallo calculada a partir del diámetro del tallo a 
ras del suelo (K' = 0.889). 

Las mejores ecuaciones de regresión las presentan Fraxinus y 
Lagascea (K' = 0.999 y 1.000, respectivamente). Sin embargo, tales 
estimaciones se hicieron con cuatro datos debido a la escasez de 
estas plantas en el muestreo y en la vegetación, por lo que no se 
realizó el corte de más individuos; lo mismo sucedió con 
Ca:U.iandrJt, de la cual se cosecharon sólo cinco individuos. Sin 
embargo, a pesar de esto, las regresiones para estas tres especies 
fueron significativas (E<0.05) . 

Agrupando los datos de todas las especies, se obtienen las 
siguientes ecuaciones para las plantas del estrato arbóreo: 

B 85.074 * (A30) 1•1º2 (K'= 0.963, N= 87, E<0.001), y 

B 258.487 * (AAP)º ·968 (K'= 0.839, N= 47, _f<0.001); 

en tanto que, para las plantas del estrato arbustivo: 

B = 49.607 * (A10)1. 186 (K'= 0.955, N= 202, f<0.001) 

donde Bes la biomasa seca de las partes aéreas no foliares (en g), 
y AlO, A30, AAP es el área basal del tallo a 10, 30 cm y a la 
altura del pecho (130 cm), respectivamente. 

Para Bursera no se realizó análisis dimensional debido al 
escaso número de individuos dentro y fuera de la Reserva. Para 
estimar su biomasa se aplicó la ecuación general para arbustos. 

5.3.3. Biomasa en el estrato arbustivo. En el estrato arbustivo se 
estimó un valor de 279.1 (± 74.7 e.e.) g/m' de biomasa en los 
sitios planos en 1990 y 341.4 (± 81.4) g/m' en 1991, en tanto que 
en los abruptos los valores correspondientes fueron 323.0 (± 44.8) 
y 415.6 (± 81.4) g/m' en 1990 y 1991, respectivamente. Aunque 
aparentemente la biomasa fue mayor en los sitios abruptos y en el 
año de 1991, no hubo un efecto significativo respecto al tipo de 
sitio Cr= o.762, gl= 1,36, E>0.05), del año Cr= 1.308, gl= 1,36, 
E>0 . 05), ni de la interacción ambiente X año cr= 0.050, gl= 1,36, 
E>0.05) sobre la biomasa en el estrato arbustivo. 

Por su biomasa, las especies más dominantes en el estrato 
arbustivo en 1990 fueron Verbesina virgata y Senecio praecox, tanto 
en los sitios planos como abruptos (Fig. 5.1). Verbesina aportó el 
42.4% de la biomasa en los sitios planos y el 29.0% en los sitios 
abruptos, en tanto que Senecio aportó el 41.0 y el 29.7%, 
respectivamente. Las especies más importantes por su biomasa fueron 
Verbesina, Senecio, .!h. cordata, Opuntia, Stevia, Montanoa y 
Eupatorium, que en conjunto aportaron entre el 86.5% (en sitios 
abruptos en 1991) y el 94. 8% (en sitios planos en 1990) de la 
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Figura 5 . 1. Aporta c i ó n anual de c acla especie a la hiomasa (g/111 2 ) d e 
ta ll os e n el e strato arbustiv o e n sitios planos y abrup to s d e 
l a Re s e r v a del Pedregal d e San Ang e l en 1990 y 1991 . Los datos 
son pr omedios ± e .e. (N=IO) . Claves de las espec i es 0 n la 
Tabla 5. 1 . R= resto d e especi e s. 

36 



biomasa en el estrato arbustivo. 

Al analizar el patrón de cambio de biomasa ocurrido entre 1990 
y 1992 en algunas especies de plantas del estrato arbustivo por 
efecto de (i) crecimiento, (ii) reclutamiento, e (iii) muerte de 
las plantas, se notó que para las espec i es más importantes como 
Senecio, Opuntia y lL_ cordata, la biomasa de los tallos va 
incrementándose año con año (Fig. 5.2), aunque las diferencias no 
fueron significativas (Senecio: I= 0.050, gl= 1,54, E>0.05; 
Opuntia: I= 0. 633, gl= 1,54, E>0.05; lL_ cordata: I= 0 . 041, gl= 
1,54, E>0.05). Esta tendencia al aumento de la biomasa año con año 
también se presentó en lL_ parviflora, Eysenhardtia, y Echeveria 
para sitios planos, y para Dodonaea, en ambos tipos de sitio (Fig. 
5. 2) . Sin embargo, en n i nguna de las especies estudiadas se 
encontró un efecto significativo del año ni de la interacción sitio 
x año sobre la biomasa . 

Para la mayoría de las especies no se presentaron diferencias 
significativas entre sitios, excepto para Eupatorium (I= 8 . 331, gl= 
1,36, E<0.01), Opuntia (I= 10.057, gl= 1,54, E<0.005) y Echeveria 
(I= 4.860, gl= 1,54, E<0.05), que presentaron 23.2 , 3 . 2 y 3.9 veces 
más biomasa en sitios abruptos que en los sitios planos, 
respectivamente (datos promedio de los años considerados; Fig. 
5.1). Verbesina virgata presentó mayor biomasa en los sitios planos 
que en los abruptos (Fig. 5.1), pero dichas diferencias no fueron 
significativas (I= 1.942, gl= 1,36, E>0.05). 

5. 3. 4. Biomasa en el estrato arbóreo. La biomasa en el estrato 
arbóreo fue significativamente más alta en los sitios abruptos que . 
en los sitios planos (abruptos: 612.2-755.8 g/m' ; planos: 188.1-
227 .1 g/m' ; I= 17.884, gl= 1,54, E<0.001; Tabla 5.3). Sin embargo, 
no hubo un efecto significativo del año ni de la interacción sitio 
x año sobre la biomasa en este estrato (año : I= 0 . 513, gl=2,54, 
E>0.05; interacción : I= 0.036, gl= 2,54, E>0 . 05). 

Buddleia cordata fue la especie dominante, pues representó, en 
promedio, el 62 % de la biomasa en los sitios abruptos y el 79% en 
los sitios planos. Dodonaea, Eysenhardtia y lL_ parviflora 
representaron el 20%, 10% y 7% de la biomasa en los sitios 
abruptos, y el 6%, 4% y 4% en los sitios planos, respectivamente 
(datos promedio de los tres años). 

Para todas las especies, la biomasa leñosa de árboles se 
incrementó año con año, resultado del reclutamiento, crecimiento y 
muerte de los individuos (Tabla 5.3). Sin embargo, para ninguna 
especie hubo diferencias significativas por efecto del año, ni por 
la interacción sitio x año. Por otro lado, se encontró que los 
valores de biomasa de lL_ cordata, Dodonaea, Eysenhardtia, y 
Wigandia fueron significativamente mayores en los sitios abruptos 
que en los planos, y aunque lL_ parviflora presentó una mayor 
biomasa en los sitios abruptos, esta diferencia no fué 
significativa . 

A pesar de ser un estudio de corta duración, los resultados 
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Tab l a 5.3. Variación anual y por especie de la biomasa seca de 
t a llo s (g/m 2 ± e.e.) e n el estrato arbóreo d e l Pedregal de San 
Angel. Los datos están arreglados en orden decr e cien t e, d e acuerdo 
co n l a biomasa de lo s á rbo l es e n l o s s iti os abr uptos . N= 10. 

Be 

Dv 

Ep 

Bp 

Wu 

Fu 

Total b 

Sitios Abruptos 

1990 

377 . 4 
±92.0 

12 6 . 6 
±6 3 .3 

63 . 1 
±28 .3 

41. 7 
±39 .6 

l. 3 
±0.7 

2. 1 
± 1 . 9 

612.2 
±91. l 

1991 

413.6 
± 1o1. o 

138 . 5 
±69 .6 

68 .6 
±3 1.1 

46.8 
±44.4 

l. 8 
±0.7 

3. 3 
±2.8 

672. 7 
±103.2 

199 2 

470. 6 
± 111 . 2 

150 .8 
±75.1 

73 .8 
±33.0 

53.3 
±50.5 

2.7 
±1. 1 

4.6 
±3. 6 

755.8 
±117.0 

1990 

148.7 
±85.4 

12.S 
± 11. 7 

7.5 
±4.0 

6.3 
±4.0 

13.0 
±9 . 0 

188. l 
±85. 0 

Sitios Planos 

1991 

163 . 2 
±89 . 1 

12.7 
± 11. 6 

8.2 
±4.3 

7.7 
±4.9 

14.6 
±10. 3 

206.4 
±89 . 0 

ªClaves d e la e species en la Tabla 5.1 . 
bEl e.e. se calculó a partir de lo s datos o riginal e s. 

1992 

17 9.3 
±9 1. 2 

13.8 
±1 2 . 2 

8.9 
±4.7 

9.3 
±5 .9 

15.8 
±10. 9 

227.1 
±91.1 



sugieren que entre 1990 y 1992 la biomasa aérea no foliar del 
estrato arbóreo aumentó a razón de 71. 8 g m-2 año-1 en los sitios 
abruptos, y de 19.5 g m-2 año-1 en los sitios planos (Tabla 5.3). Si 
tales tasas se mantuvieran, la biomasa seca de tallos en el estrato 
arbóreo se duplicaría en 8.5 años en los sitios abruptos, y en 9.6 
años en los sitios planos. 

5.3.5. Biomasa de plantas perennes < 30 cm. En abril de 1990 las 
plantas de este estrato presentaron una biomasa aérea no foliar de 
25.1 g/m' en los sitios planos, y sólo 6.2 g/m' en los sitios 
abruptos (Tabla 5.4; 1 =2.506, gl=28, E<0.02). La planta dominante 
fue Echeveria, represent~ndo el 84% de la biomasa en los sitios 
planos, pero sólo el 58. 7 % en los abruptos: su biomasa fue 
significativamente más alta en los sitios planos (1=2.717, gl=28, 
E<0.02). La biomasa de Opuntia no difirió entre sitios (1=0.859, 
gl=28, E>0.05). Sólo seis especies estuvieron presentes en los 
sitios abruptos, y cuatro en los sitios planos, que fueron, además 
de Echeveria y Opuntia, Mammillaria, Buddleia cordata, Wigandia, 
Baccharis, y Senecio (Tabla 5.4). 

5.3.6. Importancia de cada especie. En la Tabla 5.5 se muestra la 
contribución de biomasa de cada especie en abril de 1990, sumando 
su contribución en cada estrato, y ponderando su biomasa de acuerdo 
con la distribución relativa de cada tipo de sitio dentro del área 
total de la Reserva (planos: 59.7%, abruptos: 40.3%; ver 3.3). 
Buddleia cordata representó el 37% de la biomasa total, Verbesina 
el 16. 1%, y Senecio el 15. 9%. Dodonaea, Eysenhardtia, Buddleia 
parviflora, Eupatorium, Opuntia, Echeveria y Brickellia, también 
presentaron una aportación importante a la biomasa del Pedregal . 
Todas estas especies juntas representaron el 95.2% de la biomasa 
aérea no foliar en la Reserva. 

Los sitios planos presentaron una biomasa de 492.3 g/m', en 
tanto que la de los sitios abruptos alcanzó los 942 .1 g/m' . 
Ponderando los datos, la Reserva del Pedregal sostuvo 673.6 g/m' de 
biomasa aérea no foliar en abril de 1990. 

Los árboles en la Reserva, a pesar de su baja densidad, 
representaron el 53.3% de la biomasa aérea no foliar, los arbustos 
el 44.1%, y las plantas perennes < 30 cm el 2.6% (Tabla 5.5). 

Por otra parte, al analizar los valores de importancia de cada 
especie, se encontró que, en el estrato arbustivo, hubo una 
dominancia de Verbesina en los sitios planos (VI= 109), así como en 
los abruptos, donde disminuyó su dominancia (VI= 73) (Tabla 5.6). 
Senecio fue la segunda especie más importante en ambos tipos de 
sitio. Opuntia y Eupatorium presentaron un VI más elevado en los 
sitios abruptos en comparación con el que tuvieron en los sitios 
planos (Tabla 5-6) . En el estrato arbóreo la especie con mayor VI 
fue Buddleia cordata (Tabla 5.7), en tanto que en el estrato de 
plantas perennes menores a 30 cm (Tabla 5.8), Echeveria fue la que 
presentó el mayor VI, seguida por Opuntia, en ambos tipos de sitio. 
Los datos de los tres estratos considerados (Tablas 5.6, 5.7 y 5.8) 
mostraron una mayor dominancia de una especie en los sitios planos, 
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Tahla 5.4 . Biomas a d e ta l los (g/m 2 ) de l as plantas per e nnes 
me nor e s d e 30 c m ( exce ptuando gramíneas, h e l echos y tr e padoras), 
d e l Pedregal de San Angel en abri l de 1990 . % =porcentaj e de 
con t r i bución por especie a la biomasa total. Lo s datos es tán 
arreglados en ord e n d ec r ec ient e d e l as p l antas e n los sitios 
pl a nos . N= 15. 

Sp . a 

Ech 
Opu 
Be 
Ma m 
Wu 
Bac 
Sen 
To tal b 

Sitios Planos 

21. 1 
2. 4 
0 . 9 
0 . 7 

25 . 1 

e.e. 

6. 0 
l. 5 
0 . 9 

0 .7 

6 .9 

% 

84.1 
9.6 
3 . 6 

2.8 

100 

Sitios Abruptos 

-
X e.e. 

3.6 l. 8 
l. o 0 . 5 

l. 2 l. o 
0.2 0 . 2 
o. 1 o. 1 
0.03 0 . 03 
6. 2 2 . 5 

ªCl a ves de la s espec i es en l a Tab l a 5 . 1 . 
bEl e . e . se calcul ó a p a rt ir d e los d a t o s o r igi n a l es. 
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% 

58. 7 
16.3 

19.6 
3 . 3 
1 . 6 
0.5 
100 



Tabla S.S. Contribución relativa (g/m2 ) de las especies vegetales 
con tejidos perennes aéreos según su biomasa de tallos, de acuerdo 
con un muestreo realizado en abril de 1990. El promedio pondera la 
distribución relativa de cada tipo de sitios (planos (PLA): S9.7%, 
abruptos (ABR): 40.3%). 

Especie/Estrato Biomasa de tallos 
(g/ml) 

PLA ABR x 
ESPECIE 

Buddleia cordata 161 . 1 381. 6 2SO.O 37.1 

Verbesina virgata 118. 4 93.6 108.4 16. 1 

Senecio Qraecox 114. s 9S.9 107.0 1 S. 9 

Dodonaea viscosa 12.6 127.0 S8.7 8.7 

Eysenhardtia Qolystachya 8.4 67.0 32.0 4.8 

Buddleia Qarviflora 11. 3 41. 2 23.3 3.S 

EuQatorium Qetiolare 2.3 S2.S 22.S 3.3 

0Quntia tomentosa 10.2 24.9 16. 1 2.4 

Echeveria gibbiflora 21. s S.7 1 S. 1 2.2 

Brickellia veronicaefolia 0.4 18.8 7.8 l. 2 

Stevia salicifolia 7.S 3. 6 S.9 0.9 

Montanoa tomentosa 2.7 7.4 4.6 0.7 

Baccharis ramulosa 2.7 7.0 4.4 0.7 

.ESTRATOª 

ARBOLES 188. 1 612.2 3S9.0 S3.3 

ARBUSTOS 279. 1 323.0 296 . 8 44. 1 

PERENNES < 30 cm 2S. 1 6.9 17.8 2.6 

TOTAL 492.3 942.1 673.6 100 

ªDefinición de cada estrato en la sección s. 2. l. 
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Tabla 5.6. Abundancia y Valor de Importancia (VI) de las especies 
predominantes en el estrato arbustivo de la Reserva del Pedregal de 
San Angel, según datos de un muestreo realizado en abril de 1990. 
Dens.= Densidad (ind./25 m2 ), Free.= Frecuencia (no. de cuadros), 
Biom.=Biomasa en tal los (g/m2 ). Los datos están arreglados en orden 
decreciente de acuerdo con el VI de las especies en los sitios 
planos. 

Sp. a 

Ver 
Sen 
Opu 
Be 
Ste 
Bac 
Bou 
Ep 
Wu 
Bp 
Ech 
Loe 
Lag 
Eup 
Bri 
Mont 
Dv 
Ice 
Sal 
Cal 
Ica 
Plu 
Bur 

Sitios Planos 
Dens. Free. Biom. 

15. 2 
l. 8 
1. 8 
l. 1 
l. 9 
2.6 
l. 3 
l. 4 
l. o 
0.8 
0.3 
0.3 
0.2 
0.3 
0.2 
0.3 
0.3 
o. 1 
o. 1 

10 118.4 
6 114.5 
6 7. 8 
5 11. 5 
4 7.5 
3 2.7 
6 o. 7 
2 0.9 
2 l. 7 
1 s. o 
2 0.4 
2 !. 2 
2 o. 1 
1 2. 3 
2 0.4 
1 2. 7 
1 o. l 
1 0.04 
1 !. 2 

VI 

109 
57 
19 
16 
16 
15 
15 

8 
7 
6 
5 
5 
4 
4 
4 
4 
3 
2 
2 

Sitios Abruptos 
Dens. Free. Biom. VI 

10.4 
3.2 
5.3 
0.7 
!. 2 
l. 8 
0.5 
0.3 
0.2 
o. 1 
l. 4 
0.2 

2.5 
0.9 
0.4 
0.6 
0.2 
0.5 
l .. 5 
0.7 
0.3 
o. 1 

10 
9 
7 
7 
4 
4 
4 
2 
2 
1 
4 
2 

6 
3 
2 
2 
2 
4 
1 
2 
2 
1 

93.6 
95.9 
23.9 
4.2 
3.6 
6.9 
0.2 
3.9 
o. 1 
o. 1 
2. 1 
0.3 

52.5 
18. 8 
7.4 
0.4 
o. 1 
0.3 
l. 2 
0.9 
l. 3 
5.2 

73 
51 
32 
12 
10 
1 3 

7 
5 
3 
2 

10 
3 

31 
12 

6 
4 
3 
7 
6 
5 
4 
3 

ªClaves de las especies en la Tabla 5.1. 
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Tabla 5.7. Abundancia y Valor de Importancia (VI) de las especies 
predominantes en el estrato arbóreo de la Reserva del Pedregal de 
San Angel, según datos de un muestreo realizado en abril de 1990. 
Dens.= Densidad (ind./100 m2 ), Frec.=Frecuencia (no. de cuadros), 
Biom.=Biomasa en tal los (g/m2 ) . Los datos están arreglados en orden 
decreciente de acuerdo con el VI de las especies en los sitios 
planos . 

=============================================================== 
Sp. a 

Be 
Ep 
Wu 
Bp 
Dv 
Fu 

Sitios Planos 
Dens. Free. Biom. 

l. 7 8 148.7 
l. o 3 7.5 
0.7 3 13 
0.7 2 6.3 
0.2 2 12.5 

VI 

163 
44 
40 
31 
22 

Sitios Abruptos 
Dens. Free. Biom. 

4.4 8 377. 4 
1 . 9 5 63.l 
0.6 3 l. 3 
0.2 1 41. 7 
3. 1 5 126.6 
0.2 2 2. 1 

VI 

137 
49 
18 
13 
71 
11 

---------------------------------------------------------------
ªClaves de las especies en la Tabla 5.1. 

Tabla 5.8. Abundancia y Valor de Importancia (VI) de las especies 
predominantes en el estrato de plantas perennes < 30 cm 
(exceptuando gramíneas, helechos y trepadoras) de la Reserva del 
Pedregal de San Angel, según datos de un muestreo realizado en 
abril de 1990. Dens.= Densidad (ind./m2 ), Free.= Frecuencia (no. de 
cuadros), Biom.=Biomasa en tal los (g/m1 ). Los datos están 
arreglados en orden decreciente de acuerdo con el VI de las 
especies en los sitios planos. 

=============================================================== 
Sp. a 

Ech 
Opu 
Be 
Mam 
Wu 
Bac 
Sen 

Sitios Planos 
Dens. Free. Biom. 

3 . 66 12 21. 2 
0.20 2 2.4 
0.20 1 0.9 
0.07 1 0.7 

VI 

248 
27 
15 

10 

Sitios Abruptos 
Dens. Free. Biom. 

l. 20 6 3.6 
0.53 4 l. o 

o. 13 2 l. 2 
0.07 1 0.2 
0.07 1 o. 1 
0.07 1 0.03 

VI 

157 
69 

39 
13 
12 
11 

---------------------------------------------------------------
ªClaves de las especies en la Tabla 5.1. 
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pues éstas mismas presentaron menores valoires de VI en los sitios 
abruptos. 

5.3.7. Variación espacial en la estructura de la vegetación. La 
distribución de alturas de los arbustos está representada en la 
Fig. 5. 3. En los sitios planos, la categoría de al turas más 
frecuente fue la segunda (64-98 cm), a partir de la cual la 
frecuencia se reduce monotónicamente. En los sitios abruptos, en 
cambio, la categoría de tamaños más pequeña (30-64 cm) fue la más 
abundante. Ambas distribuciones fueron diferentes entre sí (~'= 
28.774, gl=9, E<0.005). Excluyendo a los árboles juveniles< 150 
cm, la altura de los arbustos en los sitios planos fue 
significativamente mayor a la que presentaron los sitios abruptos 
(1=3.135, gl=574, E<0.005; Tabla 5.9). La categoría de altura más 
abundante para Verbesina fue la de 166-200 cm en los sitios 
abruptos, mientras que en los sitios planos fue la de 64-98 cm. Sin 
embargo, ambas distribuciones no difirieron significativamente 
(~'=13.279, gl=8, E>0.05), así como tampoco la altura promedio de 
las plantas de esta especie (1=0.087, gl=254, E>0.05; Tabla 5.9). 

Por otra parte, los árboles de los sitios planos fueron de 
menor talla que los de los si tíos abruptos (1=2. 497, gl=145, 
E<0.02; Fig. 5.4, Tabla 5.9). La mayoría de los árboles de los 
sitios planos tuvieron una altura menor a 375 cm. Sólo dos árboles 
(el 4.6%) en los 1000 m' de sitios planos muestreados sobrepasaron 
esta talla, en contraste con el 15.4% de los árboles mayores de 375 
cm encontrados en los sitios abruptos. Tendencias similares se 
encontraron al analizar la distribución de alturas de Buddleia 
cordata, el árbol más abundante (Fig. 5.4, Tabla 5.9). Los árboles 
de esta especie en los sitios planos fueron más bajos que los de 
los sitios abruptos (1=2.320, gl=54, E<0.05; Tabla 5.9). 

La densidad y cobertura de los árboles, así como la diversidad 
de plantas perennes < 30 cm fueron significativamente más altas en 
los sitios abruptos que en los planos. No se encontraron 
diferencias estadísticas para la cobertura de arbustos, ni para la 
diversidad de árboles y arbustos. La dominancia fue mayor en los 
sitios planos respecto a los abruptos, considerando los tres 
estratos (Tabla 5.9). 

5.4. DISCUSION 

5. 4 .1. Bl análisis dimensional. Las regresiones obtenidas son 
buenos estimadores de la biomasa en pie en ecosistemas naturales 
(Whittaker y Marks, 1975; cuevas et al., 1991; Martínez-Yrízar et 
gl., 1992). Tales ecuaciones pueden utilizarse para la estimación 
de biomasa a un menor costo y con una exactitud cercana a la 
obtenida por el método de cosecha total (Catchpole y Wheeler, 
1992). Como se hizo en este trabajo, para incrementar la exactitud 
de la estimación se sugiere que las plantas con las que se va ha 
hacer el análisis dimensional sean cosechadas simultáneamente en 
una temporada, y restringir la aplicación de las ecuaciones a 
plantas medidas en la misma estación, aunque se apliquen en años 
posteriores. Por esta razón, se sugiere que las ecuaciones para 
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Figura 5 . 3. Distribución de alturas (cm) de Verbesina virgata y de 
las demás plantas del estrato arbustivo mayores de 30 cm 
(exceptuando a las especies árboreas) de la Reserva del 
Pedregal de San Angel, en abril de 1990. N=266 en los sitios 
planos y 315 en los abruptos. 
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Tabla 5.9. Comparación de la estructura de la vegetación de plantas 
perennes pertenecientes a tres estratos en dos tipos de si ti os 
(planos y abruptos) de la Reserva del Pedregal de San Angel, 
mediante el análisis de datos de un muestreo realizado en abril de 
1990. N= 10, salvo donde se indique lo contrario; n.s.= no hay 
diferencias significativas i f<0.05. 

Estrato/Característica 

ESTRATO ARBUSTIVO 

Densidadb (ind./25m2 ± ee) 
(Intervalo) 

Coberturab (m 2 /25m2 ± ee) 
(Intervalo) 

Al turac (cm ± ee) 
(N) 

Altura Verbesina (cm± ee) 
(N) 

Diversidad (!:!.') 

Dominancia (D) 

ESTRATO ARBOREO 

Densidad (ind./100m2 ± ee) 
(Intervalo) 

Cobertura (m2 /100m2 ± ee) 
(Intervalo) 

Altura (cm± ee) 
(N) 

Altura !l._,_ cordata (cm± ee) 
(N) 

Diversidad (!:!.') 

Dominancia (D) 

PERENNES < 30 cm 

Densidad (ind./m2 ± ee) 
(N) 

Diversidad (!:!.') 

Dominancia (J2) 

Sitios 
Planos 

31.0 ± 3.8 
(10-46) 

9.1 ± 1.6 
(2.5-17.2) 

122 ± 4 
(264) 

144 ± 5 
(152) 

0.958 

o. 185 

4.3 ± 0.9 
(1-11) 

7 ± 2 
(0.01-16) 

253 ± 14 
(43) 

254 ± 31 
( 1 7) 

0.568 

0.351 

4.4±1.1 
(15) 

0.278 

0.693 

Sitios 
Abruptos 

33.1 ± 3.8 
(14-51) 

11.0 ± 1.8 
(3.9-21.0) 

106 ± 4 
(312) 

144 ± 6 
( 104) 

1.096 

o. 120 

10.4 ± 2.1 
(3-25) 

52 ± 7 
(21-101) 

305 ± 12 
(104) 

343 ± 21 
(44) 

0.617 

0.300 

2.1 ± 0.7 
(15) 

0.575 

0.347 

ªPrueba de 1 (Zar, 1984). 
bincluye árboles < 150 cm (ver sección 5.2.1). 
cExcluye árboles< 150 cm (ver sección 5.2.1). 
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<0.02 

<0.001 

<0.02 
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n. s. 

n. s. 
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Figura 5.4. Distribución de alturas (cm) de Buddle i a cordata y de 
los demás árboles mayores de 1 .5 m de la Reserva del Pedregal 
de San Angel en abril de 1990. N=43 en los sitios planos y 104 
en los abruptos . 
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estimar la biornasa de las plantas de la Reserva del Pedregal de San 
Angel se apliquen a mediciones realizadas durante la temporada de 
secas. 

Algunas lecciones se pueden derivar de la aplicación del 
análisis dimensional a plantas con distintas formas de crecimiento 
de la Reserva del Pedregal. Por ejemplo, se encontró que para las 
plantas en las que los tallos no soportan el peso del individuo, el 
área basal no es un buen estimador de la biornasa, mientras que 
otras medidas de su talla, tales corno la altura o el volumen del 
tallo, pueden estimar mejor su biornasa. Este fue el caso de 
Plurnbago e Iresine celosia (Tabla 5. 2) , y podría ser el de las 
lianas y otras herbáceas postradas . 

Martínez-Yrízar et al . (1992) llaman la atención acerca de los 
problemas que tiene la estimación de la biornasa de los nopales y 
cactáceas de gran talla en el bosque tropical caducifolio de 
Charnela, Jal., ya que los individuos que presentan una área basal 
pequeña pueden soportar una gran biornasa. La soluciones que aporta 
este trabajo para este caso son: (i) la obtención de ecuaciones 
exclusivas para cada especie vegetal, ya que las estimaciones de 
biomasa basadas en una ecuación general para todas las especies, 
aunque requieren menor inversión de trabajo, resultan más 
inexactas, y (ii) abordar el cálculo de biornasa de los individuos 
de Opuntia a partir de la suma de la biornasa de cada uno de los 
cladodios que lo componen . 

En este trabajo se encontró que el área basal (AB) calculada 
a par tir del diámetro (o perímetro) del tallo a los 30 cm fue un 
mejor estimador de la biornasa de árboles que el AB calculada a 
partir del diámetro (o perímetro) a la altura del pecho (130 cm). 
El perímetro a la altura del pecho (PAP) es un buen estimador de la 
biornasa de árboles de bosques templados (Woodwell y Whi ttaker, 
1968 ; Whittaker y Marks, 1975; Toky y Rarnakrishnan, 1983) y bosques 
tropicales deciduos (Martinez-Yrizar et al., 1992). Sin embargo, 
para los árboles de menor altura presentes en el Pedregal, tal 
medida no es la mejor, en parte porque muchos individuos arbóreos 
de la Reserva se ramifican por debajo de la altura del pecho de 
manera natural o corno consecuencia de cortes ocasionados con 
anterioridad para obtener leña. En las ecuaciones predictivas de la 
biornasa para árboles de Acacia harpophylla de los bosques 
australianos que fueron cortados y se regeneraron, se basaron en el 
AB calculada a partir del diámetro a los 30 cm del tallo, con 
buenos resultados (Scanlan, 1991). 

5.4.2. Biomasa: comparación con otros sistemas. Las estimaciones de 
la biornasa aérea no foliar de las plantas perennes (BANF) para la 
Reserva del Pedregal fluctuaron entre . 4. 9 y 9. 4 ton/ha (promedio 
ponderado: 6.7 ton/ha; Tabla 5.5), los cuales están por encima del 
intervalo de valores registrados para la biornasa total en los 
matorrales desérticos (Lieth, 1975a; Tabla 5 . 10). Sin embargo, este 
valor resulta muy bajo comparado con la BANF del chaparral de 
Ceanothus rnegacarpus en las montañas Santa Ynés en California, que 
va de las 15 . 3 a las 53.2 ton/ha (promedio: 31.8 ton/ha; 



Tabla 5.10. Biomasa vegetal en varios ecosistemas. Los datos están 
arreglados en orden decreciente de biomasa. 

Lugar Vegetación Biomasa Obs. ª Ref. b 
(ton/ha) 

Apalaches Matorrales 11-110 BAT 

Mundo Bosque Tropical Caduci folio 28.2-95.0 BT 2 

Chamela, Jal. Bosque Tropical Caducifolio 85 BAT 3 

California Chaparral 15.3-53 . 2 BANF 4 

California Chaparral 22.1 BAT 5 

California Chaparral 20.1 BAT 6 

Arizona Matorral de pino-encino 18.8 BAT 7 

Arizona Matorral semidesértico espinoso 13 .1 BAT 7 

Pedregal, D.F. Matorral xerófilo 4.9-9.4 BANF 8 

Arizona Matorral de Cercoca!Jllis 8.0 BAT 7 

Chile Chaparral 7.4 BAT 5 

Eurasia Matorral de tundra 4.9 BAT 9 

Arizona Matorral desértico de Lar rea 4.3 BAT 7 

Arizona Matorral desértico de Cercidium- 3.9 BAT 7 
Franseria 

Mundo Matorral desértico 1-4 BT 2 

ªObservaciones: BT=biomasa total (aérea+ subterránea), BANF= biomasa aérea no 
foliar, BAT= biomasa aérea total. 

bReferencias: 1= Whittaker (1963), 2= Lieth (1975a), 3= Martínez-Yrfzar et al. 
(1992), 4= Schlesinger y Gill (1980), 5= Mooney et al. (1977), 6= DeBano 
y Conrad (1978), 7= Whittaker y Niering (1975), 8= este trabajo, 9= Rodin 
y Bazilevich (1967). 

50 



Schlesinger y Gill, 1980). Los datos de biomasa de otros matorrales 
en el mundo indican un intervalo extenso de variación que va de 1 
a 110 ton/ha de biomasa aérea total (Tabla 5.10). Este intervalo 
tan amplio de valores señala la gran heterogeneidad estructural y 
de las condiciones ambientales en donde se puede encontrar este 
tipo de vegetación en el mundo. Los valores de la Tabla 5. 10 
indican la existencia de matorrales xerófilos con mayor biomasa que 
algunos bosques tropicales caducifolios. 

Aún considerando que la determinación de biomasa obtenida es 
una subestimación de la biomasa áerea real del Pedregal, éste 
parámetro parece estar dentro de los valores de biomasa más bajos 
registrados para los matorrales. 

5. 4. 3. Dominancia en la veqetación del Pedreqal. La vegetación 
perenne de la Reserva del Pedregal está dominada por pocas 
especies: en el estrato arbóreo por Buddleia cordata, en el estrato 
arbustivo por Verbesina virgata y Senecio praecox, y en el estrato 
más bajo por Echeveria gibbiflora. Las especies arbóreas del 
Pedregal, a pesar de que se les adjudica baja importancia 
fisonómica (Rzedowski y Rzedowski, 1979), representan un importante 
almacén de carbono en el Pedregal, ya que en ellos se acumula el 
53. 3 % de la biomasa en tejidos aéreos no foliares durante la 
temporada seca (Tabla 5.5). La dominancia de unas pocas especies es 
común en muchas comunidades (Grubb, 1977), desde los pastizales 
(Singh y Yadava, 1974; Falk, 1980; Ram et al., 1989), hasta los 
bosques tropicales caducifolios (Martinez-Yrizar et al., 1992). 

5.4.4. Topoqrafía y patrones de distribución de la biomasa aérea de 
las plantas perennes. La distribución espacial de la biomasa aérea 
no foliar de las plantas perennes no es homogénea, ya que los 
sitios planos presentan 4 . 9 ton/ha, en tanto que los sitios 
abruptos presentan casi el doble, 9.4 ton/ha (Tabla 5.5). Estas 
diferencias están asociadas a la variación del sustrato rocoso del 
Pedregal, la cual determina una estructura y composición de la 
vegetación diferente ( cf. Tablas 5. 5 y 5. 9) . La topografia más 
accidentada favorece la presencia de un mayor número de árboles, 
más altos y con mayor cobertura (Tabla 5.9), asi como una mayor 
diversidad de plantas perennes menores de 30 cm (excluyendo 
gramineas, trepadoras y helechos). Asimismo, en todos los estratos 
se encontró una mayor dominancia en los sitios planos en 
comparación con la que se presenta en los sitios abruptos. Varios 
estudios han determinado la mayor diversidad de organismos en 
sitios con mayor heterogeneidad espacial, debido precisamente a que 
incluyen un mayor número de microhábitats. Algunos resultados han 
sido aportados en este sentido para moluscos (Harman, 1972), peces 
dulceacuicolas (Tonn y Magnuson, 1982), aves (McArthur y McArthur, 
1961; Cody, 1975) lagartijas (Pianka, 1967), mamiferos (Simpson, 
1964) y, por supuesto, plantas (Harper, 1977; Whittaker, 1965; 
Tilman, 1980; Fitter, 1982; Giller, 1984). Tilman (1980), por 
ejemplo, demostró teóricamente y señala evidencias de que numerosas 
especies de plantas pueden coexistir en equilibrio en un ambiente 
espacialmente heterogéneo. 
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Entre los factores que pueden favorecer la presencia de una 
densidad de árboles mayor y de árboles de mayor tamaño en los 
sitios abruptos se encuentra la profundidad del suelo. Al parecer, 
éste presenta una mayor tasa de acumulación en las grietas y hoyos 
(Rzedowzki, 1954; sección 3.3). Larson (1992) encontró que hay una 
correlación significativa entre la profundidad del suelo y la 
altura de la vegetación. Por esta razón los sitios abruptos tienen 
un aspecto "cerrado" en cuanto a la vegetación arbórea, en tanto 
que los sitios planos presentan un aspecto "abierto" de la 
vegetación, por la ausencia de plantas arbóreas. La notación de 
ambientes "abiertos" y "cerrados" fue utilizada en el trabajo de 
Rios-Casanova (1993) para examinar el efecto del ambiente 
(topografía y microclima) sobre la distribución de artrópodos 
epifitos, y son equivalentes a los utilizados en este trabajo. Es 
posible que esta posible tasa diferencial de acumulación de suelo 
favorezca que la tasa de acumulación de biomasa aérea no foliar del 
estrato arbóreo sea 3.7 veces más alta en los sitios abruptos que 
en lo~ sitios planos (Tabla 5.3) . 

Una consecuencia de la presencia de árboles en los sitios 
abruptos es la alteración del microclima . Es conocido que la 
vegetación de mayor altura altera la cantidad de radiación solar 
que llega a la superficie del suelo, la velocidad de los vientos, 
la temperatura y la humedad (Pianka, 1982). Estos efectos y la 
topografía pueden alterar el desarrollo de las demás especies de 
plantas presentes en los estratos más bajos. De esta manera, los 
si ti os planos, más abiertos y homogéneos, sujetos a una mayor 
insolación, presentan mayor biomasa de plantas perennes menores de 
30 cm, mayor dominancia de especies como Verbesina virgata, 
Buddleia cordata y Echeveria gibbiflora y, al menos en el estrato 
bajo, una menor diversidad. Posiblemente estas condiciones de los 
sitios planos favorezcan que las plantas arbustivas presenten 
mayores alturas (Fi g . 5.3; Tabla 5.9) . Un hecho similar ocurre con 
la biomasa presente en el sotobosque de los bosques australianos, 
la cual se reduce conforme se incrementa el área basal de los 
árboles (Scanlan y Burrows, 1990; Scanlan, 1991). Las condiciones 
de los sitios abruptos, más sombreados y heterogéneos, favorecen 
una mayor diversidad en el estrato más bajo, una menor dominancia, 
y plantas como Opuntia, Eupatorium y Echeveria presentan mayor 
biomasa en el estrato arbustivo . 

Los resultados acerca de la biomasa de tallos de las plantas 
de Echeveria presentes en el estrato arbustivo y en el herbáceo 
menor de 30 cm son contrastantes. La biomasa de las plantas de 
Echeveria < 30 cm es mayor en los sitios planos (Tabla 5.4), pero 
las plantas > 30 cm presentan mayor biomasa en los sitios abruptos 
(Fig. 5.2). Una posible explicación es el mayor reclutamiento de 
jóvenes en los sitios planos, pero una mayor sobrevivencia de 
plantas maduras en los sitios abruptos. Los datos de Larson (1992) 
y Larson et al. (1994), apoyan parcialmente esta idea. En un sitio 
con una proporción de roca/suelo mayor, como ocurre en los sitios 
planos, hay un mayor reclutamiento de individuos jóvenes que en el 
sitio con una mayor proporción de suelo (parecido a un sitio 
abrupto) . Si bien no se han registrado diferencias de mortalidad 
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entre sitios, es posible que Echeveria reduzca su tasa de 
crecimiento conforme la comunidad avanza hacia etapas sucesionales 
más avanzadas. 

5.4.5. Variación temporal de la biomasa. La Reserva del Pedregal es 
una comunidad sucesional (Rzedowski, 1954) , y la velocidad de 
sucesión de ésta depende de la acumulación del suelo (Larson et 
al., 1994). Considerando las tasas de incremento de la biomasa 
leñosa en los árboles, las especies sucesionalmente más tardías, se 
enc~entra que esta biomasa en el estrato arbóreo se duplicaría en 
8. 5 años en los si ti os abruptos, y en 9. 6 años en los si ti os 
planos, lo cual resulta sorprendente, por lo que parece improbable 
que esta tasa se pueda mantener indefinidamente. Un incremento 
anual también fué registrado en varias de las especies del estrato 
arbustivo, como Senecio, Opuntia, !h. cordata y Dodonaea (Fig . 5.2). 
La biomasa leñosa de los árboles aunque tiende al aumento, también 
puede oscilar a corto plazo, de modo que es posible que en este 
estudio se haya detectado un inusual incremento puntual. Para 
conocer la tasa de acumulación de biomasa son necesarios estudios 
a largo plazo. 
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VI. PRODUCTIVIDAD PRIMARIA NETA AEREA 

6.1. INTRODUCCION 

El funcionamiento de los ecosistemas está determinado por los 
movimientos de materia y energía. La fijación de energía depende de 
la productividad primaria neta (PPN), de la cual , a su vez, depende 
toda la vida del ecosistema, desde los animales más grandes hasta 
los microbios. La PPN constituye la energía almacenada en las 
plantas disponible para los demás niveles tróficos, en forma de 
tejidos vegetales. Las técnicas de medición de la PPN son diversas 
(Whittaker, 1961; Woodwell y Whittaker, 1968; Singh et al., 1975; 
Whittaker y Marks, 1975; Golley, 1979), y todas requieren de mucho 
esfuerzo para aplicarlas. A pesar de su importancia , la PPN de 
ecosistemas mexicanos está poco estudiada (Alvarez, 1991; Martínez­
Yrizar et al., mans.). 

La PPN está determinada por varios factores. Se ha considerado 
que al avanzar el estado sucesional de una comunidad la PPN se 
incrementa hasta llegar a un cierto nivel (Odum, 1969; Sprugel, 
1985; Waring y Schlesinger, 1985) , aunque en los ecosistemas 
tropicales se ha encontrado que en los primeros años de sucesión 
secundaria la PPN es mayor que en los años subsecuentes (Budowski, 
1963; Jordan, 1971). Toky y Ramakrishnan (1983) encontraron que la 
PPNA de los sitios de vegetación tropical sometidos a tumba y quema 
se incrementa con la etapa sucesional. Otros estudios han puesto en 
evidencia que la PPN está positivamente correlacionada con la 
disponibilidad de nutrientes (Bray et al., 1959; Brix y Ebell, 
1969; Devigneaud et al., 1971 en Jordan, 1983; McMaster et al., 
1982), la precipitación y disponibilidad de agua (Lieth, 1975a; 
Hadley y Szarek, 1981; McNaughton et al., 1988), la temperatura 
(Reichle, 1981 en Begon et al., 1986; Waring y Schlesinger, 1985) 
y la radiación solar (Jordan, 1983). Se ha sugerido que la 
profundidad del suelo debe afectar positivamente a la PPN (Begon et 
al., 1986), aunque esto ocurre más marcadamente durante la sucesión 
(Golley, 1979). Las diferencias en el tipo de metabolismo 
fotosintético tan sólo explican una fracción pequeña de la 
variabilidad de la PPN en el mundo (Begon et al., 1986). 
Finalmente, se ha encontrado que los herbívoros pueden afectar en 
distintos sentidos los niveles de PPN (Petrusewicz y Grodzinski, 
1975; Jordan, 1983; seastedt, 1985; Detling, 1988; ver sección 
1.4). Conocer la importancia relativa de cada uno de estos factores 
se complica por el hecho de que muchos de ellos están 
correlacionados entre sí. McNaughton et al. (1988), por ejemplo, 
sugiere que la precipitación por sí sola no incrementa la PPN , sino 
que facilita la mineralización de nitrógeno promoviendo una mayor 
fertilidad del suelo. 

En este capítulo se ha buscado determinar, con una metodología 
mixta, la PPNA total en la Reserva del Pedregal de San Angel. 
También se han explorado los patrones de productividad espacial en 
función de la topografía, considerando la aportación relativa a la 
PPNA de las principales especies de plantas y de cada uno de los 
estratos de la vegetación. 
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6.2. MATERIALES Y METODOS 

6.2.1. Técnicas utilizadas y estratificación de la vegetación. La 
productividad primaria neta aérea (PPNA) de la Reserva del Pedregal 
de San Angel se estimó con una metodología mixta. Las ecuaciones 
del análisis dimensional se utilizaron para determinar los 
incrementos de tamaño de las plantas perennes (Whittaker, 1961; 
Tabla 5. 2) , y el aporte a la PPNA de las plantas herbáceas se 
obtuvo por medio del método de cosechas sucesivas (Singh et al., 
1975). Se aplicó un muestreo estratificado al azar considerando 
sitios planos y abruptos, haciendo mediciones en dos años 
consecutivos, 1990 y 1991. 

Se obtuvieron registros de precipitación y temperatura del 
Laboratorio de Metereología del Colegio de Geografía de la 
U.N.A.M., ubicada a 1 km de la Reserva, con los cuales se 
compararon las diferencias de condiciones ambientales en cada año 
de estudio de la PPNA. 

Los estratos de vegetación considerados para el estudio 
fueron: (i) arbustos, (ii) árboles, y (iii) plantas perennes < 30 
cm (categorías que se definieron en la sección 5.2), así como (iv) 
herbáceas. En esta última categoría se incluyeron todas las plantas 
herbáceas efímeras, anuales y caducifolias, así como las plántulas 
de las especies perennes con una edad menor a un año, es decir, en 
esta categoría se incluyeron todas las plantas que no presentan 
tejidos aéreos en la temporada de secas, o bien que son perennes 
pero que notoriamente incrementan su biomasa viva durante la 
temporada de lluvias, como Muhlenbergia robusta y otras gramíneas, 
Cissus sicyoides, y el helecho Notholaena bonariensis. No se tomó 
en cuenta la producción de musgos, por considerar insignificante su 
aportación a la PPNA. 

El número de muestras y ubicación de los cuadros de estudio 
para las categorías (i), (ii) y (iii) son los mismos que se 
utilizaron para la estimación de biomasa (sección 5.2; Fig. 6.1). 
Las estimaciones de PPNA se llevaron a cabo de abril de 1990 a 
abril de 1992. 

6.2.2. PPNA en plantas con tejidos aéreos perennes. 

6. 2. 2. 1. Producción de tallos y ramas. Para evaluar la 
productividad de tallos y ramas de las plantas perennes de los 
estratos arbustivo (i), arbóreo (ii) y perenne< 30 cm (iii), se 
tomaron las medidas del tallo de las plantas, según la especie y 
estrato, en abril de 1990, abril de 1991 y abril de 1992; estos 
datos se utilizaron para conocer el incremento en peso debido al 
crecimiento de los tallos. Se seleccionó el mes de abril por 
encontrarse a finales de la temporada seca, cuando los tallos 
acumulan menos agua, ya que la humedad puede incrementar las 
lecturas de diámetro o perímetro de los tallos (M. Maass, com. 
pers.). 

El incremento en peso de los tallos de los arbustos con mas de 
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SITIOS PLANOS SITIOS ABRUPTOS 

ESTRATO ARBOREO 

N=10 cuadros 10 X 10 m N=10 cuadros 10 X 10 m 

l ESTRATO ARBUSTIVO 

Vértice elegido al azar 

N=10 cuadros 5 X 5 m 

10m~ 
U:J 

10 m 

Vértice elegido al azar 

N=10 cuadros 5 X 5 m 

10 m~ 
U:J 

10 m 

ESTRATO DE PERENNES < 30 cm 
3 sitios de 20 X 30 m 

D D D 
N=15 cuadros 1 X 1 m 

(5 cuadros por sitio) 

l l 1 ESTRATO 

40 40 40 

120 cuadros al azar en 1990 

120 cuadros al azar en 1991 

N=15 cuadros 1 X 1 m 

Cosecha mensual en 8 meses 
15 cuadros X 8 meses = 120 

3 sitios de 20 X 30 m 

D D D 
N=15 cuadros 1 X 1 m 

(5 cuadros por sitio) 

HERBACEO l l t 
40 40 40 

120 cuadros al azar en 1990 

120 cuadros al azar en 1991 

N=15 cuadros 1 X 1 m 

Cosecha mensual en 8 meses 
15 cuadros X 8 meses = 120 

Figura 6.1. Esquema del plan de muestreo de la vegetación de la 
Reserva del Pedregal de San Angel para determinar la PPNA en 
1990 y 1991. Se muestrearon dos tipos de sitios (planos y 
abruptos) y cuatro categorías de plantas: arbóreas, 
arbustivas, perennes menores de 30 cm de altura y herbáceas 
(ver definiciones de estratos en secciones 5.2.1 y 6.2.1). 
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5 tallos se midió en una muestra de 5 tallos (excepto para Senecio 
praecox, en la cual se tomaron todos sus tallos). En las lecturas 
de 1991, si algunos tallos morian, éstos eran reemplazados por 
otros, seleccionados al azar, de manera que se mantuviera un número 
constante de cinco tallos por individuo. Con los datos de área del 
tallo, se calculó la biomasa de éstos según las ecuaciones 
obtenidas del análisis dimensional o alométrico para cada una de 
las especies (Tabla 5.2). Los arbustos se midieron a los 10 cm de 
altura, los árboles a los 30 cm y las plantas perennes < 30 cm a 
los 10 cm de altura, excepto para Echeveria gibbiflora y 
Mammillaria magnimamma, cuyas plantas se midieron a ras del suelo 
(i.e. a O cm de altura). En Opuntia tomentosa se estimó el 
incremento del área de sus cladodios y el tamaño de los nuevos 
cladodios producidos midiendo el largo y el ancho de sus cladodios 
en el periodo considerado en este estudio. 

Para los arbustos se calculó el aporte a la PPNA de los tallos 
multiplicando el crecimiento promedio en biomasa de la muestra de 
tallos muestreados en un sitio por el número promedio de tallos de 
la especie en ese sitio en el curso del año (considerando 
reclutamiento y muerte). 

6.2.2.2. Producción foliar. Para conocer la productividad foliar de 
las plantas perennes del Pedregal en los sitios de estudio 
permanente, se le contaba a cada individuo el número de retoños que 
presentaban y se le marcaba con pintura de aceite una muestra de 15 
a 20 retoños en la parte lateral del ápice del retoño para no dañar 
el meristemo. Se consideró como retoño a cada meristemo activo 
(i.e. con al menos 2 hojas bien desarrolladas) de una planta, con 
el talluelo, estipulas y hojas producidas. El crecimiento en 
longitud de estos retoños fue registrado en visitas periódicas 
espaciadas entre seis y ocho semanas a partir de abril de cada año. 
Sólo los retoños marcados en diciembre fueron medidos hasta abril 
del siguiente año, debido a que en la temporada seca su crecimiento 
era muy lento. El número de medidas de longitud por individuo era 
de cinco para arbustos y 10 para árboles. En cada visita (cinco 
cada año) el color utilizado para el marcaje de retoños fue 
diferente. Los incrementos de longitud de los retoños fueron 
transformados a biomasa mediante ecuaciones lineales conocidas (ver 
más adelante). De esta manera, la producción de biomasa para cada 
uno de los cuadros en un periodo definido se calculó con la 
siguiente ecuación: 

B¡; = Ni-l,j * (K; * (L¡ - L¡_1) ;) 

donde B¡ -= biomasa producida en el tiempo i por la especie j, N¡= 
número efe retoños en el tiempo i de la especie j, K;= constante de 
multiplicación para convertir longitudes a biomasas para la especie 
j, y (L¡ - L¡_ 1) .= incremento promedio de la longitud del retoño en 
de la especie j, en el período comprendido entre i-1 e i. 

Para la gran mayoría de plantas el número de retoños fue más 
o menos fácil de obtener, sin embargo en los árboles grandes y en 
los arbustos, tales como Eupatorium, Montanoa y Brickellia, fue 

57 



necesario realizar las correcciones siguientes. Para los arbustos 
grandes, se contó el número de retoños de los cinco tallos marcados 
para la producción de tallos y se corrigió el número de retoños 
según el número de tallos de la planta. Entre los árboles, Jh 
cordata y Wiqandia no presentaron problemas para el conteo de sus 
retoños, pero para los individuos de gran tamaño de las especies 
restantes fue necesario marcar una rama de cada individuo que 
ocupara una fracción conocida de la cobertura del árbol (en 
términos de volumen). Para estos casos sólo se hacían los marcajes 
y el conteo de retoños en dichas ramas, corrigiendo los datos para 
cada individuo. 

Para transformar los datos de incremento de longitud de los 
retoños se colectaron 15-46 retoños de diferente longitud y sin 
daño aparente por herbívoros de cada una de las especies 
encontradas en el muestreo y se hicieron análisis de regresión para 
encontrar las ecuaciones que estimaran la biomasa de los retoños en 
función de su longitud. 

6.2.2.3. Producción de partes reproductivas. En las visitas 
periódicas para medir, contar y marcar retoños, se contaba también 
el número de inflorescencias, infrutescencias, flores o frutos de 
cada uno de los individuos de los sitios de estudio permanente. 
Como el patrón general de la fenología de todas las plantas del 
Pedregal es más o menos predecible en el tiempo (Meave et fil., 
1994), lo cual es característico en muchas comunidades xerófitas 
(Kruger, 1981; Specht et al., 1981; Woolhouse y Kwolek, 1981), se 
consideró que el número máximo de estructuras reproductivas 
contadas en el año, corresponde al número total de infrutescencias 
y/o inflorescencias producidas. En las plantas de gran talla con un 
gran número de estructuras reproductivas, éstas se contaron 
siguiendo la misma metodología utilizada con los retoños. 

Para transformar los datos de número de estructuras 
reproductivas a biomasa, éstos se multiplicaron por el peso 
promedio de estas estructuras, según su especie, el cual se obtuvo 
de la siguiente manera. Se colectaron 15-60 partes reproductivas 
sanas y sin daño aparente por herbívoros (inflorescencias, 
infrutescencias, flores o frutos, según la especie). Las partes 
colectadas eran secadas a 60ºC hasta obtener el peso constante y 
pesadas. Se consideraba como parte reproductiva a los tejidos 
reproductores incluyendo todas las estructuras de soporte no 
pertenecientes al retoño. Como las flores y los frutos (o las 
inflorescencias e infrutescencias) corresponden a diferentes 
estados ontogenéticos de la misma estructura se consideró solamente 
el peso de la estructura con el mayor valor en el cómputo de 
biomasa. Sin embargo, en el caso de Dodonaea y Bouvardia, do.nde el 
fruto acumula mucho peso durante su desarrollo, se consideró la 
suma de biomasa de flores y frutos de los individuos. En el caso de 
Jh cordata y Jh parviflora, las cuales son dioicas, se tomó la 
producción de frutos en individuos femeninos, y de flores en los 
individuos masculinos, presumiendo que la biomasa perdida por 
pétalos, polen y néctar es insignificante. 
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6.2.2.4. Análisis estadístico. Para conocer los posibles efectos de 
los años y los tipos de sitio sobre la productividad de cada uno de 
los componentes de la PPNA, se aplicó un análisis de varianza de 
dos vías (Zar, 1984) sobre los datos de productividad en unidades 
de energía (ver métodos de medición del contenido energético en 
6.2.5), pues no difirieron mucho de los datos obtenidos de 
productividad en biomasa. 

6. 2. 3. PPNA del estrato herbáceo. Dadas las características de 
desarrollo de las plantas herbáceas se estimó su productividad 
aérea con el método de cosechas sucesivas a lo largo de la 
temporada de crecimiento (Woodwell y Whittaker, 1968; Singh et al., 
1975; Whittaker y Marks, 1975). Para este fin se seleccionaron seis 
sitios en la Reserva con un área de 20 x 30 m2, tres en ambientes 
planos y tres en ambientes abruptos (los mismos usados para las 
plantas perennes < 30 cm; ver sección 5.2 y Fig. 6.1). Al final de 
la estación seca (abril de 1990 r de 1991) se seleccionaron 
aleatoriamente 40 cuadros de 1 m en cada sitio durante la 
temporada seca, los cuales se limpiaron de hojarasca y material 
muerto. Asimismo, se pintaron los tallos de las plantas perennes, 
de modo que éstas se distinguieran de las plantas nuevas que 
crecieran al iniciar la temporada de lluvias. De mayo a noviembre, 
que es aproximadamente la temporada de crecimiento de las plantas 
de este estrato (Rzedowski, 1954; Meave et al . , 1994), se 
cosecharon cinco cuadros por sitio seleccionados aleatoriamente 
(cinco cuadros x tres sitios x dos tipos de sitio = 30 cuadros/mes; 
Fig. 6.1). Se separó el material en nueve componentes principales: 
(1) Muhlenbergia robusta, (2) Cissus sicyoides, (3) Dahlia 
coccinea, (4) Dioscorea galeottiana, (5) Manfreda brachystachya, 
(6) Otras gramíneas, (7) Otras monocotiledóneas, (8) Otras 
dicotiledóneas, y (9) Helechos. La descripción completa de estos 
grupos está señalada en la Tabla 6.1. En lo sucesivo las especies 
registradas en la Tabla 6. 1 podrán ser referidas por su nombre 
genérico para facilitar la lectura. Para la mayoría de categorías 
se colectó el material vivo junto con el material muerto en pie de 
todas las partes aéreas que no habían sufrido abscisión, excepto en 
las muestras de pastos, incluyendo Muhlenbergia, y las fracciones 
del helecho Notholaena bonariensis, en las que se descartaron las 
fracciones muertas. Para Cissus se cosecharon las hojas, zarcillos, 
hojas vivas y muertas y los tallos producidos en el año en curso, 
los cuales se reconocen por su color verde claro, ya que los tallos 
del año anterior presentan un color café oscuro. No se tomó en 
cuenta el crecimiento en grosor que presentaban los tallos de la 
temporada anterior. Las muestras cosechadas fueron puestas en 
bolsas de papel juntando fracción viva y muerta, se secaron a 65 ºe 
hasta alcanzar un peso constante y se pesaron. 

El consumo por insectos herbívoros fue controlado asperjando 
las plantas continuamente con los insecticidas Folidol y Metasystox 
(o Folimat) los cuales tienen acción de contacto el ~rimero ~ 
sistémica el segundo. La dosis aplicada fue de 9 ml m- semana­
sobre los cuadros a muestrear. 

Aunque las cosechas en ambos años se llevaron a cabo en los 
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Tabla 6. l . Catego rías de plant a s herbáceas consideradas para 
estimar la PPNA con el método de cos echas sucesi vas en el Pedregal 
de San Angel. 

Categoría Descripción y Forma de Crecimiento 
(Clave) 

Cis Cissus sicyoides L. (Vitaceae), trepadora 
caducifolia de tallos perennes. 

Dah Dahlia coccinea Cav. (Compositae), herbácea con 
estructuras subterráneas perennes y tejidos aéreos 
efímeros. 

Dio Dioscorea galeottiana Kunth (Dioscoraceae), 
trepadora con estructuras subterráneas y tejidos 
aéreos efímeros. 

Man Manfreda brachystachya (Cav.) Rose 
(Amaryllidaceae), herbácea con tejidos subterráneos 
perennes y tejidos aéreos efímeros. 

Muh Muhlenbergia robusta Hitchc. (Gramineae), pasto 
perenne. 

Hel Helechos anuales y perennes, Polypodium spp. y 
Notholaena bonariensis C. Chr. (Polypodaceae), 
principalmente. 

Pas Otros pastos anuales y perennes (Gramineae). 

Mon Otras monocotiledóneas (p)ántulas y herbáceas 
anuales o con tejidos aéreos efímeros), como 
Commelina spp. (Commelinac eae), Hypoxis decumbens 
L. y Zephyranthes spp.(Amaryllidaceae), entre 
otras. 

Die Otras dicotiledóneas (plántulas y herbáceas anuales 
o con tejidos aéreos efímeros), como Oxalis spp. 
Oxalidaceae), Tagetes spp. y Gnaphalium spp. 
(Compositae), etc. 
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mismos sitios de estudio permanente, se evitó la perturbación al 
cosechar y al asperjar utilizando veredas conocidas , sobre las 
cuales no se ubicaban los cuadros de i nterés. 

La mortalidad vegetal y su posterior descomposición son 
variables que afectan el resultado final de la evaluación de la 
PPNA y ha sido motivo de análisis de la literatura (Wiegert y 
Evans, 1964; Lomnicki et al., 1968; Bradbury y Hofstra, 1976; Cox 
y Waithaka, 1989). Sin embargo, la aplicación de los los métodos 
que toman en cuenta estas variables incrementan significativamente 
el esfuerzo por la multiplicación de muestras control. Dada la 
diversidad vegetal y topográfica del Pedregal, la aplicación de 
métodos más finos podrí a ofrecer una estimación que tal vez no 
supere las estimaciones usando métodos convencionales, que 
requieren menos esfuerzo (Lauenroth et al., 1986). Tomando en 
cuenta que no todas las especies o grupos de plantas alcanzan su 
pico de crecimiento en biomasa al mismo tiempo durante el año y a 
la fenología diferencial que puede presentarse dentro de una 
categoría de plantas multiespecífica (Singh y Yadava, 1974; Al­
Mufti et al., 1977; v. Jaramillo, com. pers.), se calculó la PPNA 
del estrato herbáceo sumando los incrementos positivos dentro de 
cada categoría de plantas, considerando una biomasa aérea inicial 
de O para Dahlia, Cissus, Dioscorea, Manfreda, otras 
monocotiledóneas y otras dicotiledóneas, y la biomasa registrada al 
inicio del estudio (i.e. la cosecha de abril) para Muhlenberqia, 
otros pastos y helechos, que son las categorías de plantas que 
presentan tejidos aéreos perennes en la temporada seca (ver Tabla 
6 .1). 

Para tener una medida de la tasa de mortalidad de las plantas 
sujetas a cosechas (exceptuando a Manfreda, helechos y pastos), 
durante 1991 se hicieron visitas semanales a los sitios que iban a 
ser cosechados, y se colectaron las hojas y partes senescentes de 
cada categoría, las cuales fueron fueron procesadas por separado y 
sumadas en el cómputo final . A este método se le conoce como la 
cosecha de partes vivas más partes recientemente muertas (Lauenroth 
~al., 1986). Como estos datos de mortalidad de tejidos no indican 
abscisión, no se utilizaron estos datos para corregir las medidas 
de biomasa de las cosechas realizadas en 1990. 

6.2.4. Determinaciones calóricas. Un juego de muestras 
seleccionadas (al azar) de las plantas herbáceas cosechadas en 
1991, y de las partes reproductivas, retoños y tallos (colectadas 
para conocer su biomasa) fueron sometidas a análisis calórico. En 
el caso de los árboles se determinó por separado el contenido 
energético de árboles < 150 cm y > 150 cm. El método de 
determinación se realizó según las recomendaciones de Paine (1971), 
Lieth (1975b) y Parr Inc. (1981), utilizando una Bomba 
Calorimétrica Adiabática Parr Mod. Plain Jacket 1341. Las muestras 
secas (provenientes de tres individuos aleatoriamente 
seleccionados) fueron molidas. De una a cuatro pastillas por 
muestra, según su importancia en el muestreo, que variaron entre 
O. 2 y 1 . O g fueron secadas a 80 • c durante 24 h antes de la 
ignición. Los valores de producción de biomasa seca de las plantas 
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fueron convertidos a unidades de energía conociendo los contenidos 
energéticos de las muestras (en kJ/g). Los detalles de los métodos 
calóricos se describen en Aznar (1993). 

6. 3. RESUL'l'ADOS 

6.3.1. Biomasa de partes reproductivas y de retoños foliares. La 
Tabla 6. 2 muestra la biomasa seca promedio de las estructuras 
reproductivas de las plantas perennes de la Reserva del Pedregal, 
utilizadas para estimar la producción de éstas en el período de 
estudio. Se encontró que los modelos lineales fueron buenos 
estimadores de la biomasa de un retoño en crecimiento, ya que las 
I:' variaron entre O. 642 y O. 970 (Tabla 6. 3), aunque sólo la 
ecuación para obtener la biomasa del retoño de Bouvardia presentó 
una I:' <O. 8. En el caso de Echeveria, se encontró que el mejor 
estimador de la biomasa del retoño fue el cubo de la longitud del 
mismo, pues la I:' se incrementó de 0.803 a 0.902. Se utilizaron 
estos modelos lineales prescindiendo de la ordenada al origen, 
debido a los problemas en el cómputo de la biomasa del retoño para 
incrementos de longitud iguales a o. Este estudio se llevó a cabo 
presumiendo que las dimensiones de las partes reproductivas y las 
relaciones peso/longitud de los retoños foliares no se ven 
afectados por el tipo de sitio en el que se desarrollan las 
plantas. 

6.3.2. contenido enerqético de las plantas del Pedreqal. En las 
Tablas 6.4, 6.5 y 6.6 se presentan los contenidos energéticos de 
diferentes partes de las plantas perennes del Pedregal de San 
Angel. Las flores e inflorescencias de todas las plantas perennes 
de todos los estratos tuvieron en promedio (±e.e.) 19.857 ± 0.447 
kJ/g (intervalo: 15.148-23.757, N=20), el valor más bajo lo 
presentó Buddleia parviflora y el más alto Loeselia (Tabla 6.4). 
Los frutos e infrutescencias tuvieron en promedio (±e.e.) 19.096 
± 0.716 kJ/g (14.777-22.556, N=lO), con el valor más alto en las 
infrutescencias de Eysenhardtia y el más bajo en las de Baccharis 
(Tabla 6.4). Los retoños foliares tuvieron en promedio 19.679 ± 
0.317 kJ/g (16.202-22.211, N=22). El valor más bajo se encontró en 
Lagascea y el más alto en Brickellia (Tabla 6.5). Los tallos de las 
plantas del estrato arbustivo y perenne < 30 cm presentaron en 
promedio 18.391 ± 0.337 kJ/g (11.145-20.059, N=23), siendo Opuntia 
la planta con el menor contenido calórico y los tallos de Bouvardia 
con el valor más alto (Tabla 6.5). Los tallos leñosos tuvieron en 
promedio 18.913 ± 0.158 kJ/g (17.272-20.059, N=17), mientras que 
los no leñosos (i.e. de Opuntia, Echeveria, Senecio, l._,_ celosia, 
Mammillaria y Plumbago) tuvieron en promedio 16.913 ± 1.144 
(11.145-19.046, N=6), presentándose diferencias significativas 
entre ambas medias (~= 2.616, gl= 21, E<0.02). 

El contenido calórico promedio (± e.e.) de los tallos de las 
plantas del estrato arbóreo fue de 19.223 ± 0.112 (intervalo: 
18.883-19.565, N=6). Wigandia presentó el valor más bajo y Dodonaea 
el más alto (Tabla 6.6). Al comparar el contenido calórico de las 
especies arbóreas de diferentes estratos, exceptuando Fraxinus, se 
encontró que los tallos de los árboles < 150 cm presentan menor 
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TABLA 6.2 . Biomasa s e ca promedi o (g) d e las partes reprodu c tivas d e 
las plantas perennes de la Reserva de l Pedr e gal de San Angel, 
c ol e ctadas entre diciembre d e 1990 y noviembre de 1991. Los datos 
r epr ese ntan el pe so d e las partes reproductivas produc idas por un 
r e t oño c omo infl or e s cencias o infrutescencias , salvo que se indique 
l o contrari o. N d enota el tamaño d e muestra y ND valore s no 
determinados . 

Especie 

Baccharis ramulosaª 

Bouvardia terni fol iab,c 

Buddleia cordatad 

.!L._ parvi florad 

Bursera cunea tac 

Brickellia veronicaefoliaª 

Dodonaea vi scosac,d 

Echeveria gibbiflora 

Eysenhardtia polystachyae 

Eupatorium petiolare 

!resine calea 

l..,_ celosia 

Lagas c ea rigida 

Loes e lia mexicanab 

Montanoa tom entosa 

Opuntia t omentosac 

INFLORESCENCIAS 

x ± e.e. 

0.029 
±0.001 

0.006 
±0.0003 

1. 870 
±O. 166 

0.240 
±0.033 

ND 

0.013 
±0.001 

0.041 
±0.003 

1 o. 180 
± 1. 345 

0.357 
±0.041 

o. 107 
±0.005 

0.054 
±0.007 

0 . 239 
±0.031 

0.984 
±O. 159 

0.004 
±0.0004 

o. 124 
±0.008 

ND 
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N 

32 

44 

30 

18 

25 

29 

13 

27 

24 

31 

22 

21 

30 

30 

INFRUTESCENCIAS 

x ± e . e. 

0.006 
±0.0004 

0.038 
±0.003 

4.062 
±0.044 

0.413 
±0.063 

0 . 063 
±0.001 

0.013 
±0.001 

0 . 032 
±0.002 

ND 

o. 118 
±0.009 

1.104 
±O. 106 

ND 

0.550 
±O. 104 

ND 

ND 

0.676 
±O. 108 

2.293 
±0.058 

N 

15 

27 

30 

31 

25 

33 

30 

21 

32 

21 

31 

15 



TABLA 6.2. (Continúa) 

INFLORESCENCIAS 
Especie 

X: ± N e.e. 

Plumbago .Q!!J_ che 11 a b 0.056 60 
±0.003 

Salvia mexicana 0.866 38 
±0.080 

Senecio praecox 1. 769 52 
±0.122 

Stevia salicifolia 0.494 30 
±0.049 

Verbesina virgata 0.346 30 
±0.052 

Wigandia urense 0.980 31 
±0.053 

~atos de flores y frutos dispuestos en un capítulo. 
·uatos de flores individuales. 
cDatos de frutos individuales. 
dDatos de inflorescencias de ambos sexos. 

INFRUTESCENCIAS 

x ± e. e . N 

ND 

ND 

ND 

0.459 30 
±0.031 

1. 062 31 
±O. 119 

ND 

eDatos del conjunto de flores y frutos dispuestos en un solo tallo. 
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TABLA 6.3. Modelos para estimar la biomasa seca de los retoños ( B • 
en g) de las plantas perennes de la Reserva del Pedregal de San 
Ange 1, a partir de la longitud (L, en cm) de éstos. En todos los 
casos _E<0.001 . 

Especie Modelo r2 N 

Baccharis ramulosa B=0.042 L 0.895 23 

Bouvardia ternifolia B=0.025 L 0.642 37 

Buddleia cordata B=0.590 L 0.887 28 

!L. Qarv iflo ra B=O. 116 L 0.895 28 

Bri ckell ia veronicaefolia B=0 .023 L 0.969 27 

Calliandra grandifolia B=0 .14 8 L 0.957 14 

Dodonaea viscosa B=0.03 1 L 0.894 30 

Echeveria gibbiflora B=5.598 L 0.803 27 

B=0.204 13 0.902 27 

Eysenhardtia Qolystachya B=0.063 L 0. 965 25 

EuQatorium Qetiolare B=0.051 L 0.970 28 

Fraxinus uhdei B=l. 4 76 L 0.926 16 

!resine cal ea B=0.018 L 0.882 30 

_L_ celosia B=0 .013 L 0.948 15 

Lagascea rigida B=0 .05 7 L 0.852 21 

Loeselia me xicana B=0.017 L 0.95 7 26 

Montano a tomentosa B=0 .046 L 0.930 28 

Plumbago QUlchella B=0.009 L 0.895 28 

Salv ia mexicana B=0.031 L o. 811 32 

Senecio Qraecox B=l . 267 L 0.871 28 

Stevia salicifolia B=0 .051 L 0.894 46 

Verbesina virgata B=0.131 L 0.956 27 

Wigand i a urens B=0.801 L o. 928 30 
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Tabla 6.4. Contenido energético (kJ/g) d e las part e s r ep roducti va s 
de las plantas perennes de la Reserva del Pedr ega l de San Angel. N 
denota el número de pastillas utilizadas, y ND valores no 
det e rminados. 

Especie 

Baccharis ramulosa 

Bouvardia ternifolia 

.lli,lddleia cordata 

Ih parviflora 

Brickellia veronicaefolia 

Dodonaea viscosa 

Echeveria gibbiflora 

Eysenhardtia polystachya 

Eupatorium petiolare 

!resine calea 

L. celosia 

Lagascea rigida 

Loeselia mexicana 

Montanoa tomentosa 

Opuntia tomentosa 

Plumbago pulchella 

Salvia mexicana 

Senecio praecox 

Stevia salicifolia 

Verbesina virgata 

Wigandia urens 

INFLORESCENC IAS 

x ± e.e. 

18.433 ± 0.019 

20.394 ± 0.073 

20.574 ± 0.061 

15. 148 

19.616 ± 0.193 

20.864 ± 0.228 

17.829 ± 0.083 

19.381 ± 1.653 

23.429 

18.150 ± 0.096 

18.174 ±o.oso 
18.913 ± 0.044 

23.757 

19.657 ± 0.325 

ND 

19. 166 

1 9 . l 90 ± o. 093 

22.792 ± 0.097 

22.260 ± 0.271 

18.594 

21.698 ± 0.013 
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N 

2 

2 

2 

2 

2 

2 

2 

2 

3 

2 

2 

2 

2 

2 

2 

I NFRUTESCENCIAS 

x±e.e. N 

14.777 ± 0.116 2 

18.931 

21.187 ± 0.149 2 

19.633 ± 0.241 

ND 

19.703 ± 0.271 

ND 

22.556 ± 0.172 

21.826 ± 0.131 

ND 

ND 

ND 

ND 

4 

2 

2 

2 

17.176 ± 0.088 2 

16.393 ± 0.062 

ND 

ND 

ND 

19.219 ± 0.043 

22 . 122 ± 0.220 

ND 

2 

2 

2 



Tabla 6 .5 . Conte nid o energético (kJ/g) de retoños de plantas 
perennes y de tallos de las plantas del estrato arbustivo de l a 
Reserva del Pedregal de San Angel (incluyendo tallos de árboles de 
menos de 1.5 m de altura). N denota el número de pastillas 
utilizadas, y ND valores no determinados. 

RETOfWS TALLOS 
Especie x ± N x ± N e . e . e. e. 

Baccharis ramulosa 20.647 ± 0.082 2 19.225 ± 0.046 2 

Bouvardia ternifol ia 18. 148 ± 0.140 2 20.059 

Buddlei-ª _gordata 19.396 ± 0.123 3 18.869 ± 0.009 2 

!L parviflora 19.802 ± 0.316 3 18.816 ± 0.175 2 

Brickellia veronicaefolia 22.211 ± 0.068 2 19.625 

Calliandra grandifolia 18.949 19.231 ± 0.296 3 

Dodonaea viscosa 21.476 ± 0.109 2 19.244 

Echeveria gibbiflora 17.475 ± 0.118 2 15.850 ± 0.380 3 

Eysenhardtia polystachya 21.831 ± 0.211 2 18 .404 

Eupatorium petiolare 20.793 ± 0.311 3 19.488 

Fraxinus uhdei 20.066 ND 

!resine calea 18 .598 17.272 

L._ celosia 19.699 18.626 1 

Lagascea rigida 16.202 1 18.841 ± 1.108 3 

Loeselia mexicana 18.748 ± 0.126 2 18.764 ± 0.043 3 

Mammillaria magnimamma 19.046 ± 0.216 2 

Montanoa tomentosa 20.464 ± 0.083 2 18.010 

Qpuntia tomentosa 11. 145 ± o. 121 2 

Plumbago pulchella 18.410 19.035 ± 0.029 2 

Salvia mexicana 17.836 ± 0.242 2 18.223 

Senecio praecox 19.807 ± 0.133 2 17.779 ± 0.055 2 

Stevia salicifolia 21.146 ± 0.091 3 19.421 

Verbesina virgata 21.063 ± 0.090 3 19.355 ± 0.088 2 

Wigandia urens 20.169 ± 0.059 2 18.673 
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TABLA 6 .6 . Co ntenido energético (kJ/g) de tall os de la s pl a ntas del 
est r a t o arbóreo la Rese r va d e l Pedregal d e San Ange l (t a llos de 
árbo l es mayore s a 1 . 5 m de a ltura). N d e nota e l núm ero de pastilla s 
utilizadas . 

Especie x ± e.e. N 

Buddleia co rdata 19 . 469 ± o. 181 2 

!L_ Qarviflora 19 . 422 ± 0.263 4 

Dodonaea viscosa 19.565 ± 0 .5 71 3 

Ey senhardtia Qolystac hy a 18 .90 4 ± 0.589 3 

Fraxinus uhdei 19 . 093 ± 0.2 64 2 

Wigandia urens 18 . 883 ± 0.818 3 
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contenido calórico que los tallos de los individuos > 150 cm 
(prueba de~ para muestras pareadas: ~= 6.373, gl= 5, E<0.005). 

El contenido calórico de las partes aéreas de las plantas 
herbáceas está indicado en la Tabla 6.7. Los valores variaron entre 
17.143 kJ/g para Manfreda y 19.231 kJ/g para los helechos. El 
contenido calórico de las monocotiledóneas y las dicotiledóneas fue 
muy similar (17.712 y 17.714 kJ/g, respectivamente), así como el de 
Muhlenberqia y los demás pastos (17.939 y 18.093 kJ/g, 
respectivamente). 

6.3.3. Productividad de tallos en el estrato arbustivo. Los datos 
de productividad enfatizarán los resultados en términos de energía 
(kJ m· 2 año" 1), aunque se mencionarán los principales resultados en 
términos de biomasa seca (g m· 2 año" 1 ) . Los resultados detallados en 
términos de biomasa se presentan en el Apéndice l. 

En los sitios planos los tallos aportaron 1255.6 kJ m· 2 año" 1 

en 1990, y 2260.3 kJ m· 2 año· 1 en 1991 (74.4 g m· 2 año· 1 y 119.9 g m· 2 

año· 1 , respectivamente). En los sitios abruptos el aporte fue de 
1203.1 kJ m·2 año" 1 en 1990 y 2362.5 kJ m· 2 año· 1 en 1991 (66.5 g m· 2 

año" 1 y 129. 7 g m· 2 año" 1 , respectivamente). No se encontró un efecto 
del sitio ni de la interacción sitio x año sobre la productividad 
de tallos en el estrato arbustivo (sitio: .E= O. 007, gl= 1, 3 6, 
E>0.05; interacción: .E= 0.064, gl= 1,36, E>0.05), pero sí del año 
(.E= 12.463, gl= 1,36, E=0.001), presentándose una mayor 
productividad de tallos en 1991. 

Las especies que tuvieron una mayor contribución a la PPNA 
fueron Verbesina, Senecio, Stevia, Opuntia, Montanea y Eupatorium, 
que juntas aportaron a la PPNA entre el 86.6 y el 92.7% de la 
productividad de los tallos del estrato arbustivo (Fig. 6.2). 
Verbesina fue la especie más importante en los sitios planos en 
1991 ya que su contribución representó el 73.1% de la productividad 
de tallos (Fig. 6.2). En segundo lugar destacan Senecio en ambos 
tipo de sitio y Eupatorium en sitios abruptos, donde su 
contribución fue notablemente mayor que en los sitios planos. 

Para la mayoría de las especies no se presentaron diferencias 
significativas entre los sitios, excepto en tres especies cuya 
productividad de tallos en los sitios abruptos fue mayor (Fig. 
6.2): Eupatorium (.E= 7.299, gl= 1,36, E=0.01; abruptos: 255.5 y 
526.4 kJ m· 2 año. 1 ; planos: 16.3 y 49.2 kJ m· 2 año. 1 ; 1990 y 1991, 
respectivamente), o~untia (.E= 6.332, gl= 1,36, E<0.02; abrur,tos: 
88.6 y 162.6 kJ m· año- 1 ; planos: 25.3 y 41.5 kJ m· 2 año·), ~ 
Echeveria (.E= 4.860, gl= 1,54, P<0.05; abruptos: 1.91 y 1.30 kJ m· 
año· 1; planos: o .10 y O. 04 kJ m~ año· 1). Aunque Verbesina presentó 
mayor productividad de tallos en los sitios planos que en los 
abruptos (Fig. 6.2), las diferencias fueron marginalmente 
significativas (Sitio: .E= 4.017, gl= 1,36, E=0.053). De las 23 
especies estudiadas, sólo Verbesina presentó variación anual 
significativa en su productividad de tallos (.E= 8.373, gl= 1,36, 
E<0.01; 1990: 777.2 y 455.1 kJ m· 2 año.1 ; 1991: 1652.3 y 994.5 kJ m· 2 

año. 1 ; sitios planos y abruptos, respectivamente), y en ninguna de 
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TABLA 6 .7. Co nt enido e ne r gético (kJ/g) d e las partes aéreas d e las 
plantas herbáceas de l a Rese rv a del Pedregal de San Angel. N denota 
e l número de pas tilla s utili zadas . 

Componente 

Cissus sicyoides 

Dahlia coccinea 

Muhlenbergia robusta 

Dios corea galeottiana 

Manfreda brachystachya 

Helechos 

Otras gramíneas 

Otras mono co til ed óneas 

Otras dicotiledóneas 

70 

x ± e.e . 

18.006 ± 0.218 

18.026 ± 0.293 

17. 939 ± 0.226 

18.398 ± 0.221 

17.143 ± 0.125 

19.231 ± 0.355 

18 . 093 ± 0. 344 

17.712 ± 0.208 

17.714 ± 0.39l 

N 

3 

3 

3 

3 

3 

3 

3 

3 

3 
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las especies se presentó un efecto significativo de la interacción 
sitio x año. Al parecer, las diferencias entre años en la 
productividad de tallos en el estrato arbustivo del Pedregal se 
deben a Verbesina. 

Las aportaciones de los tallos del estrato arbustivo a la PPNA 
en términos de biomasa seca se resumen en el Apéndice 1, Tabla 
Al.1. 

6.3.4. Productividad de retoños foliares y partes reproductivas en 
el estrato arbustivo. Los retoños foliares de las plantas del 
estrato arbustivo aportaron en los sitios planos 1935. 4 kJ m· 2 año- 1 

en 1990 y 1643.8 kJ m·2 año"1 en 1991 (94.6 y 80.5 g m·2 año-1), en 
tanto que a los sitios abruptos correspondieron 1713.3 kJ m· 2 año- 1 

en 1990, y 1709.1 kJ m· 2 año"1 en 1991 (83.5 y 83.4 g m· 2 año-1 ) 

(Tablas 6.8 y Al.2 del Apéndice 1). 

Las estructuras reproductivas de las plantas del estrato 
arbustivo aportaron en los sitios planos 141.1 kJ m- 2 año- 1 en 1990, 
y 189.4 kJ m·2 año-1 en 1991 (6.5 y 8.8 g m· 2 año- 1 ) mientras que en 
los sitios abruptos se produjeron 188.8 kJ m· 2 año-{ en 1990, y 258.4 
kJ m·2 año"1 en 1991 (9.3 y 12.4 g m· 2 año- 1), de partes 
reproductivas. 

6.3.5. Aportación relativa de cada especie a la PPNA del estrato 
arbustivo. El estrato arbustivo ªf,ortó en total 3332.l y 4093.5 kJ 
m· 2 año- 1 (168.3 y 209.2 g m· 2 año- ) en los sitios planos, y 3105.2 
y 4330.0 kJ m· 2 año- 1 (159.2 y 225.5 g m- 2 año- 1 ) en los sitios 
abruptos, en 1990 y 1991, respectivamente (Tablas 6.8 y Al.2 del 
Apéndice 1). En los sitios planos Verbesina aportó el 56.6-63.9% de 
la PPNA en el estrato arbustivo, en tanto que Senecio aportó el 
14.7-19.3%. En los sitios abruptos la dominancia de Verbesina fue 
menor, ya que aquí aportó el 39 . 3-39.4%, seguida por Eupatorium con 
16.8-20.6% y Senecio con 12.9-14.2% (Tabla 6.8, Fig. 6.3). 
Considerando la PPNA total del estrato arbustivo, no se encontraron 
diferencias entre años ni entre si ti os (año: .E= O, gl=l, 3 6, 
_f>>0.05; sitio: .E= 3.798, gl= 1,36, .f=0.059). Asimismo no se 
presentó un efecto de la interacción sitio x año (.E= 0.207, gl= 
1 , 3 6 , E> o • o 5 ) . 

Considerando la PPNA de cada especie del estrato arbustivo 
(Tabla 6.8) se observó que para ninguna especie hay diferencias en 
su PPNA entre años, ni se encontró un efecto de l a interacción 
sitio x año sobre la PPNA. De todas las especies del estrato 
arbustivo, sólo Brickellia, Eupatorium y Verbesina presentaron 
diferencias significativas entre sitios. Brickellia y Eupatorium 
presentaron mayor PPNA en los sitios abruptos (Brickellia: .E= 
4.483, gl=l,36, E<0.05; Eupatorium: .E= 7.722, gl=l,36, E<0.01), 
mientras que Verbesina presentó una mayor PPNA en los sitios planos 
(.E= 4.777, gl=l,36, E<0.05) . Sin embargo, mientras Verbesina no 
presentó diferencias en la producción de retoños foliares y partes 
reproductivas por efecto del sitio, del año ni de la interacción 
sitio x año, Eupatorium presentó una producción de retoños foliares 
y partes reproductivas significativamente más alta en los sitios 
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Tabla 6.8. Aporte a la PPNA (kJ m- ~ año- 1) de los retoños foliares y 
partes reproductivas de las plantas del estrato arbustivo de la 
Reserva del Pedregal de San Angel. El total representa la suma de 
todas las partes, incluida la aportación de los tallos (Fig. 6.2). 
%= la contribución porcentual de cada especie a la productividad 
total. Datos promedio de 10 sitios. 

========================================================== 
Sp. a 

Ver 
Sen 
Ste 
Be 
Bac 
Bp 
Ech 
Wu 
Loe 
Eup 
Mont 
Opu 
Ep 
Bri 
Dv 
Sal 
Lag 
Bou 
Total 

Ver 
Sen 
Be 
Ste 
Eup 
Wu 
Bp 
Ech 
Loe 
Ba c 
Opu 
Dv 
Ep 
Mont 
Lag 
Sal 
Bri 
Plu 
Bou 

Retoños 
foliares 

e.e. 

Sitios Planos -
1008.86 152.48 

366.61 170.24 
165.45 117.08 
103.28 36.39 
60.82 41.88 
48.99 46.47 
61.15 45.04 
41.39 37.16 
23.89 15.12 
13.05 12.38 
6.42 6.09 

o o 
9.04 8.49 

14.98 12.33 
5.31 5.04 
1.18 1.12 
2.42 1.69 
2.SS 0.93 

193S.4 223.77 

Sitios Planos -
83S.77 160.17 
286.39 
120.42 

81. 4 
32.28 
61 . o 1 
67.28 
S6. 1 s 
24.27 
27.85 

o 
8.66 

20.44 
2.24 
7.26 
l. 19 
4. 13 
0.67 
3.44 

131. 2 
45.66 
SS.94 
30.62 
54.36 
63.83 
so. 1 

19. 31 
17.03 

o 
8.21 

17. 17 
2. 12 
5.27 
l. 13 
2.76 
0 . 46 
1. 34 

Partes 
Reproductivas 

1990 
98.86 
lS.64 
8.04 
s. 13 
2.99 
o. 19 
2. 18 

o 
0.09 
1 . 4 7 
0.28 
l. 2 

o 
0.03 
0.03 
3.78 
o. 97 
0.2S 

141.13 

1991 
126.SB 
20.32 
4.66 
8. o 1 
8. 17 
2.44 
O.S9 
0.73 
0.37 
6.83 
3.46 
0.34 

o 
0.65 
1. 19 
4.37 

o 
0.24 
0.46 

e.e. 

24.84 
12. 14 

6. 13 
2.98 
2.33 
o. 18 

- 1 . 4 7 
o 

0.06 
l. 39 
0 . 26 
0.8S 

o 
0.02 
0.03 
3.58 
0 .6 7 
o. 18 

30. 19 

32.06 
11. 81 

3.SS 
6.28 
7.7S 
2.31 
O.S6 
0.69 
0.23 
4.28 
2.98 
0.33 

o 
0.62 
1. 05 
4. 15 

o 
o. 17 
0.36 

Suma Total 

1884.87 
643.29 
212.53 
123.04 
70.38 
6S.67 
63.43 
62.S2 
48.01 
30.83 
29.91 
26.49 

1 9. 6 
18.28 
14.83 
8.63 
5.29 

4.S 
3332. 1 

2614.68 
601.34 
1s1. 64 
13 3 . 1 7 

89.7 
83.23 
79.09 
56.92 
SS.31 
S0.59 
44.97 
42.79 
24. 19 
19.42 
11. 59 
10.62 
8.36 
6.S7 
5.4 

e.e. 

315.7 
276.0 
141. 9 
42.55 
46.6S 
62.3 

46.03 
S6.88 
31 . 36 
29.25 
28.37 
17.23 
18.06 
14.Sl 
14.07 
8. 18 
4.08 
l. 44 

387.0 

S02. 1 
246.6 
S9.07 
86.44 
8S.09 
7S.21 
7S.03 
S0.78 
41. 76 
30.94 
18. 18 
40.S9 
19. 29 
18.42 
8.25 

10.08 
S.S7 
4. 41 
2.07 

56.57 
19. 31 
6.38 
3.69 
2. 11 
l. 97 
l. 9 

!. 88 
l. 44 
0.93 

0.9 
0.79 
O.S9 
O.SS 
0.45 
0.26 
o. 16 
o. 14 

100 

63.87 
14.69 

3. 7 
3.25 
2. 19 
2.03 
1. 93 
1 . 39 
1. 35 
1 • 24 
!. 1 

1. os 
0.59 
0.47 
0.28 
0.26 
0.2 

o. 16 
o. 13 
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Tabla 6. 8 . (Continúa). 

========================================================== 
Sp. a Retoños 

foliares 

e.e. 

Partes 
Reproductivas 

e.e. 

Sitios Planos - 1991 

Suma Total 

e. e. 

lea 2.94 2.3 O O 3.97 3.2 0.1 
Total 1643.81 24S.39 189.42 34.48 4093.S3 S80.2 100 

Ver 
Eup 
Sen 
Mont 
Be 
Ste 
Opu 
Bri 
Bac 
Ice 
Ech 
Loe 
Sal 
Ep 
Plu 
Bou 
Cal 
lea 
Dv 
Wu 
Bp 
Bur 
Total 

Ver 
Eup 
Sen 
Opu 
Ste 
Bri 
Be 
Mont 
Ba c 
Ice 
Sal 
Ech 
Cal 
l ea 
Dv 

Sitios Abruptos 
674.24 122.06 
241.79 lll.6S 

30S.7 l63.4S 
67.29 48.7 

107.47 38.37 
81.28 S2.64 

o o 
64.37 3S.76 
S2.96 42.6 
12.13 7.7 
32.11 20.11 
14.79 9.73 
13.21 8.4 
14.14 13.41 

1.82 1.49 
6.S 4.09 

7.42 7.04 
2.71 1.76 
3.13 1.98 
s.ss 4.19 

4.3 4.08 
0.42 0.4 

1713.32 281.0S 

Sitios Abruptos 
611.1 120.97 

293.88 131.27 
364.8S 174.48 

o o 
S7.17 37 . S7 
80.47 46.82 

13S.76 60.48 
2S.61 16.8S 

S6.4 46.47 
9.2S 6.34 
18. 8 1s.18 

17.49 7.8S 
11.94 11.32 
4.4S 2.84 
2.22 1 .99 

- 1990 
90.2 

22.7S 
4.03 

10. 97 
7.23 
S.4S 
21. 2 
s. 71 
2.22 
2.87 
9.44 
o.os 
3.44 
o. 71 
o. 31 
O.SS 

o 
0.74 
0.09 

o 
o 

0.86 
188.81 

- 1991 
1o1. 7S 

71 . 71 
3.SS 

24.96 
11.69 
2.09 

12. 91 
4.8S 

9. l 
o. 72 
4.84 
7.99 

o 
o. 16 
o. 16 

74 

23.47 
11. 84 

2. 14 
6.94 
4.32 
2. 14 

12.28 
4.0S 
t. 93 
!. 89 
6.81 
0 . 04 
t. 69 
0.67 
0.21 
o.s 

o 
0.48 
0.08 

o 
o 

0.81 
24.41 

22.47 
26.8S 

t. S4 
1 o. 13 
7.S9 

1. 3 
9.02 
3.08 
8.S4 
0.68 
1. 89 
S.67 
• o 
o. 15 
o. 1 s 

1219.S4 
S20.08 
440.97 
148. 92 

14S . 4 
127.42 
109.82 
lOS.69 
70. 11 
61. 31 
43.46 
20.01 
17.S8 
14.86 
12.99 
11 . l 3 

9 . 71 
8. 12 
6.33 
s. 91 
4.S7 
!. 28 

310S.2 

1707.36 
891.98 
SS9.68 
187.S7 
181. 77 
l 7S. 14 
173.43 

160.9 
93.Sl 
SS.46 
S2.09 
26.78 
13.8S 
12.77 

9.S 

213 . 3 
210.9 
177. 9 
108.7 
60 . 69 
74.43 
3S . 1 s 
64.9S 

S8.3 
49.27 
27.37 
13.98 
10.63 
14.08 
11.97 
6. 16 
9.21 
S.44 
4.23 
4.3S 
4.34 
!. 21 

406.7 

261. 8 
376.S 
19 t. 4 
S6.72 
103. 9 
92. 27 
78. 13 
127.0 
78.41 

4 6 .6 
4 !. 93 
13.46 
13. 14 
8.S2 
8. 06 

39.27 
16.7S 

14.2 
4.8 

4.68 
4. 1 

3.S4 
3.4 

2.26 
!. 97 
!. 4 

0.64 
O.S7 
0.48 
0.42 
0.36 
o. 31 
0.26 

0.2 
o. 19 
o. 1 s 
0.04 

100 

39.43 
20.6 

12. 93 
4.33 

4. 2 
4 . 04 
4.01 
3.72 
2. 16 
1. 28 

1. 2 
0.62 
0.32 
0.29 
0. 22 



Tabla 6 . 8. (Continúa). 

========================================================== 
Sp. a 

Wu 
Plu 
Bou 
Bp 
Ep 
Bur 
Total 

Retoños 
foliares 

Partes 
Reproductivas 

e.e. 

1991 
0.49 
0.21 
0.06 

o 

Sitios Abruptos -
8.06 4.73 
0.83 0.73 
3.17 2.31 
3.77 3.58 
3.29 2.81 
0.56 0.53 

0 . 35 
0.77 

258.37 1709.08 292.24 

e.e. 

0.46 
o. 16 
o.os 

o 
0.34 
0.73 

34.87 

ªClaves de las especies en la Tabla 5.1. 
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Suma Total 

9 . 04 
5 . 45 

4.5 
4.2 

3 . 68 
1. 33 
4330 

e.e. 

5.36 
5.03 

2.8 
3. 9 9 
3. 15 
1 . 26 

531. 8 

0.21 
o. 13 
o. 1 
o. 1 

0.08 
0.03 

100 
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Figura 6.3 . Aporte (kJ m"2 año-1) de cada especie a la PPNA total del 
estrato arbustivo del Pedregal de San Angel en 1990 y 1991. 
Mismas notas que en la Fig. 6.2. 
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abruptos (retoños: f= 7.028, gl= 1,36, E<0.02; partes 
reproductivas: f= 7.013, gl= 1,36, E<0.02), aunque en estos 
parámetros no se presentan diferencias entre años ni se observa un 
efecto de la interacción sitio x año. 

6.3.6. Productividad de tallos en el estrato arbóreo. En los sitios 
planos los tallos de las plantas del estrato arbóreo aportaron en 
conjunto 348. 5 kJ m· 2 año" 1 en 1990, y 401. 9 kJ m·2 año" 1 en 1991 
(18.0 g m· 2 año- 1 y 20.7 g m· 2 año-1), mientras que en los sitios 
abruptos fue más del trirle, pues aportaron 1149. 9 kJ m·2 año-1 en 
1990, y 1676. 2 kJ m· 2 año· en 1991 ( 59. 2 g m· 2 año-1 y 86. 3 g m· 2 año" 1 ; 

Tablas 6.9 y Al.3 del Apéndice 1). En contraste con el estrato 
arbustivo, el arbóreo no presentó un efecto significativo del año 
ni de la interacción sitio x año sobre la productividad de tallos 
del estrato arbóreo (año: f= 1.480, gl= 1,36, E>0.05; interacción: 
f= 0.985, gl= 1,36, E>0.05), pero se sí encontró una mayor 
productividad de éstos en los sitios abruptos (f= 18.983, gl= 1,36, 
E<0.001). 

Las especies que tuvieron una mayor contribución a la 
productividad de tallos del estrato arbóreo fueron Buddleia cordata 
y Dodonaea viscosa, que juntas aportar.en entre el 80.0 y el 84.2% 
de la PPNA en términos de energía. !h. cordata fue la especie más 
importante contribuyendo con 60.3 al 78.8% de la productividad de 
tallos (Tabla 6.9). 

Ninguna especie del estrato arbóreo presentó diferencias 
significativas entre años en su productividad de tallos ni un 
efecto de la interacción sitio x año. Sin embargo, !h. cordata, 
Dodonaea y Eysenhardtia presentaron significativamente mayor 
productividad de tallos en los sitios abruptos (!h. cordata: f= 
9.706, gl= 1,36, E<0.01; Dodonaea: f= 6.162, gl= 1,36, E<0.02; 
Eysenhardtia: f= 5.702, gl= 1,36, E<0.05). 

6.3.7. Productividad de retoños foliares y partes reproductivas en 
el estrato arbóreo. En la Tabla 6.10 se muestra el aporte a la PPNA 
de los retoños foliares y las partes reproductivas de las plantas 
del estrato arbóreo del Pedregal, así como el total por especie. La 
aportación a la PPNA en términos de biomasa se presenta en el 
Apéndice 1, Tabla Al.4. Los retoños foliares de las plantas del 
estrato arbóreo aportaron en los sitios planos 733. 2 kJ m· 2 año· 1 en 
1990 y 677. O kJ m· 2 año" 1 en 1991 (37 .1 y 34. 3 g m· 2 año- 1), en tanto 
que en los sitios abruptos aportaron 2087.8 kJ m· 2 año" 1 en1990, y 
1589.6 kJ m· 2 año"1 en 1991 (102.5 y 79.0 g m· 2 año- 1). 

Las estructuras reproductivas de las plantas del estrato 
arbóreo a~ortaron en los sitios planos 51. 5 kJ m· 2 año" 1 en 1990, y 
65.9 kJ m· año- 1 en 1991 (2.5 y 3.2 g m· 2 año- 1), mientras que en los 
sitios abruptos fue mayor: 341. 8 kJ m· 2 año"1 en 1990, y 303. 7 kJ m·2 

año- 1 en 1991 (16.2 y 14.5 g m· 2 año- 1). 

6.3.8. Aportación relativa de cada especie a la PPNA del estrato 
arbóreo. El estrato arbóreo tuvo una PPNA total de 1133.3 y 1144.8 
kJ m·2 año" 1 (57. 6 y 58 .1 g m· 2 año- 1) en los sitios planos, y de 
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TABLA 6. 9. Productividad de tallos (kJ m-2 año -l ) en el estrato 
arbóreo de la Reserva del Pedregal de San Angel en dos tipos de 
s i' tio y en dos años consecutivos. Datos promedio de 10 sitios. 

Productividad de tallos (kJ m-2 año-1) 
Especieª 

1990 1991 

Cerrados Abiertos Cerrados Abiertos 

X±e.e. % x±e.e. % x±e.e. % x±e.e. % 

Be 693.1 60.3 274.5 78.8 1168. 7 69.7 314.1 78.2 
±225.5 ±95.7 ±285.4 ±94.1 

Dv 226.3 19 . 7 4.6 1. 3 242.4 14.5 21.2 5.3 
±125 .3 ±4.4 ±112.9 ±13.6 

Ep 104.3 9.1 11. 9 3.4 98.4 5.9 13.2 3.3 
±58.1 ±5.9 ±38.9 ±7.2 

Bp 99.3 8.6 26.1 7.5 125.2 7.5 30.8 7.7 
±94.2 ±16.6 ±118. 7 ±19.8 

Fu 22.8 2.0 24.5 1.5 
±18.4 ±16.3 

Wu 4.1 0.4 31.4 9.0 17 .0 1.0 22.6 2.0 
±2.5 ±24.4 ±8.2 ±18.4 

rofAL 1149.9 100 348.5 100 1676.2 100 401.9 100 
±279.3 ±112.6 ±323.1 ±96.1 

ªClaves de las especies en la Tabla 5.1. 
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Tabla 6.10. Aporte a l a PPNA (kJ m-2 año -1) d e l os r e toñ os f o ! i ar cs 
y d e las partes reproductivas d e las pl a ntas d e l e s trat o a rbóreo d e 
la Reserva d e l Pedr eg al d e San Ang e l . El t o tal r epres ent a la s uma 
de t odas las part es , incluida la aport ac ión de los tall os (Tabla 
6.9). Datos promedi o d e 10 s itios. 

Sp. a 

Be 
Bp 
Ep 
Wu 
Dv 
Todas 

Be 
Bp 
Ep 
Wu 
Dv 
Todas 

Be 
Dv 
Ep 
Bp 
Fu 
Wu 
Todas 

Be 
Dv 
Bp 
Ep 
Wu 
Fu 
Todas 

Ret oños 
f o liares 

Sitios 
443.3 

163.95 
73.27 
43 . 22 

9.51 
733.25 

Sitios 
430. 14 
130 . 16 
65.39 
42.73 
8.62 

677.05 

Sitios 
700.02 
416.61 
431.36 
513. 12 

8.96 
17. 77 

2087.8 

Sitios 
726.67 
194 . 62 
342.99 
270 . 77 

45.09 
9.46 

1589.6 

e.e. 

Planos -
125.9 

134.45 
46.05 
27.43 
8.46 

1 91 . 93 

Planos -
113.48 
109.44 

41. 93 
27 . 25 

7.75 
160.4 

Abruptos 
210.54 
209.36 
208 . 79 
486.79 

6.36 
9. 77 

516.32 

Abruptos 
182.85 

93.6 
325. 39 
139.88 
26.67 

6.4 
383.74 

Parte s 
r eproductiva s 

1990 
31. 28 
8.29 

3.6 
7.34 
1. 03 

51. 54 

1991 
48. 68 

4.67 
3.78 
8.08 
0.65 

65.86 

- 1990 
111. o 1 

92.5 
120.72 

17.2 
o 

0.38 
341. 82 

- 1991 
105.54 
81. 61 

1 7 . 5 
96 . 62 

2.4 
o 

303.67 

e.e. 

10.49 
7.54 
3. 15 
4.69 
0.9 

13.89 

13.64 
3.24 
2.55 
5.34 
0.42 

16.68 

38. 17 
42.96 
78.27 
16.32 

o 
o. 21 
81. 6 

28.75 
36.9 
16.6 

57.87 
l. 44 

o 
61.17 

Suma t o tal 

749.08 
19 8 .38 
88.75 
81. 93 
15. 14 

1133.28 

792. 91 
165.59 

82 . 4 
73.41 
30.48 

1144.8 

1504. 16 
735.4 

656.37 
629. 6 1 

31 . 77 
22.29 

3579.6 

2000.97 
518.64 
485.64 
465.81 
64.47 
33.94 

35 69.47 

e.e . 

216.3 
15 3. 94 
51. 03 
53.02 
10. 14 

292.59 

210.43 
125.73 
46.63 
46. 81 
20.76 

259.37 

426 . 53 
369.66 
328.21 

597. 3 
24.68 
11 .28 

787.38 

480.91 
238 .58 
460 . 71 
228. 14 

35.07 
21. 64 

662 . 48 

% 

66. 1 
17.5 
7.83 
7.23 
l. 34 

100 

69.26 
14.46 

7.2 
6.41 
2.66 

100 

42.02 
20.54 
18.34 
17.59 
0.89 
0.62 

100 

56.06 
14.53 
13. 61 
13.05 
l. 81 
0.95 

100 

ªC laves de las es pec ies e n la Tabla 5.1. 
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3579.6 y 3569.5 kJ m·2 año"1 (178.0 y 179.7 g m·2 año"1) en los sitios 
abruptos, en 1990 y 1991, respectivamente (Tablas 6.10 y Apéndice 
1: Al.4). En los sitios planos .!h_ cordata aportó el 66.1-69.3% de 
la PPNA en el estrato arbóreo, en tanto que .!h. parviflora aportó el 
14.5-17.5%. En los sitios abruptos la dominancia de .!h_ cordata fue 
menor, ya que aquí aportó el 42.0-56.1% , seguida por Dodonaea con 
14.5-20.5%, .!h. parviflora con 13.6-18.3%, y Eysenhardtia con 13.0-
18.3%. No se encontraron diferencias entre años ni un efecto de la 
interacción sitio x año en la PPNA total del estrato arbóreo (años: 
f= O, gl=l,36, R>>0.05; interacción: f= o, gl= 1,36, R>>0.05). Sin 
embargo, se encontró que la PPNA de árboles es significativamente 
más alta en los sitios abruptos que en los planos (f= 17.623, gl= 
1,36, R<0.001). Asimismo hay una mayor productividad de retoños 
foliares y partes reproductivas de todo el estrato arbóreo en los 
sitios abruptos (retoños: f= 9.710, gl=l,36, R<0.005; partes 
reproductivas: f= 23.087, gl= 1,36, E<0.001). 

Para ninguna especie del estrato arbóreo hubo diferencias en 
su PPNA entre años, ni se encontró un efecto de la interacción 
sitio x año sobre la PPNA. Sin embargo, .!h. cordata, Dodonaea y 
Eysenhardtia presentaron mayor PPNA en los sitios abruptos respecto 
al que presentaron en los sitios planos, patrón que no presentan .!h_ 
paryiflora ni Wigandia. 

6.3.9. Productividad de las plantas perennes < 30 cm. En los sitios 
planos los tallos de las g1antas del estrato de plantas perennes < 
30 cm aportaron 51. 6 kJ m· año" 1 en 1990, y 68. 9 kJ m· 2 año- 1 en 1991 
(3. 4 y 4. 8 g m· 2 año"1 , respectivamente), mientras que en los sitios 
abruptos aportaron 21. 3 kJ m·2 año· 1 en 1990, y 66. 5 kJ m· 2 año· 1 en 
1991 (1.4 y 4.4 g m·2 año" 1 ) (Tablas 6.11 y Al.5 del Apéndice 1). No 
se encontraron diferencias entre años y sitios, ni un efecto de la 
interacción sitio x año sobre la productividad de tallos en este 
estrato (año: f= 2.628, gl= 1,56, E>0.05; sitios: f= 0.718, gl= 
1,56, E>0.05; interacción: f= 0.525, gl= 1,56, E>0.05). Aunque 
Echeveria, en particular, presentó mayor PPNA de tallos en los 
sitios planos que en los abruptos (f= 9.456, gl=l,56, R<0.005), no 
se presentaron diferencias entre años, ni tampoco la interacción 
sitio x año fue significativa (año : f= 0.158, gl=l,56, R>0.05; 
interacción: f= 0.704, gl= 1,56, R>0.05). 

La producción de los retoños foliares en este estrato fue de 
757.9 kJ m·2 año· 1 en 1990 y 910.3 kJ m· 2 año" 1 en 1991 (42.8 y 52.1 
g m· 2 año·1, res~ectivamente) en los sitios planos, y de 102. 2 y 
179.0 kJ m· 2 año· (5.7 y 10.0 g m· 2 año" 1 ) en los sitios abruptos, no 
encontrándose diferencias entre años ni efecto de la interacción 
sitio x año (año: f= 0.424, gl=l,56, E>0.05; interacción: f= 0.046, 
gl= 1,56, E>0.05). 

Echeveria fue la única especie que presentó estructuras 
reproductivas en este estrato, produciendo en los sitios planos 
48.4 kJ m" 2 año" 1 en 1990 r 72.6 kJ m" 2 año" 1 en 1991 (2.7 y 4.1 g m"2 

año- 1), y 12.1 kJ m·2 año· (0.7 kJ m· 2 año- 1) en los sitios abruptos 
en ambos años. La productividad de las partes reproductivas fue 
significativamente más alta en los sitios planos que en los 
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Tabl a 6 . J 1. Apo rt e a l a PPNA (kJ m-: añ o- 1
) d e la s es pe c i es pe renn es 

menores d e 30 cm d e la Re se r va de l Ped r ega l de Sa n Ang e l 
( e xc lu ye nd o gramín eas, h e l echos y tr e padora s). Datos promedio d e 15 
s itio s . 

=================~============================================ 

Tallos Re toños Total 

Sp. a e . e. e . e. e.e. % 

Sitios Planos - 1990 
Echb 42 . 6 14. 9 649 .0 187.3 740.7 205.7 86.25 
Be 2. 1 2. 1 108.9 105.2 11 1. 1 107.3 12 . 94 
Opu 6.2 4. 9 6 . 2 4.9 o. 72 
Mam 0 . 7 0.6 0.7 0 .6 0.08 
Total 51. 6 14 . 4 757.9 196. 7 858.0 21o.3 100 

Sitios Planos - 1991 
Ech 53.0 19. 5 909. 1 262. 1 1034.7 285 . 6 98.38 
Opu 15.2 9.8 15.2 9 . 8 1. 44 
Be o o l. 2 1 . 1 l. 2 1 . 1 o. 11 
Mam 0.7 0.6 0 .7 0.6 0.06 
Total 68.9 22.9 910.3 261. 9 1051.8 286 . 1 100 
--~----~----~----~----~----~----~----~----~----~-----

Sitios Abruptos - 1990 
Ech 6. 7 5.6 87.0 43.9 105 .8 5 7 . 4 77. 99 
Wu 2 . 2 2 . 1 12. 5 12. 1 14. 7 14 . 2 10.80 
Se n 5.0 4.8 2.7 2 . 0 7.7 6.8 5.67 
Opu 5.5 3.2 5.5 3.2 4.04 
Bac l. 1 l. 1 o. 1 o. 1 1 . 1 l. 1 0.85 
Mam 0.9 0.9 0. 9 0.9 0 . 65 
Total 21. 3 7.4 102.2 43.8 135.6 57. 6 100 

Sitios Abruptos - 1991 
Ech 6.9 5 . 6 153.7 80 . 2 172 .6 87.0 67.02 
Se n 24.6 23 .7 12.5 12. 1 37. 1 35.9 14 . 41 
Opu 17 . 0 7 .6 17.0 7.6 6.61 
Wu 8.6 8 . 3 6 . 1 5.9 14 .7 14. 2 5.71 
Ba c 5.3 5 . 1 6.6 6 .4 11. 9 11. 5 4.62 
Mam 4 .2 3 . 3 4. 2 3.3 1 . 62 
Total 66.5 24 . 5 179.0 78. 8 257.6 82 . 9 10 0 

ªclaves de cada especie en la Tabla 5.2. 
bEl total de Echeveria inc luye productividad de partes 

reproductivas: Planos 1990: 48 . 4±20.7, Planos 1991: 72 .6±33.4, 
Abru~tos !(90: 12.1±11.7 , Abruptos 1991 : 12. 1±11.7. Datos en 
kJ m año ± e . e. 
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abruptos (~= 4.817, gl= 1,56, E<0.05). No hubo diferencias entre 
años ni efecto de la interacción sitio x año sobre la productividad 
de partes reproductivas. 

La PPNA total en este estrato fue de 858. O kJ m- 2 año- 1 en 1990 
y 1051.8 kJ m-2 año- 1 en 1991 (48.9 y 60.9 g m- 2 año- 1) en los sitios 
planos, y de 135.6 y 257.6 kJ m- 2 año-1 (7.9 y 15.2 g m- 2 año- 1 ) en 
los sitios abruptos. No se encontraron diferencias entre años ni un 
efecto de la interacción sitio x año sobre la PPNA total de este 
estrato ni en la total de Echeveria, pero los sitios planos 
presentaron una mayor PPNA en este estrato (~= 14.479, gl= 1,36, 
E<0.001) que los sitios abruptos. Asimismo Echeveria presentó una 
mayor PPNA en los sitios planos (~= 10.064, gl= 1,36, E<0.001). 

La especie que tuvo una mayor contribución a la PPNA en este 
estrato fue Echeveria con una aportación de 86 . 2-98. 4% en los 
sitios planos y de 67.0-78.0% en los sitios abruptos, lo cual 
parece estar relacionado con el hecho de que en los sitios abruptos 
se encontró un mayor número de especies que en los sitios planos (6 
vs. 4; ver Tabla 6.11). 

6.3.10. PPNA en el estrato herbáceo. En la Fig. 6.4 se muestran los 
cambios en la biomasa de las plantas herbáceas del Pedregal durante 
las temporadas de crecimiento de 1990 y 1991 (abril-noviembre, que 
es cuando las herbáceas presentan tejidos aéreos o crecen) . Es 
evidente que el incremento en biomasa en los sitios planos es mayor 
que el que presentan los sitios abruptos, más sombreados. En los 
sitios planos la biomasa máxima alcanzada fue de 257. 6 g m-2 en 1990 
y 329.2 g m- 2 en 1991, ambos en el mes de octubre, en tanto que en 
los sitios abruptos sólo alcanzó 106. 6 g m- 2 en 1990 y 111. 3 g m- 2 

en 1991, ambos en el mes de septiembre. 

Los cambios estacionales de biomasa por especie del estrato 
herbáceo se muestran en las Figs. 6.5 a 6.10. Como la mayoría de 
las categorías de plantas herbáceas, el patrón temporal de 
variación de la biomasa en Cissus, Dahlia y Dioscorea presentó una 
forma de campana, con notorios valores máximos de biomasa (Figs. 
6. 5 y 6. 6) • Dahl ia los presenta entre septiembre y octubre, y 
Cissus y Di osco rea, entre julio y agosto, los cuales variaron 
dependiendo del tipo de sitio y el año, aunque ésta última especie 
se presenta a bajos niveles de biomasa en los sitios planos. 
Exceptuando el patrón de variación en los sitios planos en 1991, 
donde Manfreda experimentó oscilaciones alrededor de los 20 g/m' , 
esta especie también presentó un patrón de variación en forma de 
campana, con valores máximos de biomasa entre agosto y septiembre 
(Figs. 6.5 y 6.6). En 1990 las monocotiledóneas presentaron su pico 
de biomasa en julio en ambos tipos de sitio (Fig. 6.7), pero en 
1991 presentaron su pico de biomasa hasta octubre (Fig. 6.8). 
Durante 1990, en las dicotiledóneas la biomasa se incrementó a 
partir de agosto hasta alcanzar un valor máximo en noviembre en los 
sitios abruptos, mientras que en los sitios planos el pico ocurrió 
en el mes de octubre (Fig. 6.7). Durante 1991 el patrón de cambio 
estacional de las dicotiledóneas fue similar al de 1990 en los 
sitios planos, pero el valor máximo en los sitios abruptos ocurrió 
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Fi gur a 6.6 . Cambi o es ta ciona l d e la bi omasa a é r e a (g/ m2
) d e Ciss u s 
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b r ac h ys t a chy a ( ~AN ) y Di osco r e a ga l eo tti a na (DI O) e n s iti ns 
p l a n os y a brup t os d e l a Re s erva d e l Ped r e gal d e San An!(P l 
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mas temprano (septiembre; Fig. 6.8). Durante 1990, la biomasa de 
los helechos experimentó un pico máximo en los sitios abruptos (en 
julio), y dos en los sitios planos (en junio y noviembre; Fig. 
6. 7). En 1991 el patrón temporal de biomasa de los helechos 
presentó un pico bien marcado en agosto en los sitios abruptos y en 
septiembre en los planos (Fig. 6.8). Muhlenbergia, en general, 
presentó un patrón de incremento de biomasa entre abril y octubre, 
aunque se presentaron oscilaciones más o menos pronunciadas, 
excepto en los sitios planos durante 1991, donde se observó un 
aumento gradual y continuo de biomasa entre junio a septiembre 
(Figs. 6.9 y 6.10). También se observó que en ambos años y en ambos 
tipos de sitio la biomasa de Muhlenbergia sufrió un decremento en 
noviembre. Los demás pastos también presentaron oscilaciones 
importantes siendo mucho más pronunciadas y variables en los sitios 
abruptos de 1991, presentándose los picos máximos de agosto (en los 
planos en 1990) a noviembre (en los sitios abruptos en 1990). En 
1991 éste se presentó en el mes de octubre en ambos tipos de sitio 
(Figs. 6.9 y 6.10). 

Los datos de mortalidad de tejidos previos a la cosecha 
obtenidos en 1991 para Cissus, Dahlia, Dioscorea, monocotiledóneas 
y dicotiledóneas se muestran en la Tabla 6.12. En septiembre hubo 
una mortalidad apreciable sólo en Dioscorea en ambos tipos de sitio 
(18.1% y 14.0%, sitios planos y abruptos, respectivamente) y en las 
las monocotiledóneas en los sitios planos (15.4%). En octubre se 
incrementó drásticamente la fracción de tejidos muertos, llegando 
a ser del 95.7% en Dioscorea, aunque las dicotiledóneas 
permanecieron con porcentajes de mortalidad muy bajos (5.8% y 1.9%, 
sitios planos y abruptos, respectivamente), al igual que las 
plantas de Dahlia en los sitios abruptos (9.3%). 

Los resultados de la contribución a la PPNA de cada uno de los 
componentes del estrato herbáceo se muestran en la Fig. 6.11, y en 
términos de biomasa en el Apéndice 1, Tabla Al.6 . La PPNA de los 
sitios ,I?lanos fue de 6589.9 y 6971.7 kJ m· 2 año· 1 (368.3 y 389.9 g 
m· 2 año· ) para 1990 y 1991, respectivamente. En los sitios abruptos 
la PPNA fue de 3102.3 y 3611.2 kJ m· 2 año· 1 (172.3y200.5gm·2 año" 1). 
Muhlenbergia, Dahlia, Manfreda y Cissus aportaron juntas entre el 
59.8 y el 80.2% de la PPNA en este estrato. La PPNA de herbáceas 
fue evidentemente más alta en los sitios planos que en los abruptos 
(en promedio 102% más alta). Muhlenbergia, Dahlia, Manfreda y las 
dicotiledóneas presentaron mayor PPNA en los sitios planos, en 
tanto que Dioscorea y los demás pastos tuvieron mayor PPNA en los 
sitios abruptos (Fig. 6.11). Se observó una PPNA consistentemente 
mayor en 1991 que en 1990, siendo un 5.8% más alta en los sitios 
planos, y un 16.4% mayor en los sitios abruptos, suponiendo que no 
hubo ningún efecto del método utilizado sobre la PPNA final 
obtenida en este estrato. 

6.3.11. Patrones de contribución a la PPNA total de cada estrato. 
La PPNA total estimada del Pedregal fue, ¡ara los sitios planos 
11910.3 kJ m· 2 año· 1 en 1990 y 13261.8 kJ m· año· 1 en 1991 (643.l y 
718 g m· 2 año" 1 , respectivamente), y ¡ara los sitios abruptos 9922. 7 
kJ m·2 año· 1 en 1990 y 11768.3 kJ m· año· 1 en 1992 (517.4 y 621.1 g 
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Ta bla 6.1 2 . Fracci ón (%) d e t e jido s mu e rt os p r ev i os a l a co se c ha d e 
se pti emb r e y oc tubr e d e 199 1 de l as plantas he rbác eas. distribuid a s 
e n siti os pl a nos y abrupt os de l a Re s e r va d e l Pedreg a l de San 
Ange 1. 

Fra cc ión (%) d e t e jido s muertos en 19 9 1 

Sitios planos Sitios abrupt os 

Compon e nt e Septiembre Oc tubr e Septiembr e Octu br e 

Cissus 4 . 6 so . 1 4.5 45.7 

Dahlia 4 . 1 22 .7 l. 8 9 . 3 

Dios c orea 18 . 1 70 . 1 14 . 0 95. 7 

Mon oc otiled óneas 1 s . 4 52.4 s. 1 22. S 

Di co tiledóneas 0 . 08 5.8 2 . 3 1 . 9 
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Figura 6. 11 . PPNA (kJ m-2 año-1) de cada componente del estrato 
herbáceo de la vegetación en siti os planos y abruptos de la 
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m·2 año- 1), lo cual significa que se produce entre 5.3 y 7.9 ton ha·1 

año"1 (Fig. 6.12, y para valores en biomasa ver el Apéndice 1, Tabla 
Al. 7). 

En los sitios planos el estrato que más contribuyó a la PPNA 
es el herbáceo (55.3 y 52.6% en 1990 y 1991, respectivamente), 
seguido por el estrato arbustivo (28.0 y 30.9%). Los árboles (9.5 
y 8.6%) y perennes< 30 cm (7.2 y 7.9%) fueron menos importantes. 
En cambio, en los sitios abruptos las plantas herbáceas, los 
arbustos y los árboles contribuyeron más o menos con la misma 
cantidad de energía a la PPNA (30.3 a 36.8%), siendo las plantas 
perennes < 30 cm las que tuvieron una contribución menor en estos 
sitios (3.1 y 3.8%, en 1990 y 1991, respectivamente; Fig. 6.12). La 
fracción que contribuyó más . a la PPNA, después de la de plantas 
herbáceas, fue la de los tallos y retoños foliares de los arbustos 
en los sitios planos, mientras que en los abruptos contribuyeron 
los tallos y retoños de árboles y arbustos por igual (Fig. 6.12). 
Se encontró una PPNA ligeramente mayor en los sitios planos (16.5 % 
más en promedio) respecto a los abruptos y una PPNA ligeramente 
mayor en 1991 (15.0% más en promedio) que en 1990. 

A pesar de las diferencias en la PPNA entre años, ambos años 
de estudio resultaron ser muy semejantes en relación a su 
precipitación y temperatura (Fig . 6.13). De abril de 1990 a marzo 
de 1991, la precipitación acumulada fue de 838.0 mm y la 
temperatura media mensual fue de 16.4ºC; y de abril de 1991 a marzo 
de 1992 los registros fueron de 870.7 mm y 16.l º C, respectivamente. 
Considerando sólo la temporada de crecimiento de las plantas 
herbáceas (i.e. el peridodo de lluvias en que hay reclutamiento y/ o 
crecimiento; abril a octubre), los registros fueron, en 1990: 823 . 2 
mm y 17.4ºC, y en 1991: 802 . 5 mm y 17.5 º C. 

6.3.12. Aporte relativo de cada especie a la PPNA. Las especies que 
aportaron más a la PPNA en los sitios planos fueron: Muhlenbergia, 
Verbesina, Dahlia, .!!.... cordata, Echeveria y Manfreda, a las cuales 
corresponde en conjunto el 68.9% de la PPNA en 1990, y el 73.6% en 
1991 (Tabla 6.13; ver contribución en términos de biomasa en el 
Apéndice 1, Tabla Al.8). En los sitios abruptos las especies que 
aportaron más a la PPNA fueron.!!.... cordata, Verbesina, Muhlenbergia, 
Dodonaea, .!!.... parviflora, Eysenhardtia, Eupatorium, Senecio y 
Dahlia, las cua les en conjunto aportaron el 73.0% de la PPNA en 
1990, y el 70.4 % en 1991 (Tabla 6 . 13). 

Promediand o los años y ponderando la distribución relativa de 
sitios planos y abruptos (planos: 59.7 %, abruptos: 40.3 %; ver 
sección 3.3), s e encontró que las especies más importantes por su 
aporte a la PPNA del ecosistema son, en orden decreciente: 
Verbesina (16 . 3 %), Muhlenbergia (15.4%), Buddleia cordata (11.3%), 
Dahlia (9.2%), Echeveria (5.4%), y Manfreda (5.0%), que juntas 
aportan el 62.6 % de la PPNA promedio del Pedregal, calculada en 
11885 kJ m· 2 año· 1 (635.7 g m· año- 1) (Tablas 6.14 y Al.9) . Tales 
porcentajes de contribuc i ón para las especies, sin incluir las 
cosechas de herbáceas, representan, sin embargo, un valor en cierta 
forma subestimado, ya que no incluye el aporte a la PPNA de las 
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Tabla 6.13. Contribución relativa a la PPNA (kJ m- 2 año-l) de la 
comunidad vege tal de la Reserva del Pedregal de San Angel de las 
principales especies de la comunidad en cada tipo de sitios y para 
1990 y 1991. Una especie se consideró importante si aportó >S.0% a 
la PPNA en cualquier año, dentro de un tipo de sitios. 

Espe c i e 

SITIOS PLANOS 

Muhlenbergia robusta 

Verbesina virgata 

Dahlia coccinea 

Buddleia cordata 

Echeveria gibbiflora 

Manfreda brachystachya 

SITIOS ABRUPTOS 

Buddleia cordata 

Verbesina virgata 

Muhlenbergia robusta 

Dodonaea viscosa 

Eysenhardtia polystachya 

Buddleia parviflora 

Eupatorium petiolare 

Senecio praecox 

Dahlia coccinea 

1990 

2816 

1885 

1028 

983 

840 

651 

1650 

1220 

980 

742 

671 

634 

520 

449 

374 

23.6 

15. 8 

8.6 

8.3 

7. 1 

5.5 

16. 6 

12. 3 

9.9 

7.5 

6.8 

6.4 

5.2 

4.5 

3.8 

1991 

21 95 

2615 

1884 

946 

1092 

1032 

2174 

1707 

671 

528 

470 

490 

892 

597 

744 

16.6 

19. 7 

14. 2 

7. 1 

8.2 

7.8 

18.5 

14.5 

5.7 

4.5 

4.0 

4.2 

7 .6 

5. 1 

6.3 



Tabla 6.14. PPNA (kJ m- 2 año-1) de la comunidad vegetal de l a Reserva 
del Pedregal de San Angel y aportaci ón relativa de cada especie y 
componente de la vegetación, promediando los datos de ambos años de 
estudio y ponderando la proporción de sitios planos y abruptos 
(planos: 59.7%, abruptos: 40.3%). 

Especie/Componente 

ESPECIE 

Verbesina virgata 

Muhlenbergia robusta 

Buddleia cordata 

Dahlia coccinea 

Echeveria gibbiflora 

Manfreda brachystachya 

Senecio praecox 

Cissus sicyoides 

Buddleia parviflora 

Eupatorium petiolare 

Eysehhardtia polystachya 

Dodonaea viscosa 

Stevia salicifolia 

Dioscorea galeottiana 

Opuntia tomentosa 

Montanoa tomentosa 

Baccharis ramulosa 

Brickellia veronicaefolia 

COMPONENTEª 

Otras dicotiledóneas 

Helechos 

Otros Pastos 

Otras monocotiledóneas 

TOTALb 

1933 

1838 

1346 

1095 

647 

590 

582 

457 

378 

320 

294 

287 

165 

122 

92 

77 

73 

65 

PPNA 

639 

273 

227 

169 

11885 

16. 3 

15.4 

11. 3 

9.2 

5.4 

5.0 

4.9 

3.8 

3.2 

2.7 

2.5 

2.4 

l. 4 

l. o 
0.8 

0.6 

0.6 

0 . 5 

5.4 

2.3 

l. 9 

l. 4 

100 

ªDescripción de tallada en Tabla 6.1. 
blncluye todas las especies restantes, no contenidas en esta Tabla. 
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plántulas, las cuales formaron parte de la biomasa de plantas 
cosechadas. Las dicotiledóneas herbáceas, por ejemplo, aportaron el 
5.3%, y las monocotiledóneas, el 1.4% de la PPNA (Tabla 6.14). 

Los tallos de las plantas perennes aportaron 2615 kJ m· 2 año· 1 

{139.9 g m·2 año-1), valor que representa el 22.0% de la PPNA, de los 
cuales 793.5 kJ m· 2 año· 1 {40.9 g m·2 año-1 ) representa la producción 
de tallos y ramas por los árboles, en tanto que los retoños 
foliares de las plantas perennes (árboles + arbustos + perennes < 
30 cm) aportaron 3475 kJ m- 2 año· 1 (175 g m·2 año- 1), que representa 
el 29.2 % de la PPNA (Tablas 6.15 y Al.10). Las partes 
reproductivas de estas plantas aportaron sólo el 3.3% de la PPNA. 

El estrato que aportó más a la PPNA es el estrato herbáceo con 
el 45.4%. Le siguió el estrato arbustivo con el 31.3%. Los árboles 
y las plantas perennes < 30 cm aportaron el 17.8 y el 5.5% de la 
PPNA, respectivamente (Tabla 6.15). 

6.4. DISCUSION 

fi.4.1. Bondad de los métodos de estimación de la PPNA. En este 
trabajo se intentó cubrir la mayoría de formas de vida de la 
Reserva del Pedregal para tener el presupuesto completo de energía 
fijada por la vegetación. Por esta razón se aplicaron técnicas 
diferentes para estimar la PPNA, las cuales tienen algunas 
cualidades y limitaciones que requieren ser analizadas. 

6.4.1.1. La aplicación de métodos mixtos para el cálculo de la 
PPNA. En este trabajo se aplicaron diversos métodos encaminados a 
explorar el aporte a la PPNA de diferentes componentes y estratos 
de la vegetación. La aplicación de ecuaciones basadas en el 
análisis dimensional de las plantas perennes para el cálculo de los 
incrementos de biomasa en términos de tallos y ramas es más o menos 
generalizada (Woodwell y Whittaker, 1968; Whittaker y Marks, 1975; 
Golley, 1979; Catchpole y Wheeler, 1992; Martínez-Yrízar et al., 
1992), al igual que la aplicación del método de cosecha sucesivas 
para el cálculo de la PPNA de herbáceas y pastizales {Woodwell y 
Whittaker, 1968; Singh et al., 1975; Whittaker y Marks, 1975; 
Martínez-Yrízar, 1988). En este trabajo se abordó la medición del 
aporte de las partes reproductivas mediante el conteo de éstas por 
cada especie de plantas y la estimación de su peso promedio. La 
medición del aporte de las hojas mediante el conteo de retoños, la 
medición de su elongación en un período de tiempo, y la traducción 
de esta elongac ión en términos de biomasa evita la medición de 
caída de hojarasca para estimar el aporte de estos dos componentes 
de la vegetación y es más exacta. Las mediciones de caída de 
hojarasca, como no toman en cuenta todo el material que se produce 
en un año, requieren de la aplicación de términos de corrección 
(Murphy, 1977; Jordan y Murphy, 1978). 

6.4.1.2. Control de las pérdidas de biomasa por herbívoros. Con los 
métodos de medición de la PPNA aplicados a las plantas con tejidos 
aéreos perennes y a las plantas con tejidos aéreos efímeros se 
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Tabla 6.15. Aportación relativa de cada estra to de la vegetación a 
la PPNA de la comunidad de la Reserva del Pedregal de San Angel, 
promediando los datos de ambos años de estudio y ponderando Ja 
proporción de sitios planos y abruptos (planos: 59 . 7%, abruptos: 
40.3%) . 

Organos/Estrato 

ORGANOS DE LAS PLANTAS 
PERENNES 

Tallos 

Retoños Foliares 

Partes Reprodu c tivas 

ESTRATa3 

HERBACEAS 

ARBUSTOS 

ARBOLES 

PERENNES < 30 cm 

TOTAL 

PPNA 

2615 22.0 

3475 29.2 

395 3.3 

5400 45.4 

3715 31. 3 

2121 17. 8 

649 5.5 

11885 100 

ªDescripción detallada en secciones 5.2.1 y 6.2.l . 

qg 



buscó, mediante dos mecanismos, controlar la pérdida de biomasa por 
herbívoros en el período de medición. 

El método utilizado para determinar la PPNA en las plantas 
perennes hace innecesaria una corrección por pérdidas ocasionadas 
por herbívoros, debido a que su cálculo se basa en el análisis del 
crecimiento de tallos, de la elongación de los retoños y de la 
producción de partes reproductivas, parámetros que se apoyan en 
modelos elaborados a partir de la cosecha de partes sanas y sin 
daño aparente ocasionado por herbívoros. Así, por ejemplo, para 
estimar la producción de un retoño (en hojas principalmente), lo 
que se toma en cuenta es la elongación promedio de éste, sin 
importar que sus hojas presenten daño, pues el modelo que predice 
la biomasa producida por la elongación se basó en el análisis de 
retoños sin daño aparente ocasionado por herbívoros, patógenos u 
otros agentes físicos. De este modo, al aplicar el modelo, se 
reconstruye la parte removida por herbívoros. 

En las plantas herbáceas se aplicaron dos insecticidas de 
diferente acción, los cuales, en este caso, además de proteger a 
las plantas del ataque de insectos, redujeron aparentemente el daño 
ocasionado por mamíferos. Es posible que el penetrante y 
desagradable olor de los insecticidas haya reducido la 
apetecibilidad de las plantas asperjadas. Debido a la ausencia de 
daño ocasionado por insectos y vertebrados en las plantas 
asperjadas, se consideró que la pérdida por herbívoros fue nula. 
Sin embargo, es necesario cuantificar hasta qué punto los químicos 
que contienen los insecticidas y el agua en que se diluyó ésta no 
tuvieron un efecto sobre el crecimiento de las plantas en este 
estrato. 

6.4.1.3. Mortalidad y descomposición temprana de tejidos en plantas 
herbáceas. Existe en la literatura una gran discusión acerca de las 
limitaciones de los métodos de cosechas sucesivas que no toman en 
cuenta la muerte y descomposición de la materia que ocurre en una 
estación de crecimiento (Wiegert y Evans, 1964; Lomnicki et al., 
1968; Bradbury y Hofstra, 1976; Cox y Waithaka, 1989). El análisis 
de la fenología de la vegetación y de la mortalidad detectada en el 
Pedregal en 1991 sugiere que probablemente éste no sea un problema 
grave para algunos componentes de la vegetación. Suponiendo que 
también en 1990 las plantas experimentaron el mismo patrón de 
mortalidad de tejidos que en 1991 (Tabla 6 .1'2.), entonces las 
estimaciones de la PPNA en Cissus, Dioscorea (excepto en sitios 
abruptos en 1990) y las monocotiledóneas no fueron afectadas debido 
a que sus valores máximos de biornasa ocurrieron de uno a dos meses 
antes de que oc urriera la mayor tasa de mortalidad de tejidos. 
Posiblemente la mortalidad de tejidos tampoco afectó 
significativamente la estimación de biornasa de Dahlia y Manfreda, 
que son especies que retienen sus tejidos muertos en pie durante 
meses, y aún en la temporada seca, tal como ocurrió con algunas 
monocotiledóneas corno Commelina spp. y Zephyranthes spp. Tal vez la 
mortalidad sí afectó las estimaciones de la producción de Dioscorea 
en los sitios abruptos durante 1990, pues su pico de biomasa 
ocurrió hasta noviembre. También pudo haber afectado la estimación 
de la productividad de dicotiledóneas, las cuales, aunque sufren 
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bajas tasas de mortalidad de tejidos (ver Tabla 6.12), muchas de 
sus especies sufren abscisión conforme disminuye la precipitación 
(obs. pers.). Su pico de biomasa se registró generalmente entre 
octubre y noviembre (Figs. 6.7 y 6.8) debido a la emergencia tardía 
de especies como Tagetes spp. A causa de que no se conocen con 
certeza las diferencias de mortalidad entre años y a que los datos 
de mortalidad de 1991 no indican la pérdida· de biomasa, tales 
medidas no pudieron ser utilizadas para corregir los datos de 1990. 

El problema más serio posiblemente sea la mortalidad no 
cuantificada de las hojas de Muhlenbergia, una especie muy 
importante del Pedregal, la cual aporta el 15% de la PPNA. Algunos 
trabajos sobre pastizales sugieren que al no tomar en cuenta la 
mortalidad de los pastos, la PPNA real de éstos puede ser 
subestimada entre un 49% y un 84% (Bradbury y Hofstra, 1976; 
Martínez-Yrízar, 1988). Desde esta perspectiva, aunque se sumen los 
incrementos positivos para el cálculo de la PPNA, el valor de la 
aportación de Muhlenbergia fue subestimado, considerando además que 
los pastos pueden seguir creciendo durante la temporada de secas 
(Cox y Waithaka, 1989). Es posible, sin embargo, que dada la 
fenología de esta especie y lo restringido de la temporada de 
lluvias, esta subestimación no sea muy grande. 

6.4.1.4. Categorías de plantas no incluidas. En este trabajo no se 
calculó la aportación de musgos a la PPNA, suponiendo que ésta no 
es significativa. Por otro lado, el crecimiento en grosor de los 
tallos de Cissus con más de un año de edad no fue evaluado. Sin 
embargo, dado el aporte que tiene esta especie en zarcillos, tallos 
de menos de 1 año, hojas y frutos, que en conjunto no rebasa el 
3.7% de la PPNA total, es muy probable que la aportación de los 
tallos > 1 año no afecte la PPNA estimada, si bien, se reconoce el 
que su aporte a la PPNA está subestimado en este trabajo. Otras 
enredaderas perennes también estuvieron presentes en el muestreo de 
plantas herbáceas como Cynanchum kunthii Standley (Asclepiadaceae) 
e Ipomoea sp. (Convolvulaceae). Ambas especies no experimentaron 
crecimiento detectable durante la temporada de lluvias y como con 
el método de estimación de incrementos positivos no se detectó 
producción alguna, ambas especies fueron excluidas del análisis. 

6. 4. 1. 5. Tamaño de muestra. Las oscilaciones temporales de la 
biomasa en las categorías mixtas de plantas herbáceas pueden 
atribuirse a las diferencias de fenología de cada especie de la 
comunidad, tal como se ha observado en otros sistemas (Singh y 
Yadava, 1974; Al-Muftí et al., 1977). Las oscilaciones temporales 
de la biomasa en las categorías monoespecíficas pueden atribuirse 
a la mortalidad de partes vegetales ocurrida entre las cosechas 
mensuales, no registradas con el método utilizado, pero sustituidas 
por un crecimiento vegetal posterior. No se puede descartar 
totalmente un problema de muestreo dada la heterogeneidad de la 
distribución horizontal de la roca y el suelo y el tamaño de 
muestra (N=15). 

Debido al esfuerzo requerido para la estimación de la PPNA, se 
muestrearon sólo de 10 a 15 sitios por estrato y por tipo de sitio, 
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lo cual determinó que sólo una fracción de las especies del 
Pedregal estuvieran representadas. No obstante, es muy probable que 
las especies no registradas en el muestreo tengan una aportación 
modesta a la PPNA. Algunas especies no registradas en el muestreo 
dignas de nombrarse son el árbol Schinus molle L. (Anarcadiaceae), 
y Agave spp. (Arnaryllidaceae). Futuros muestreos permitirán definir 
la aportación de estas especies. 

6.4.1.6. Efecto de la humedad sobre el área basal de los tallos. 
Una lirnitante delosdatos de productividad es que se basan en el 
cálculo de la diferencia en las mediciones del área basal de los 
tallos. Las diferencias podrían ser ocasionadas por contenidos 
diferentes de agua en el ambiente. La temporada de enaro a abril de 
1990 fue más seca que la de enero a abril de 1992, la cual fue 
inesperadamente húmeda, con bajos pero constantes niveles de 
precipitación mensual (Fig. 6.13). Esto pudo haber favorecido el 
incremento del área basal de los tallos, tanto por efecto del 
crecimiento corno por absorción de humedad. Desafortunadamente, con 
el método empleado no se puede conocer la influencia exacta de este 
factor. 

6. 4. 2. El contenido calórico como constante ecológica. Varios 
estudios han puesto en evidencia que el contenido energético de los 
seres vivos varía estacionalmente (Golley, 1961; Hughes, 1971; 
Larcher y Thornaser-Thin, 1988; Diarnantoglou et al., 1989; 
Sundriyal, 1992) , de un año a otro en respuesta al ambiente 
(Malone, 1968), entre tipos de plantas y entre partes de las mismas 
(Aznar, 1993), y entre individuos (Golley, 1961). En este trabajo 
se tornó en cuenta la variación entre especies, entre partes de las 
plantas y entre componentes de éstas. Así, por ejemplo, existen 
valores de bajo contenido energético en los tallos de Opuntia 
(11.145 kJ/g), hasta los de alto contenido de energía corno en las 
inflorescencias de Loeselia (23. 429 kJ/g). Por otro lado, los 
tallos de los árboles de diferente "edad" (estimada por el tamaño) 
presentan variaciones significativas en cuanto al contenido 
calórico, así corno entre los tallos leñosos y los no leñosos de las 
plantas perennes. 

En este trabajo se estableció corno suposición que los 
contenidos calóricos de las plantas no variaron entre años dado su 
parecido en cuanto a condiciones de precipitación y temperatura 
(Fig. 6.13). Paine (1971) sugiere que para obtener "constantes" 
calóricas, ésto se haga con base en individuos representativos. En 
tanto que Malone ( 1968) sugiere que los valores promedio deben 
utilizarse bajo condiciones ambientales similares. En el presente 
estudio se obtuvieron las muestras destinadas a quemarse en la 
bomba calorimétrica a través de la molienda mixta de los materiales 
organices provenientes de (i) tres individuos seleccionados 
aleatoriamente, en el caso de los tallos, (ii) los retoños, flores 
y frutos colectados de más de 10 individuos localizados en 
diferentes sitios del Pedregal, y (iii) las plantas herbáceas 
cosechadas a todo lo largo de la temporada de crecimiento. 
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6.4.3. La PPNA del Pedregal de San Angel. La PPN (i.e. PPNA+PPNB) 
en términos de biomasa varía considerablemente de un ecosistema a 
otro. Los valores registrados para los bosques espinosos y los 
matorrales varían entre 250 y 1200 g m- 2 año- 1 (promedio: 700), ~ 
para los desiertos y matorrales semidesérticos, entre 10 y 250 g m­
año-1 (promedio: 90) (Whittaker, 1975), en tanto que para los 
pastizales templados el intervalo va de 100· a 1500 g m- 2 año- 1 
(promedio: 600), y para los chaparrales de 250 a 1500 g m- 2 año-1 

(promedio: 800; Lieth, 1975a). La PPNA del Pedregal estimada en 
este trabajo fue en promedio de 636 g m- 2 año-1, con un intervalo de 
valores de 517 a 718 g m- 2 año- 1. Estos valores son similares al 
promedio de la PPN para bosques espinosos y matorrales (Whittaker, 
1975), y a la PPNA del chaparral de Ceanothus megacarpus (Aerts y 
Berendse, 1989; Tabla 6.16). Por este motivo se puede considerar al 
Pedregal de San Angel como un ecosistema muy productivo. Tal nivel 
alto de productividad puede ser favorecido por el clima templado y 
por los niveles relativamente altos de precipitación. Esta alta 
productividad contrasta con el reducido desarrollo y la pobreza de 
N y P de los suelos del Pedregal, mencionada por Rzedowski (1954). 
Tales datos motivan a hacer estudios detallados de la distribución 
y dinámica de los nutrientes en la Reserva. Asimismo, se requieren 
hacer nuevos estudios para verificar la riqueza nutricional del 
suelo con métodos químicos más modernos. Soberón et al. ( 1991), 
usando regresiones empíricas basadas en la relación directa 
existente entre evapotranspiración y PPNA (Webb et al. , 198 3) , 
calcularon una PPNA 6.6 veces más pequeña, es decir, de 96 ± 18 
d. e. g m-2 año- 1. Esta subestimación tan considerable puede deberse 
a que las regresiones empíricas están calculadas con datos de 
ecosistemas de los Estados Unidos, donde prevalecen características 
muy diferentes a las del Pedregal, a que el dato de evaporación en 
que se fundamentó el cálculo es un valor muy inferior a la 
evapotranspiración real del Pedregal, ya que no toma en cuenta el 
aporte de evaporación de las plantas, o a ambas cosas. Wigandia 
urens, por ejemplo, se caracteriza por presentar tasas de 
transpiración excesivamente altas (Pérez-Estrada, 1993). 

Queda aún la pregunta de cuánto aportan las estructuras 
subterráneas a la PPN en este ecosistema. La determinación de este 
parámetro en el Pedregal puede ser más difícil de obtener que en 
otros sistemas dado su sustrato accidentado y rocoso, donde se 
incrustan las raíces. Los estudios en los que se calcula la PPNB 
(PPN subterránea) suponen que la relación de productividad entre 
las partes subterráneas y aéreas es igual a la proporción de 
biomasa que tengan ambos componentes (Whittaker, 1962; Whittaker y 
Marks, 1975). Esto no toma en cuenta que las partes subterráneas 
pueden sufrir pérdida de tricomas radiculares, pelos absorbentes, 
cutícula, e inclusive raíces completas. Asimismo, no toman en 
cuenta la producción de exudados de las raíces ni el consumo de 
raíces por rizófagos (Singh y Yadava, 1974; Whittaker y Marks, 
1975) . Conociendo la relación raíz/tallo en las plantas estudiadas 
por Whittaker y Niering (1975), ellos calcularon que la PPNB de las 
comunidades de matorral de las montañas Santa Catalina en Arizona 
variaba entre el 52 y el 89% de la PPNA (promedio: 69%, N=5). Sin 
embargo, se sabe que esta razón raíz/tallo varía aún para una misma 
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Tabla 6.16. Valores de PPNA (g m- : año- 1) en diferentes ec osistema s 
desérticos y de mat orrales . Los datos e stán ordenados d e manera 
decreciente. 

Lugar Vegetac ión P~NA _ 
(g m año 1) 

Referencia 

California Chaparral 850 Schlesinger y Gill (1980) 

Mundo Desiertos 2.6-816 Hadley y Szarek (1981) 

Pedregal, D.F. Matorral xe~ófilo 517-718 Este estudio 

California Chaparral 671 Mooney et al. ( 1977) 

Holanda Matorral de Erica 375-376 Aerts y Berendse (1989) 

Chil e Chaparral 253 Mooney et al. (1977) 

Arizona Matorrales 92-186 Whittaker y Niering 
( 1975) 
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especie bajo diferentes condiciones de humedad del suelo (Bray, 
1963; Struik, 1965; Struik y Bray, 1970). Tomándolo 
precautoriamente, por lo antes expuesto, y suponiendo que el 
cociente raíz/tallo es de 0.69, el Pedregal presentaría una PPN de 
20 .1 MJ m- 2 año- 1 o 1074 g m- 2 año- 1 , valor que estaría en el límite 
superior de la PPN registrada para las comunidades arbustivas y los 
chaparrales (Lieth, 1975a; Whittaker, 1975). 

6.4.4. Variación espacial de la PPNA. La variación topográfica del 
Pedregal, tal como fue discutido en la sección 5.4.4, afecta: (i) 
la tasa de acumulación de suelo, (ii) el desarrollo diferencial de 
especies arbóreas, (iii) el microclima de cada tipo de sitio, y 
(iv) la estructura de la vegetación en cada tipo de sitio. Esta 
diferenciación espacial de las características del Pedregal 
originada pcr la variación topográfica afecta ligeramente la PPNA 
total en cada tipo de sitio. Los sitios planos presentaron una PPNA 
20% mayor que los abruptos en 1990, y un 13 % más alta en 1991. No 
obstante, el efecto más profundo de la variación topográfica ocurre 
sobre los patrones espaciales de PPNA de la Reserva. Según los 
datos obtenidos, la PPNA de árboles fue en promedio 3.8 mayor en 
los sitios abruptos que en los planos (Tabla 6.9). Esta dominancia 
de especies arbóreas reduce recursos tales como luz, agua, 
nutrientes y espacio para las plantas de los estratos más bajos y 
puede ser la causa principal de que se presente una reducción en el 
aporte a la PPNA de las plantas del estrato herbáceo (cerca de la 
mitad) y de las plantas perennes < 30 cm (cerca de la quinta parte) 
en los sitios abruptos con respecto a los planos (Fig. 6.12). Sin 
embargo, el estrato arbustivo no es afectado en su PPNA por esta 
variación espacial. Como el estrato herbáceo fue el de mayor aporte 
a la PPNA (Tabla 6.15), los sitios planos son más productivos que 
los abruptos. 

Otras diferencias espaciales importantes en los patrones de 
producción aérea son: (i) la mayor abundancia (y mayor aporte a la 
PPNA) de las plantas de Echeveria menores de 30 cm en los sitios 
planos, (ii) la preferencia de Eupatorium, Opuntia y Brickellia por 
los sitios abruptos, que provoca que estas especies tengan una 
importancia relativa, por su aporte a la PPNA en los sitios 
abruptos de la que carecen en los sitios planos, (iii) la mayor 
PPNA total que presentó Verbesina en los sitios planos, lo cual 
sugiere un mejor desempeño de esta especie en este tipo de sitio. 
Las causas de la distribución diferencial de estas especies no son 
conocidas y van más allá de los objetivos de este trabajo, pero 
éstas deben de estar relacionadas con las diferencias 
microambientales que presentan los dos tipos de sitio estudiados. 

6. 4. 5. Variación temporal de la PPNA. Al comparar dos años de 
crecimiento de plantas distribuidas en los mismos sitios, y bajo 
condiciones ambientales parecidas (Fig. 6.13), se encontró que la 
PPNA de 1991 fue ligeramente mayor que la de 1990: un 11.3% mayor 
en los sitios planos, y un 18.6% mayor en los sitios abruptos. Este 
resultado puede ser un artificio porque (i) el método de cosechas 
en el estrato herbáceo fue diferente, ya que en 1991, se añadió a 
los datos la cantidad de tejidos muertos antes de la fecha de 
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cosecha, y (ii) la mayor humedad del ambiente en el invierno 1991-
1992 (Fig. 6.1 3 ) pudo haber provocado un incremento en el área 
basal de los tallos de arbustos y árboles no asociado al 
crecimiento. Tal aumento en la productividad se presentó en 
Verbesina, Eupatorium, Opuntia, Senecio y Stevia, dentro del 
estrato arbustivo , así como en Buddleia cordata, Dodonaea y 
Buddleia parviflora en el estrato arbóreo, aunque sólo en Verbesina 
se presentaron diferencias significat i vas entre años. Una manera de 
estimar la influencia del factor (ii), es comparar el cambio anual 
en la producción de retoños foliares y de partes reproductivas de 
Verbesina respecto a su producción de tallos (Tabla 6. 8) . Así, 
mientras la producción de retoños se redujo, y la de las partes 
reproductivas, se incrementó en un 20% de un año a otro, los tallos 
incrementaron su producción en un 116% (Fig. 6.2). Esto sugiere que 
el factor (ii) afectó de manera importante la estimación de la PPNA 
en el período 1991-1992. 

6.4.6. Especies vegetales clave en el funcionamiento del Pedregal. 
La Reserva del Pedregal de San Angel alberga 301 especies de 
plantas fanerógamas (Valiente-Banuet y De Luna, 1990) y 15 especies 
de helechos (Alvarez et al., 1982). De éstas, cuatro especies 
contribuyen con el 52.2% de la PPNA (y posiblemente de la PPN): 
Verbesina virgata, Muhlenbergia robusta, Buddleia cordata y Dahlia 
coccinea (Tabla 6.14). Otras ocho especies contribuyen con un 29.9% 
adicional. Este estudio puso en relieve la importancia relativa de 
las principales especies del Pedregal por su capacidad para fijar 
la energía solar, la cual frecuentemente se intenta estimar 
indirectamente a partir de su apariencia fisonómica, su cobertura, 
su biomasa, su densidad y su frecuencia. Con los resultados de este 
trabajo se tiene idea hacia dónde se invierte la energía fijada 
(Tabla 6.15) y resulta clara la necesidaa de estudiar la ecología 
de las principales especies de plantas del Pedregal, algunas de las 
cuales no han sido siquiera tocadas en sus aspectos ecológicos más 
básicos. Por ejemplo, a pesar de su importancia fisonómica, no hay 
estudios acerca de la ecología básica de Verbesina, 1L_ cordata y M_,_ 
robusta en la Reserva del Pedregal. Es posible que estas especies 
de plantas, junto con Dahlia, tengan un papel central como 
consumidoras de recursos, fuente de alimento para herbívoros y base 
de las cadenas alimenticias del ecosistema del Pedregal. 
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VII. FLUJO DE ENERGIA A TRAVES DE Sphenarium purpuraseens 

7.1. INTRODUCCION 

Los herbívoros interactúan dentro del ecosistema sobre todo 
como consumidores, sirviendo de puente de movimiento para la 
materia y energía fijada por las plantas (i.e. la producción 
primaria neta). Dentro de los ecosistemas terrestres los 
acridoideos (Orthoptera: Acrididae y Tettigonidae) parecen jugar un 
papel muy importante asociado a sus características biológicas y 
ecológicas, que se describen a continuación: (i) están ampliamente 
distribuidos alrededor del mundo en varios tipos de vegetación, 
tales como pastizales, desiertos, pantanos y bosques sucesionales 
(Uvarov, 1966; Smalley, 1960; Odum et al., 1962; Wiegert, 1965; 
Gryllenberg, 1969; Guillon, 1983; Parmenter et al., 1991), (ii) 
pueden ocasionar altos niveles de daño a las plantas (Teal, 1962; 
Uvarov, 1977) , llegando a consumir hasta un 20. 1% de la PPN 
(Smalley, 1960; Kohler et al., 1987), (iii) tanto en ecosistemas 
naturales como en los manejados por el hombre constituyen el grupo 
de insectos más importante en términos de densidad y biomasa 
(Menhinick, 1967; van Hook, 1971; Guillon, 1983; Kaushal y vats, 
1984a; Kaushal y Joshi, 1991; Rios-Casanova, 1993), (iv) durante 
todo su ciclo de vida (excepto en el estado de huevo) se alimentan 
del follaje de las plantas (Delvi y Pandian, 1971), y (v) como 
otros miembros del orden Orthoptera, se caracterizan por su 
capacidad para responder rápidamente a las perturbaciones, debido 
en parte a su al ta vagil idad, su al ta tasa reproductiva y, en 
algunas especies, su corto tiempo generacional (Uvarov, 1966; 
Parmenter et al . , 1991). Se ha sugerido que, en ausencia de grandes 
herbívoros, los acridoideos juegan un importante papel ecológico en 
el flujo de energía y el ciclaje de nutrientes (Parmenter et al., 
1991). 

A pesar de esto, existen pocos estudios detallados de la 
energética de los acridoideos. En 1987 sólo se contaba con 25 
estudios en todo el mundo (Kohler et al., 1987), los cuales son 
pocos si se compara con los trabajos publicados sobre Lepidoptera 
(Slansky y Scriber, 1982). En el mismo sentido, por otra parte, el 
número de estudios detallados de la energética de los insectos es 
extremadamente reducido (Wiegert y Petersen, 1983), si se considera 
el gran número de especies que tiene este grupo (Strong et al., 
1984). Por otro lado, ninguno de los estudios ha abordado un 
análisis de la variación espacial de los patrones de flujo de 
energía, como una medida del funcionamiento diferencial que pueden 
tener los ecosistemas en su interior. 

Los estudios de la energética de las poblaciones de 
acridoideos en comunidades templadas permite determinar el impacto 
real que tienen éstos sobre los productores, así como tener una 
medida de la aportación de energía (por concepto de heces, exuvias 
y cuerpos) a otros compartimentos del ecosistema y de la pérdida de 
energía debida a su metabolismo. 

En este capítulo se presenta un estudio de la ecología 

107 



energética de la población de Sphenarium purpurascens, uno de los 
herbívoros más importantes de la Reserva del Pedregal de San Angel, 
D.F. (México); en su tipo este estudio es el primero en realizarse 
para una comunidad de México. Con este estudio se pretendió: (i) 
conocer el papel que tiene esta población en el funcionamiento del 
ecosistema, (ii) establecer una comparación de los presupuestos 
energéticos y eficiencias ecológicas de uso· de la biomasa y/o 
energía por este chapulín con otros acridoideos estudiados en otros 
ambientes, y ( iii) determinar el efecto de la topografía del 
Pedregal (y las variables asociada a ésta) sobre el patrón espacial 
de flujo de energía. La hipótesis principal supone que la 
distribución espacial de Sphenarium y, por consiguiente, los 
parámetros de flujo de energía a través de éste, son afectados por 
la topografía. 

7.2. MATERIALES Y METODOS 

7.2.1. Densidad de la población. Se determinó la densidad 
poblacional de ~ purpurascens llevando a cabo 28 y 27 muestreos 
semanales de junio a diciembre en 1990 y 1991, respectivamente. Se 
seleccionaron seis sitios contrastantes de 50 x 50 m2 cada uno, 
tres ubicados en sitios planos y tres localizados en sitios 
abruptos. Dentro de ellos se hicieron muestreos semanales de 
chapulines en 10 cuadros de 1 x 1 m2 seleccionados al azar en cada 
sitio, abarcando un total de 60 cuadros (30 por tipo de sitios), 
los cuales fueron diferentes cada semana. En cada muestreo, se 
seguió el siguiente procedimiento: primero se ubicó el cuadro, 
luego se delimitó con una varilla de 1 m y se contó el número de 
chapulines (Num.) dentro de éste. Todos los pasos fueron realizados 
sin perturbar a los chapulines. Por último, se colectó la mayoría 
de los chapulines en el cuadro utilizando una red de golpeo de 28 
cm de diámetro. Los chapulines colectados de cada cuadro fueron 
transportados en bolsas de plástico. El mismo día de colecta se 
sacrificaron con acetato de etilo, y se separaron por estadio y, en 
el caso de los adultos, por sexo. Los cadáveres se pesaron en 
fresco y se secaron a 60 º C hasta obtener un peso constante. Los 
estadios inmaduros se identificaron de acuerdo con las dimensiones 
de su cabeza (Tabla 4.1). 

7.2.2. Biomasa. Para determinar el peso seco de los chapulines de 
cada estadio ninfal y de cada sexo en adultos, se colectaron entre 
28 y 30 individuos de cada estadio ninfal y de cada sexo en 
adultos. Inmediatamente se sacrificaron con cianuro. Cada individuo 
fue pesado en fresco y secado a 60ºC hasta obtener un peso 
constante. Con los datos se realizó un análisis de regresión para 
obtener un modelo que permitiera conocer el peso seco (Ps) a partir 
del peso fresco (Pf) (Zar, 1984). 

La biomasa en fresco por cuadro dividida entre el número de 
insectos colectados permitió conocer el peso fresco promedio por 
individuo (Pf) en cada uno de los 30 cuadros muestreados por tipo 
de sitio en cada fecha de muestreo. La ecuación obtenida permitió 
transformar cada uno de estos valores en peso seco (Ps). El peso 
seco promedio por individuo para cada muestra semanal i (W¡) se 
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calculó corno la media de los promedios por individuo obtenidos en 
cada cuadro donde se registraron chapulines. La biornasa seca (Biom) 
en cualquiera de las 30 muestras semanales por tipo de sitio fue 
calculada con el producto del peso seco promedio por individuo por 
el número de chapulines en cada cuadro (Biom= W; * Num) . 

7.2.3. Productividad secunda·ria. La productividad secundaria total 
incluye tejido en crecimiento (donde se considera el peso de los 
huevos incluido) y los exoesqueletos ninfales producidos en cada 
muda, mediante la ecuación: 

P= Pc+r + Pe (1) 

donde P= productividad secundaria, Pc+r= productividad por 
crecimiento y por producción de huevos, y Pe= productividad por 
producción en exuvias. 

La productividad por crecimiento y por producción de huevos se 
calculó con la siguiente ecuación (Wiegert, 1965): 

Pc+r= B + 2:~=1 ( (N; + N;_ 1)/2 ) (W¡ - W¡_ 1) (2) 

donde N;= número de chapulines por metro cuadrado en la semana i, 
1'; = peso promedio por chapulín en el tiempo i, S= cantidad de 
tejido existente en el tiempo cuando i=l (i.e. biornasa promedio por 
unidad de área al inicio), y n= número de muestreos a partir de la 
aparición del pico de densidad. Se tornó i=l cuando la densidad fue 
máxima para cada año y sitio estudiado. 

Para usar esta relación se supone que N; :S N;_1 y w, <!: lf._1 • 
Estas suposiciones se justifican cuando todos los nacimientos 
ocurren en un tiempo muy corto y las generaciones no se traslapan 
(Wiegert, 1965), tal como es el caso de Sphenarium. Cuando w1 :S w._1 
se consideró una producción de o para esa semana. 

1 

La productividad por exuvias ninfales (P ) fue determinada con 
la ecuación (modificada de Mispagel, 1978): e 

(3) 

donde n= número de muestreos (28 en 1990 y 27 en 1991), Wk= peso 
seco promedio de las exuvias del estadio k, y Nk;= número de 
individuos del estadio k en la semana i. Un valor negativo en la 
producción de exuvias debido a que Nki < Nk(i- 1,, fue tomado como una 
producción de exuvias de O para ese período y para ese estadio. 

7.2.4. Respirometría. El consumo de oxígeno es una medida indirecta 
de la energía requerida para el mantenimiento de un organismo. En 
este estudio se usó un respirórnetro Warburg para medir el oxígeno 
consumido por chapulines recién colectados del campo (ver detalles 
metodológicos en Urnbreit et al., 1964). Se utilizaron matraces de 
20 rnl con un receptáculo donde se vertían 0.2 rnl de KOH al 10%. El 
receptáculo se cubrió con una malla de alambre para que los 
insectos no estuvieran en contacto con la solución alcalina. Corno 
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el consumo de oxígeno depende estrechamente de la temperatura 
ambiental y del estadio de desarrollo de los chapulines (Bailey y 
Riegert, 1973; Mispagel, 1978), las determinaciones de consumo se 
realizaron considerando el efecto de estos dos factores. Se 
hicieron sobre 2 a 10 individuos dependiendo del estadio de 
desarrollo (ver Tabla 7.1). Cada lote de individuos fue sometido 
cuatro veces por 20 rnin en matraces sumergidos-en un baño a 10, 15 
y 25ºC, con descansos intermedios de 15 min. Para cada temperatura, 
estadio y sexo en adultos, se hicieron 10-13 repeticiones. Para 
evaluar el efecto de la temperatura y del estadio (o sexo) sobre el 
consumo de oxígeno, se aplicó un ANDEVA de 2 vías (Zar, 1984). 
Igualmente se calcularon regresiones para estimar las tasas 
respiratorias en función de la temperatura y de los estadios de 
desarrollo presentes en cada fecha de muestreo de chapulines. 

El consumo semanal de oxígeno de los chapulines en el campo se 
estimó en función de las temperaturas que prevalecieron en el campo 
en la semana posterior a la fecha de muestreo de chapulines, 
utilizando como base la temperatura promedio semanal, obtenida de 
los datos del Observatorio Meteorológico del Colegio de Geografía. 

El producto de la biomasa semanal de chapulines y el consumo 
de 0 2 por unidad de peso da una estimación del metabolismo de la 
población total durante cada semana. El consumo de 0 2 anual fue 
calculado corno la suma de las determinaciones semanales. 

Suponiendo un cociente respiratorio de 0.82, resultante del 
metabolismo de aminoácidos (Wiegert, 1964), se utilizó un 
coeficiente oxicalórico de 0.0202 J/µl 02 (Brody, 1945), que denota 
la cantidad de energía calórica liberada al consumir 1 µl de 
oxígeno. 

1.2.s. Egestión. Las tasas de defecación de todos los estadios y de 
los dos sexos en adultos de Sphenarium fueron determinadas en el 
laboratorio usando cámaras de crecimiento ajustadas a las 
siguientes temperaturas: 10, 16, 21 y 27°C. Entre dos y 10 
individuos de cada estadio y de cada sexo en adultos (ver Tabla 
7.1) fueron colocados en cajas de plástico de 11.5 cm de diámetro 
por 7 cm de altura con una cantidad suficiente de hojas de las 
plantas de las siguientes especies: Dahlia coccinea, Buddleia 
cordata, Verbesina virgata, Senecio praecox y Eupatoriurn petiolare. 
Se seleccionaron esas especies por ser muy abundantes en el campo 
y preferidas por los chapulines (Tovar y Mendoza, mans.). Las heces 
excretadas durante 24 h fueron colectadas, secadas a 60 ºe hasta 
obtener el peso constante y pesadas. Se probó el efecto de la 
temperatura y del estadio (o sexo) sobre la tasa relativa de 
defecación (por rng de insectos y por individuo) con un ANDEVA de 2 
vías (Zar, 1984). Se obtuvieron funciones de ajuste para conocer 
las tasas de defación en el campo en función de los estadios 
presentes y de las temperaturas semanales promedio prevalecientes 
posteriores al muestreo de chapulines, con datos obtenidos del 
Observatorio Meteorológico del Colegio de Geografía de la UNAM. 
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Tabla 7.1. Número de individuos utilizados por dispositivo en los 
ensayos de egestión, respiración y desperdicio, según el estadio de 
desarrollo y sexo en adultos de los chapulines. 

No. de individuos por dispositivo 
Estadio/ 

Egestión Respiración ffesperdicio Sexo 

1 o. 10 10 35 

2o. 10 7 30 

3o. 10 s 28 

4o. 5 4 25 

So. 2 2 25 

Machos 2 2 25 

Hembras 2 2 25 
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7.2.6. Biomasa vegetal removida y no consumida. Debido a que el 
impacto de los herbívoros sobre las plantas no es exactamente el 
consumo de biomasa de éstos, sino la biomasa vegetal total removida 
(Petrusewicz y Grodzinski, 1975; Huntly, 1991), se estimó la 
biomasa cortada y no consumida (i.e. desperdicio) mediante 
encierros de animales a densidades conocidas (25 a 35, según su 
estadio; ver Tabla 7 .1) en bolsas de plástico de 40 x 30 cm 
dejándose 48 h en el laboratorio con follaje de cinco especies de 
plantas, ofrecidas en la misma proporción (Verbesina virgata, 
Senecio praecox, Eupatorium petiolare, Dahlia coccinea, y Buddleia 
cordata), que fueron especies muy abundantes y preferidas por este 
chapulín (Tovar y Mendoza, mans.). Se hicieron seis repeticiones de 
este ensayo para cada estadio y para cada sexo. Los restos 
vegetales fueron recogidos, mientras que los chapulines fueron 
sacrificados con acetato de etilo. Los restos vegetales y los 
insectos fueron secados a 65 ºC a peso constante, y pesados. 

Se realizó un ANDEVA de una vía (Zar, 1984) para establecer 
las diferencias en la tasa relativa de desperdicio en función del 
estadio (o sexo). 

Para transformar el peso del material removido y no consumido 
a unidades calóricas, se utilizó el contenido calórico promedio de 
los retoftos de las plantas perennes y de las plantas herbáceas 
comestibles de la comunidad vegetal de la Reserva (19.200 kJ/g; 
Capítulo VI). 

7.2.7. Determinaciones calóricas y flujo de energía. Los contenidos 
calóricos de cadáveres (para cada estadio y sexo en adultos), heces 
y exuvias fueron determinados separadamente con una Bomba 
Calorimétrica Adiabática Parr Mod. 1341 (Parr Inc., 1981; ver 
detalles del método en el Capítulo VI). 

Una vez que se hubo conocido la productividad primaria neta 
aérea (PPNA), la energía del follaje removido y no consumido (W), 
la energía perdida por defecación (F) , la energía perdida por 
respiración (R), y la energía almacenada en productividad 
secundaria (P) , se hizo el cálculo de la energía asimilada (A) y de 
la consumida (C), con las siguientes ecuaciones (Phillipson, 1966; 
Wiegert y Petersen, 1983): 

A P + R, y 
C P + R + F. 

También se calcularon los siguientes cocientes que indican 
medidas de eficiencias ecológicas: P/R (coeficiente de producción), 
P/A (eficiencia neta de crecimiento o de producción), A/C 
(eficiencia de asimilación), P/C (eficiencia ecológica de 
crecimiento o eficiencia bruta de crecimiento o de producción), R/A 
(fracción de pérdida respiratoria), y C/PPNA (eficiencia de 
utilización o de consumo) (Duke y Crossley, 1975; Wiegert y 
Petersen, 1983). 
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Se compararon todos esos parámetros (en kJ m- 2 año- 1), entre los 
años 1990 y 1991 y entre los sitios planos y los abruptos. 

7.3. RESULTADOS Y DISCUSION 

7.3.1. Densidad poblacional. Los cambios semanales de las 
densidades de Sphenarium purpurascens en los dos tipos de sitios y 
en los dos años de estudio se muestran en la Fig. 7. lA. El 
reclutamiento de ninfas se inició a principios de junio, alcanzó un 
pico en julio, y redujo paulatinamente su densidad. Ésta llegó a su 
nivel mínimo a mediados de diciembre, aunque unos cuantos adultos 
sobrevivieron hasta enero del siguiente año. 

Las densidades máximas alcanzadas en ambos años fueron 
similares, 22.0 y 22.8 ind/m', encontrándose, para cada año, que el 
pico de densidad ocurrió a principios de julio en ambos sitios 
(Fig. 7.lA). Sin embargo, fue notable la caída drástica en la 
población de chapulines en 1991 después de alcanzado el pico, hecho 
que no ocurrió en 1990. Esa caída drástica provocó que las\. 
densidades promedio en 1991 fueran más bajas que en 1990, hecho que 
afectó las biomasas (por m'), las cuales se redujeron en un 35% en 
1991. A pesar de que a simple vista ambos años son muy parecidos en 
su precipitación y temperatura promedio anual, en 1991 los meses de 
mayo y junio presentaron mayor precipitación que sus 
correspondientes en 1990 (Fig. 6.13). Se ha sugerido que en veranos 
húmedos, cuando los niveles de insolación son bajos, el desarrollo 
juvenil de los ortópteros es lento (Grant et al., 1993), y que los 
altos niveles de humedad pueden causar mortalidad a las ninfas de 
los primeros estadios de desarrollo, debido a que se favorece el 
ataque por hongos (Parker, 1930 en Rodell, 1977). Pickford (1966) 
encontró una relación directa entre los niveles de precipitación y 
la mortalidad de ninfas jóvenes. Aunados a la humedad, los 
aguaceros pueden causar mortalidad por inundamiento. Es posible que 1 
la alta humedad presente al inicio de la temporada de crecimiento 
de Sphenarium en 1991 pudo haber causado la alta mortalidad 
observada en combinación con las bajas temperaturas promedio 
semanales de 1991, en comparación a las presentes en 1990 (Fig. 
7.2). Parker (1930, en Rodell, 1977) y Putnam (1963) encontraron 
que las bajas temperaturas causan la muerte a ninfas y adultos y 
reducen la tasa de crecimiento de las ninfas de ortopteroides. Al 
parecer, las poblaciones de ortopteroides son controladas por 
factores abióticos primordialmente (Rodell, 1977), tal como ocurre 
en muchos insectos (Varley et al., 1973). Pianka (1970) ha sugerido A 
que los organismos terrestres que viven menos de un año están <') 
gobernados primordialmente por una regulación densoindependiente. 

En general, las densidades no difirieron entre sitios, salvo -"' 
en algunas semanas de muestreo. Fue notorio el reclutamiento de 
nuevos individuos en los sitios abruptos alrededor del 3 de 
septiembre de 1990, cuando alcanzó más o menos abruptamente una 
densidad de 19.2 ± 4.4 ind/m' en contraste con 11.7 ± 2.1 ind/m' 
que mantenían los sitios planos en esa misma fecha. Después de esa 
fecha las densidades en ambos sitios volvieron a ser muy parecidas. 
En 1991 se observó que, sobre todo al principio de la temporada de 

11 3 



(A) 
30 30 

1990 
1991 

SITK>S smos 

"' 

~ 
20 }¿ ...... o. ABRUll'TOS 

20 E _1_ ·"' -e 
L. 

10 ~ 10 ·+ z 
.+ 

. . ·+ 
.... '. . +·+ 

/ + .f 

o o 
6/8 10/9 15/10 19111 10/12 12/6 3/7 718 11/9 16/10 20/1111/12 

4/6 217 

(8) 
800 600 

1990 
+ . 1991 

"' 600 

E 400 --Ol 400 
E . + . 

.l' . '+ + 200 -
· .. +-t 
+ 

200 
+·+ 

o o 
6/8 10/9 15/10 19/11 10/12 12/6 3/7 718 11/9 16/10 20/1111/12 

4/6 217 

(C) 
150 100 

+ 

1990 80 - 1991 
++ ... 

u 100-
e 60 -- .+ 

.+ 
CTI 40 - + 
E 50 - + 

.++ 
20 - + 

o o 
4/6 217 6/8 10/9 15/10 19/11 10/12 12/6 3/7 7/8 11/9 16/10 20/1111/12 

Fecha Fecha 

Figura 7.1. Densidad poblacional (A; No ./m2 ) , biomasa (B; mg/m 2 ) y 
peso promedio de los individuos (C; mg/ind) de Sphenarium 
purpurascens durante las temporadas de crecimiento de 1990 y 
1991, en sitios planos y abruptos de la Reserva del Pedregal 
de San Ange 1. 
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crecimiento (exceptuando el pico), los sitios planos mantienen una 
mayor densidad que los abruptos, aunque a partir del 28 de agosto 
las densidades de sitios planos y abruptos se mantienen similares. 
En ambos años se observa hacia al final de la estación que los 
sitios abruptos presentan mayores densidades. Al parecer, la 
presencia de vegetación herbácea en los sitios planos (cf. Fig. 
6.4) favorece el reclutamiento y el crecirnieRto de chapulines a 
principios .de la temporada de crecimiento; sin embargo, a finales 
de la temporada, cuando la cobertura de este tipo de plantas decae 
debido a la reducción en la precipitación, es en los sitios 
abruptos donde aún se mantiene cierta vegetación herbácea verde y 
niveles más altos de humedad y menor oscilación de temperaturas 
diurnas por efecto de la presencia de la vegetación arbórea. 

Las densidades encontradas para cada estadio y para cada sexo 
en adultos se presentan en el Apéndice 2, Tablas A2.l a A2.4. 

7.3.2. Biomasa. La ecuación que permitió conocer el peso seco (Y) 
a partir del peso fresco (X) de los chapulines fue: Y= 0.2365 X+ 
0.053 (r2= 0.952, N= 207; e.e. ordenada: 0.711, e.e. pendiente: 
0.0037; E<0.001). En la Tabla 7.2 se muestran los pesos promedio de 
los cuerpos y exuvias de cada estadio y sexo de Sphenariurn. Se 
puede observar que, a pesar del dimorfismo sexual en adultos el 
peso seco de machos y hembras fue similar. Asimismo, el peso de 
cuerpos y exuvias se incrementó considerablemente de un estadio a 
otro. Los cuerpos pesaron de 1.7 a 71 mg, y las exuvias de 0.02 a 
3.74 mg de peso seco. 

La biomasa existente por unidad de área se señala en la Fig. 
7.lB. Las biomasas máximas encontradas fueron, para 1990: 732.3 y 
744.6 mg/m', y para 1991: 428.7 y 532.0 mg/m' (en los sitios planos 
y abruptos, respectivamente). En general, se observó que la biomasa 
de chapulines es mayor en los sitios planos a principios de la 
temporada de crecimiento, pero, al final de ésta, son los sitios 
abruptos los que presentaron una mayor biornasa de Sphenarium. El 
pico de biomasa en los sitios planos en 1990 ocurrió un mes antes 
que en los abruptos en ese año, mientras que, en 1991, los picos 
ocurrieron en la misma semana. No hay elementos para explicar las 
drásticas reducciones en biomasa ocurrida en los sitios planos el 
1/10/1990 y en los abruptos el 23/10/1991, fenómenos que 
promovieron la presencia de un doble pico en la biomasa (Fig. 
7.lB). La variación temporal en la presencia de vegetación herbácea 
y en el microclima pueden explicar estos patrones (ver sección 
7.3.2) 

La biomasa promedio de los individuos no varió entre sitios en 
el transcurso de la temporada de crecimiento, aunque se nota un 
peso seco promedio ligeramente mayor de los individuos de los 
sitios planos tanto en 1990 corno en 1991 (Fig. 7.lC). Los 
individuos alcanzaron un peso promedio máximo de 91.4 rng en los 
sitios planos en 1990, 111.7 rng en los sitios abruptos, 98.4 rng en 
los sitios planos en 1991, y 90.9 rng en los sitios abruptos en 
1991; estos valores no concordaron con los datos para adultos de la 
Tabla 7.2. En este punto se tiene que considerar el hecho de que, 

116 



TABLA 7.2. Peso seco de cuerpos de ninfas de cada estadio y de 
adultos de ambos sexos, así como de las exuvias producidas al final 
de cada estadio ninfal de Sphenarium purpurascens. N= tamaño de 
muestra. 

Estadio/Sexo Cuerpos Exuvias 

mg ± e.e. N mg ± e. e. N 

1 o. l. 71 ± o. 10 30 0.021 ± o. 01 10 

2o. S.06 ± 0.28 28 O.S9 ± o.os 13 

3o. 8.80 ± O.S3 30 l. S 1 ± o. 16 7 

4o. 21. S2 ± l. 06 30 2.04 ± 0.32 9 

So. S 1. S8 ± l. 8S 30 3.74 ± o. 21 8 

Machos 70.93 ± S.34 30 

Hembras 69.84 ± 4.04 29 
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a pesar de que los individuos aumentan de tamaño por efecto del 
crecimiento natural (Cueva-Del Castillo, 1994) muestran que el 
tamaño de los adultos que emergen se va reduciendo conforme avanza 
la temporada de reproducción, de modo que la fecha de colecta es 
determinante para encontrar el peso promedio de los individuos 
adultos. 

La variación en biomasa de cada estadio y de cada sexo en los 
adultos, útiles para calcular el gasto respiratorio y producción de 
excretas, se encuentran en el Apéndice 2, Tablas A2.5 a A2.8. 

7.3.3. Productividad Secundaria. El cálculo de la productividad 
secundaria por efecto del c'recimiento y de la producción de huevos 
(P~.), para cada tipo de sitios y para cada año fue calculada con 
la ecuación ( 2) (Wiegert, 1965; ver cálculos en el Apéndice 3, 
Tabla A3.1). Considerando que el contenido energético promedio en 
los cuerpos de Sphenariurn fue de 22. 377 kJ/g (Tabla 7 . 3), esta 
productividad fue transformada a unidades de energía. Así, la 
productividad por crecimiento y huevos fue de 22.17 (991) y 23.90 
kJ m· 2 año" 1 (1068 rng rn· 2 año"1), en 1990 y de 14.85 (664) y 12.74 kJ 
rn· 2 año" 1 (569 rng rn· 2 año" 1), en 1991 en los sitios planos y abruptos, 
respectivamente. 

Según se muestra en la Tabla 7.3, el contenido calórico de los 
cuerpos de Sphenariurn varió de 21.313 a 23.818 kJ/g. Las hembras 
adultas fueron las que presentaron el mayor contenido energético, 
lo cual puede estar asociado a un mayor contenido de grasas 
(Golley, 1961). Sin embargo, para fines prácticos se usó el valor 
promedio de 22.377 kJ/g, muy cercano al registrado corno promedio 
para artrópodos por Curnrnins y Wuycheck (1971), que es de 22.140 
kJ/g. En una revisión hecha por Kohler et gl. (1987) se registran 
datos que están dentro del intervalo que va de 20.31 (en ninfas del 
primer estadio de Encoptolophus sordidus; Bailey y Riegert, 1973) 
a 27.2 (en ninfas de estadios finales de Melanoplus bivittatus; 
Bailey y Mukerji, 1977). Los datos de la Tabla 7.3 muestran que las 
ninfas del último estadio ninfal y los adultos presentan mayor 
contenido energético que las ninfas más jóvenes, lo cual parece ser 
una tendencia que se observa en varios acridoideos según la 
revisión hecha por Kohler et al. (1987: 116). 

En cuanto a la producción de exuvias, usando la ecuación (3) 
(Mispagel, 1978) , ésta fue de 61 y 64 rng rn· 2 año" 1 en 1990, y de 56 
y 70 mg m·2 año· 1 , en 1991, en los sitios planos y abruptos, 
respectivamente. 

El contenido energético de las exuvias de Sphenariurn 
purpurascens, el cual no fue calculado separadamente para cada 
estadio y sexo, fue en promedio 26.016 kJ/g (Tabla 7.3), valor que 
es más alto que el registrado para Chorthippus bigutulus + 
Gornphocerus rufus (23.49; Kohler et al. 1987), Myrmeleotettix 
rnaculatus (20.9; Gueguen y Delaunay, 1980), Encoptolophus sordidus 
(22.52; Bailey y Riegert, 1973), Schistocerca gregaria (23.27; 
Carefoot, 1977), y Chortippus parallelus (20.00; Gryllenberg, 
1969). 
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TABLA 7.3. Contenido energético de materiales asociados con el 
flujo de energía de ~ purpuras ce ns en sus difer e nt es estadios y 
sexos de adultos. N denota el tamaño de muestra . 

Cuerpos 

Promedio 

Heces 

Exuvias 

Plantasª 

Estadio/ 
Sexo 

Primero 

Segundo 

Tercero 

Cuarto 

Quinto 

Hembras 

Machos 

Todos 

Todos 

kJ/g ± E.E 

22.030 ± 0.126 

22.021 ± 0.227 

21.313 ± 0.442 

21.751 ± 0.107 

22.795 ± 0.392 

23.818 ± 0.012 

22.910 ± 0.145 

22.377 ± 0.320 

1 7. 305 ± o. 151 

26.016 ± 1.072 

19.200 ± 

N 

2 

2 

3 

2 

3 

2 

2 

7 

2 

2 

ªcontenido energético promedio de retoños de plantas perennes de la 
Reserva del Pedregal de San Angel (Cap. VI). 



Transformando los datos de producción en peso seco de exuvias 
a unidades de energía, se obtuvo una producción de 1.58 y 1.66 kJ 
m-2 año- 1 en 1990, y l. 44 y l. 82 kJ m-2 año- 1 en 1991, en sitios 
planos y abruptos, respectivamente. Esto permitió calcular la 
productividad secundaria total, la cual fue de 23.75 y 25.57 kJ m-2 

año- 1 en 1990, y de 16.29 y 14.56 kJ m- 2 año -1 en 1991, en sitios 
planos y abruptos, respectivamente, lo cual señaló evidentemente 
una diferencia entre años y una gran similitud entre sitios. 

7.3.4. Respirometría. Las tasas de consumo de oxígeno de Sphenarium 
purpurascens se muestran en la Tabla 7 . 4. Las ninfas de primer 
estadio consumieron de 1.7 a 3.4 µl 02/h, mientras que las hembras 
consumieron de 54.1 a 173.6 µl 02/h, entre los 10 y los 25 ·c. Sin 
embargo, se observó que las tasas respiratorias relativas (i.e. en 
términos de µl o2 g- 1 h- 1) decrecieron conforme avanzó la edad de los 
chapulines, lo cual se ha observado en otras especies de 
acridoideos (Bailey y Mukerji, 1977; Mispagel, 1978). Asimismo, es 
evidente que las tasas respiratorias aumentan conforme aumenta la 
temperatura ambiental, lo cual se ha visto en acridoideos (Smalley, 
1960; Wiegert, 1965; Gryllenberg, 1969; van Hook, 1971; Bailey y 
Riegert, 1973; Bailey y Mukerji, 1977; Duke y Crossley, 1975; 
Mispagel, 1978), y en otros insectos (Turner, 1983). se encontró 
que efectivamente hubo un efecto significativo de la temperatura, 
del estadio (o sexo) y de la interacción temperatura x estadio 
sobre las tasas relativas de respiración (ANDEVA de 2 vías; 
temperatura: E= 227.2, gl=6,301, f<0.001; estadio: E= 25.77, 
gl=6,301, f<0.001; interacción: E= 1.850, gl=18,301, E= 0.02) y 
sobre las tasas respiratorias por individuo (ANDEVA de 2 vías; 
temperatura: E= 115.5, gl= 3,301, f<0.001; estadio: E= 322.2, gl= 
6,301, f<0.001; interacción:~= 19.93, gl= 18,301, f<0.001). 

Los análisis de regresión de consumo de oxígeno por gramo de 
peso seco y por individuo por hora para cada estado del ciclo de 
vida mostraron una alta correlación positiva con la temperatura en 
el intervalo de 10 a 25ºC (f<0.001; ~=0.678-0.944; Tabla 7.5). Las 
pendientes que comparan el oxígeno consumido en función de la 
temperatura variaron entre 0.021 y 0.038, las cuales manifestaron 
un incremento conforme avanzó el estado de desarrollo, exceptuando 
a los adultos. Tal relación fue encontrada para Bootettix punctatus 
(Mispagel, 1978), aunque en este estudio los adultos mantuvieron 
mayores pendientes que las ninfas. 

Al llevar a cabo los análisis de regresión de la tasa 
respiratoria en función del peso seco de los chapulines en el 
intervalo de temperaturas de 10 a 25'C, se obtuvieron valores en 
las pendientes que variaron de 0.818 a 0.901 (Tabla 7.6). Los 
valores más bajos se encontraron a los 10 y 15ºC. Para Bootettix 
punctatus, Mispagel (1978), encontró pendientes de 0.58 y 0.73, a 
10 y 20ºC, respectivamente. 

Utilizando las ecuaciones de las tasas de consumo de oxígeno 
en µl o

2 
mg- 1 h- 1 (Tabla 7. 5), se calculó el consumo de oxígeno de 

cada estadio y sexo en adultos en cada semana de muestreo en 
función de las temperaturas semanales (Fig. 7.2). Al tranformar las 
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TABLA 7.4. Consumo de oxigeno (µl) de Sphenarium purpurascens por 
gramo de peso seco por hora y por individuo por hora para cada 
estadio ninfa! y para cada sexo en adultos en función de la 
temperatura. Datos promedio ± e.e. N= tamaño de muestra. 

Est./ Temperatura ( º C) 
Sexo N 

10 lS 20 2S 

µl º2 g-l h-1 

lo. 9-12 764 ± 78 1133 ± 102 1S21 ± 103 1719 ± 1 71 

2o. 12 800 ± 70 93S ± S2 1234 ± 92 1766 ± 93 

3o. 12 611 ± 49 666 ± 49 1303 ± 80 1910 ± 74 

4o. 10 442 ± 36 612 ± 30 1030 ± 64 1S24 ± 33 

So. 13 462 ± 4S S36 ± 2S 10S8 ± 72 1442 ± 96 
d' 12 417 ± 42 S04 ± 28 1010 ± S7 1192 ± 92 
!;> 12 420 ± 30 S83 ± so 926 ± S2 130S ± 9S 

µl º2 por individuo por h 

lo. 9-12 l. 7 ± 0.2 2.3 ± 0.2 3. 1 ± 0.2 3.4 ± 0.3 

2o. 12 3.4 ± 0 .3 4.0 ± 0.2 S.2 ± 0.4 7.6 ± 0.4 

3o. 12 6.7 ± 0.6 7. 1 ± o.s 14. 2 ± l. 1 20.6 ± l. 1 

4o. 10 8.6 ± 0.9 11. 4 ± 0.8 19. 7 ± l. 6 29. 1 ± l. 1 

So. 13 20.4 ± 2. 1 24.9 ± 2.9 46.7 ± 2.0 64.3 ± 3.9 

cf' 12 41. s ± 3.S S0.2 ± 2.6 1o1 . s ± 6.7 11 7. 7 ± 7.4 

9 12 54. 1 ± 4.0 76. 1 ± 6.4 123.4 ± 8.3 173.6 ± 14.4 
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TABLA 7.5. Análisis de regresión de las tasas d e consumo de oxigeno 
de Sphenarium purpuras c ens por gramo d e peso sec o y por individuo 
por hora para cada estadio ninfal y para cada sexo en adultos en 
función de la temperatura ( º C) con una transformación logarítmica 
decimal en la variable dependiente. Para t odos los c aso s la 
regresión fué significativa a ~<0.001. 

Estadio/Sexo 

lo. 

2o. 

3o. 

4o. 

So. 
d' 

9 

Ecuación N 

µl o
2 

g-l h-l (R) y temperatura (T) 

log R 

log R 
l og R 
log R 

log R 
log R 
log R 

0.023T+2.667 

0.024T+2.64S 

0.036T+2 . 3Sl 

0.037T+2.2SO 

0.037T+2.224 

0.034T+2.244 

0.034T+2.262 

4S 

48 

48 

40 

S2 

48 

48 

0.681 

0.762 

0 . 865 

0.944 

0 . 803 

0.835 

0.850 

µl o2 por individuo por h (R) y temperatura (T) 

lo. 

2o. 

3o. 

4o. 

So. 
e!' 

~ 

log R 0.021T+0.017 

log R 0.024T+0.2S7 

log R = 0.037T+0.379 

log R 0.038T+O.Sl8 

log R 0.038T+0.864 

log R 0.034T+l.243 

log R 0.034T+l.370 

1 ?2 

4S 

48 

48 

40 

52 

48 

48 

0.678 

o. 778 

0.821 

0 . 900 

0.804 

0.843 

0.858 

37.3 

70.6 

13 6 .6 

311. 8 

91. 1 

106.2 

120. 1 

36.8 

70.6 

94.9 

162.4 

91. 6 

113. 4 

128.4 



TABLA 7.6. Análisis de regresión del efecto del peso seco de un 

individuo de Sphenarium purpurascens (W, mg) sobre la tasa de 
consumo de oxígeno (R, µl o2 h-l individuo-!) de 10 a 25ºC con una 

transformación log-log. N= tamaño de muestra. Todas las regresiones 
fueron significativas a f<0.001. 

Temperatura Ecuación N .r. E 
( º C) 

10 R o. 866WÜ· 827 80 0.962 964 

15 R 1. 129WO.SlS 83 0.972 1396 

20 R 1. 513w0·897 83 0.984 2615 

25 R 2. ooowO· 901 83 0.983 2330 
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lecturas de consumo de oxígeno se obtuvieron los siguientes gastos 
energéticos anuales por concepto de res¡iración: 16.49 y 16.07 kJ 
m- 2 año- 1 en 1990, y 9.62 y 8.67 k.J m- año- 1 en 1991, en sitios 
planos y abruptos, respectivamente. Se observó que las diferencias 
en la biomasa de chapulines entre los dos años provocó menores 
valores de gasto respiratorio en 1991. 

Al analizar las temperaturas promedio semanales prevalecientes 
en la Reserva del Pedregal durante la temporada de crecimiento de 
Sphenarium purpurascens (Fig. 7. 2), se encontró que en los dos 
años, conforme avanzó la temporada de crecimiento, las temperaturas 
semanales fueron haciéndose más frías, encontrándose un intervalo 
de variación de los 10 a los 20 º C. Asimismo, se observó que varias 
semanas de 1990 fueron más cálidas que sus correspondientes en 
1991, lo cual tuvo que haber afectado la tasa respiratoria y de 
defecación de los chapulines. 

7.3.5. Eqestión. Para el intervalo de temperaturas de 10 a 27ºC, 
hubo un efecto significativo de la temperatura, estadio de 
desarrollo e interacción temperatura x estadio sobre tasa de 
producción de heces por mg de peso seco por hora (ANDEVA de 2 vías; 
temperatura: r= 104.5, gl= 1,222, E<0.001; estadio: r= 5.66, gl= 
6,175, E<0.001; interacción: r= 1.921, gl= 18,175, E<0.02), y por 
individuo por día (ANDEVA de 2 vías; temperatura: f= 75.12, gl= 
3,175, E<0.001; estadio: E= 66.06, gl= 6,175, E<0.001; interacción: 
E= 15.35, gl= 18,175, .E<0.001). Las ninfas de primer estadio 
produjeron 0.07-0.35 mg de heces por día (37-142 ¡..¡g de heces por mg 
por día), mientras que las hembras produjeron 3.22-29.41 mg de 
heces por día (43-353 ¡..¡g de heces por mg por día) en el intervalo 
de temperaturas de 10 a 27 ·e (Tabla 7.7). La cantidad de heces 
producidas por mg fue mayor en las hembras y no guardaron un patrón 
claro en función del estadio, aunque existe cierta variación entre 
un estadio y otro. Tanto la producción de heces por gramo como por 
individuo por día para cada estadio de desarrollo estuvieron 
correlacionadas directamente con la temperatura en el intervalo 10-
27 'C (.E<0.001; ~= 0.701-0.917; Tabla 7.8). 

Los resultados del análisis de regresión del efecto del peso 
seco de los chapulines con la tasa de producción de excretas en el 
intervalo de temperaturas de 10 a 27 º C mostraron valores de las 
pendientes que fluctuaron entre l. 054 y 1.170 (Tabla 7. 9) . La 
pendiente con el valor más bajo se encontró en las medidas a lOºC. 

Utilizando las ecuaciones de tasas de defecación (¡..¡g heces mg-1 

día- 1) en función de la temperatura y del estadio (Tabla 7.8), de 
acuerdo con la biomasa de chapulines presente en cada muestra 
semanal (Apéndice 2, Tablas A2. 5 a A2. 8) y a las temperaturas 
prevalecientes (Fig. 7. 2), se obtuvo una producción anual de 
excretas de 3425 y 3471 mg m-2 en 1990, y 2023 y 1867 mg m-2 en 1991, 
para sitios planos y abruptos, respectivamente. 

El contenido energético de una mezcla de excretas de 
individuos de varios estadios de Sphenarium purpurascens 
recolectados en el campo durante toda una temporada de crecimiento 

1 2 4 



TABLA 7.7. Pr oducción de exc retas de Sphenarium purpurasc ens en µg 
por mg po r día y en mg por i ndiv i du o por día (pesos secos) para 
cada estadi o ninf al y para cada sexo en adultos en función de la 
temperatura. Datos promedio ± e.e. N= 6. salvo que se indique l o 
contrario (entre paréntesis). 

Est./ Temperatura ( º C) 
Sexo 

10 16 21 27 

µg heces mg- l dí a-1 

lo. 37 ± 3 52 ± 4 71 ± 12 142 ± 17 (18) 

2o. 34 ± 4 81 ± 20 102 ± 12 242 ± 15 (18) 

Jo. 25 ± 4 108 ± 20 138 ± 9 236 ± 17 (1 s) 
4o. 30 ± 8 78 ± 10 130 ± 30 192 ± 36 (7) 

So. 36 ± 7 72 ± s 128 ± 34 184 ± 23 (7) 

a 44 ± 9 72 ± 10 127 ± 19 248 ± 30 

9 43 ± s 1 1 1 ± 14 156 ± 11 353 ± 46 

mg heces por individuo por día 

lo. 0.07 ± O.O! o. 13 ± O.O! 0.23 ± 0.04 0.35 ± 0.04 (18) 

2o. o. 1 o ± O.O! o.so ± o. 14 0.62 ± o. 1 o l. 06 ± 0.06 (18) 

Jo. 0.21 ± 0.04 l. 1 s ± 0.20 l. 41 ± 0.06 l. 57 ± o. 1 s ( 1 s) 
4o. 0.36 ± o. 1 o l. 96 ± 0.29 3.37 ± 0.78 3 . 80 ± 0.64 (7) 

So. l. 80 ± 0.53 3. 1 7 ± 0 . 06 5.97 ± 1 . 71 9 . 96 ± l. 56 (7) 

<:! 2.84 ± 0.60 4. 18 ± 0.44 8.38 ± l. 68 19.84 ± 2.67 

<;;¡ 3.22 ± 0.67 8.26 ± l. 83 10.54 ± l. 02 29 . 41 ± 4.48 
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TABLA 7.8. Análisis de regres1on de las tasas de producción de 
heces (mg) de Sphenarium purpurascens por mg y por individuo por 
día (pesos secos) para cada estadio ninfal y para cada sexo en 
adultos en función de la temperatura ( º C) con una transformación 
logarítmica decimal en la variable dependiente. Para todos los 
casos la regresión fu é significativa a f<0.001. 

Estadio/Sexo Ecuación N !: 

mg heces mg-l dia-l (F) y temperatura (T) 

lo. log F 0.033T-l.81S 36 0.707 

2o. log F O.OSOT-2.003 36 0.893 

3o. 

4o. 

So. 

d' 

9 

log F 
log F 
log F 
log F 

log F 

O.OS6T-2.111 

O.OS3T-2.136 

0.042T-1.88S 

0.0481-1.918 

O.OS2T+2.262 

33 

2S 

2S 

24 

24 

0.842 

0.701 

o. 77S 

0.848 

0.917 

34.0 

133. 7 

7S.3 

22.2 

34.S 

S6.2 

116. 9 

mg heces por individuo por día (R) y temperatura (T) 

lo. 

2o. 

3o. 

4o. 

So. 

d' 

~ 

log F 

log F 

log F 

log F 
log F 
log F 
log F 

0.038T-1.S33 

O.OS6T-l.470 

0.047T-l.01S 

0.064T-l.OS3 

0.04ST-0.249 

O.OS3T-0.196 

O.OSST-0.073 

126 

36 

36 

33 

2S 

2S 

24 

24 

o. 727 

0.880 

0.734 

0.731 

0.734 

0.849 

0.868 

38.2 

11 7. 2 

36.3 

26.3 

26.9 

S6.9 

67.2 



TABLA 7.9. Análisis de regresión del efecto del peso seco de un 
individuo de Sphenarium purpurascens (W, mg) sobre la tasa de 
producción de heces (F, mg de peso seco de hec·es día·! individuo-!) 

de 10 a 27ºC con una transformación log-log. N= tamaño de muestra. 
Todas las regresiones fueron significativas a f<0 .001 . 

Temperatura Ecuación N .r_ E 
<ºe) 

10 F O. 026W!.OS4 42 0.904 178.6 

16 F o. os2w1. 124 42 0.946 339.6 

21 F O. 065W1.t 7o 42 o. 924 233.8 

27 F o.1sowL 118 77 0.951 710.2 
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fue de 17. 305 kJ/g (Tabla 7. 3). Este valor es muy cercano al 
registrado para las heces de Chortippus parallelus (17.405 kJ/g; 
Gryllenberg, 1969) y de Encoptolophus sordidus (17.087 KJ/g; Bailey 
y Riegert, 1973). Kohler et al. (1987), en una revisión de 
literatura, encontraron valores que van de 16. 6 (en heces de 
Gomphocerus rufus) a 20.3 kJ/g (en heces de Aulacobothrus 
strictus). Las heces siempre presentan contenidos energéticos 
menores que los valores encontrados para el cuerpo de acridoideos 
(Kohler et al., 1987), lo cual coincide con lo observado en 
Sphenarium purpurascens (Tabla 7.3). Esto puede ser ocasionado por 
la absorción de sustancias con alto valor energético del alimento 
que consumen los chapulines. 

Transformando los valores de la producción anual de heces a 
unidades energéticas se tiene que, en 1990, se pr·odujeron 59. 27 X 
60.08 kJ m· 2 año- 1 , y en 1991 se produjeron 35.02 y 32.31 kJ m- 2 año­
por concepto de heces fecales en sitios planos y abruptos, 
respectivamente) . 

7.3.6. Biomasa vegetal removida y no consumida. La biomasa vegetal 
removida y no consumida por los chapulines, referida en este 
trabajo como desperdicio, aumentó significativamente conforme se 
incrementó el tamaño de los chapulines (i.e. el estadio de 
desarrollo) (Tabla 7.10), y varió de 0.037 mg/dia, en individuos 
del primer estadio ninfal, hasta 3.231 mg/día, en las hembras 
(ANDEVA de una vía; r= 14.22, gl= 6,35, ~<0.001). Sin embargo, la 
tasa relativa de desperdicio de masa vegetal (mg por mg por dia) no 
difirió significativamente entre estadios <r= 1. 796, gl= 6, 35, 
~>0.05; Tabla 7.10), lo que implicó que la tasa de desperdicio por 
parte los chapulines era aproximadamente la misma si se tratara de 
1 g de chapulines de primer estadio o de 1 g de chapulines adultos. 
La tasa de desperdicio promedio fue de 0.022 (± 0.002) mg de masa 
vegetal no usada por mg de chapulín por dia (n=42), 
independientemente de su estadio de desarrollo. La función que 
ajustó mejor el efecto del peso de los chapulines (X, en mg) a la 
tasa individual de desperdicio (Y, en mg por individuo por dia), 
fue: 

log10 Y= 1.035±0.080 log10 X - 1.812±0.113 
cr= 165.6, 91= 6,35, ~<0.001; ~2= 0.805). 

Considerando un contenido calórico promedio de 19.20 kJ/g para 
las hojas de las que se alimenta Sphenarium y la biomasa semanal de 
chapulines (Fig. 7.1; Tabla A3.1), se calculó que esta población de 
acrídidos des¡erdició 19.30 y 21.18 kJ m·2 año· 1 en 1990, y 13.10 y 
12. 45 kJ m· año· 1 en 1991, en sitios planos y abruptos, 
respectivamente. 

Las actividades de forrajeo de Sphenarium provocan que parte 
de la masa vegetal removida no sea consumida por él, sino que 
desperdicia parte de los tejidos enviándolos al suelo. En este 
trabajo se calculó la tasa de desperdicio a temperatura ambiente y 
con hojas de cinco especies de plantas consideradas como preferidas 
por Sphenarium, lo cual limita la exactitud cálculo del parámetro, 
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TABLA 7.10. Tasa de caída de biomasa vegetal cortada y no consumida 
(mg de peso seco) por Sphenarium purpurascens por individuo y por 
mg de peso se co de chapulín por día en ninfas de cada estadio y en 
adultos d e ambos sexos. N= tamaño de muestra. Valores promedio ± 
e .e. 

Estadio/Sexo mg individuo-{ día-l 

lo. 

2o. 

3o. 

4o. 

So. 

ai 

~ 
GLOBAL 

0.037 ± 0.008 

0.133 ± 0.044 

0.222 ± 0.080 

0.271 ± 0.081 

0.383 ± 0.089 

3.262 ± 0.565 

3.231 ± 0.863 

129 

0 . 019 ± 0.006 

0.027 ± 0.006 

0.023 ± 0.007 

0.018 ± 0.006 

0.012 ± 0.002 

0.031 ± 0.006 

0.022 ± 0.005 

0.022 ± 0.002 

N 

6 

6 

6 

6 

6 

6 

6 

42 



ya que esta tasa de desperdicio puede depender de la morfología de 
la planta, corno ha sugerido Gandar (1982). Asimismo, considerando 
el efecto que tiene la temperatura sobre las tasas de defecación y 
respiración, sería lógico suponer que este parámetro afecta también 
la tasa de desperdicio, ya que, al parecer, la temperatura modifica 
la actividad de los chapulines. Sin embargo, en este estudio se 
hizo la suposición de que las tasas de desperdicio encontradas son 
un indicador de lo que puede estar sucediendo en el campo. 
Andrzejewska et al. (1967) suponen que los acrídidos pueden 
destruir 4.8 veces más biornasa que la que consumen, por lo cual se 
ha utilizado esta supuesta constante para sus estimaciones 
(Matsumoto, 1971; Bailey y Riegert, 1973; Kohler et al., 1987). Más 
recientemente, Rodell (1977) encontró que la biornasa vegetal 
d~sperdiciada por lo~ ~crídidos varía entre el 1 y el 6900% ~el~"¡---) 
biornasa consumida (t1p1camente entre 50 y 250%), lo cual refleJa la ~ 

gran variabilidad entre las especies de ortópteros respecto a este 
factor. En este trabajo se encontró que Sphenariurn desperdicia 
entre el 20 y el 22% de la biornasa consumida, lo cual parece 
reducido respecto al desperdicio que tienen otros ortópteros. Sin 
embargo, es posible que Sphenariurn, corno otros ortópteros, al 
alimentarse de pastos, tienden a consumir la parte tierna de la 
base de las hojas, desperdiciando la gran mayoría de las láminas de 
cada hoja atacada (Matsurnoto, 1971; R. Dirzo, corn. pers.). Esto 
puede ser difícil de estimar en el campo y ser, sin embargo, un 
factor de subestimación importante. 

Esta biornasa desperdiciada por los insectos herbívoros 
ocasiona una verdadera lluvia verde (Risley y Crossley, 1988), que 
puede conducir a un ciclaje de nutrientes más acelerado en las ) 
zonas sometidas a forrajeo. El análisis del contenido de minerales 
en esta lluvia verde confirmaría la magnitud del efecto de los 
ortópteros sobre esta vía de circulación de nutrientes en el 
ecosistema. 

) 

7.3.7. Flujo de energía. Los parámetros del flujo de energía de 
Sphenariurn en dos tipos de sitios y en los dos años de estudio 
están resumidos en la Tabla 7 .11. Esta población de acrídidos 
asimiló 40.24 y 41.64 kJ rn· 2 año· 1 en 1990, y 25.92 y 23.23 kJ m· 2 

año· 1 en 1991, en sitios planos y abruptos, respectivamente. 
Asimismo, en 1990 consumieron 99. 51-101. 72 kJ m· 2 año· 1 y en 1991 
55.53-60.93 kJ rn· 2 año· 1 • Sin embargo, el total de energía removida 
de las plantas fue de 119.44 y 122.898 kJ m· 2 año" 1 en 1990, y 74.04 
y 67. 98 kJ kJ rn· 2 año" 1 en 1991, en sitios planos y abruptos, 
respectivamente. Los parámetros del flujo de energía, como se 
observa, no variaron entre sitios, pero sí entre años, siendo 
menores los de 1991. 

En general, las Últimas etapas de desarrollo del insecto 
(ninfas de quinto estadio y adultos) contribuyeron más a la 
producción de exuvias y a la pérdida de energía por respiración y 
producción de heces (Tabla 7.12). 

El patrón temporal de flujo de energía varió entre sitios 
(Fig. 7.3), ya que en los sitos planos los mayores niveles de daño 
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Tabla 7.1 1. Presupuestos energéticos anuales para la población d e 
Sphenarium purpurascens del Pedregal de San Angel en dos tipos d e 
sitio s, pl anos (PLA) y abruptos (ABR) en 1990 y 1991. 

Parámetro 

Productividad (P) 

cre c imiento + 
huevos (Pc+r) 

Total 
(P= Pc+r+Pe) 

Respiración (R) 

Ege stión (F) 

Asimilación 
(A= P+R) 

Consumo (C= A+F) 

Desperdi c io (W) 

Remo c ión total 
(= C+W) 

Un idades 
1990 

PLA 

990 

22.2 

61 

l. 6 

1052 

23.8 

816 

16.5 

34 25 

59.3 

40.2 

99.5 

1040 

19.9 

ABR 

1068 

23.9 

64 

l. 7 

1132 

25 .6 

796 

16. 1 

3472 

60. l 

41. 6 

1o1. 7 

1103 

21. 2 

119.4 122.9 

131 

PLA 

664 

14. 8 

56 

1 . 4 

719 

16. 3 

476 

9.6 

2024 

35.0 

25.9 

60.9 

682 

13. 1 

74.0 

1991 

ABR 

569 

12 .7 

70 

l. 8 

639 

14. 6 

429 

8.7 

1867 

32.3 

23 .2 

55.5 

648 

12 . 4 

68.0 



Tabl a 7 . 12. Ap ortación d e cada es t a dio y d e cada se xo e n 
adult o s de Sphenarium purpuras c ens a l a pr odu cc i ón d e ex uvia s, 
al gasto en respira c i ón , y a la produ cc i ón d e he ce s (en kJ po r 
m2 por a ño y%) e n do s tipos d e s it io s , en 1990 y 1991. 

Est . / Prod. exuvi a s 
Sex o 

kJ /m 2 % 

Re spiraci ón 

kJ /m 2 

Aport ac i ón He ce s 

% kJ / m2 % 
------------------------------------------------------------

Sitios pl a nos - 1990 
1 0.04 2 .S 0 . 46 2.8 0. 80 1 . 3 
2 0 . 09 S.7 0.91 s.s 2 . 04 3 . 4 
3 0 . 22 13 . 9 3.6S 22. 1 9.8S 16 . 6 
4 0 . 34 2 1. s l. so 9 . 1 4. 12 7 . 0 
s 0 . 89 56 .3 2 . 74 16.6 9 .2 6 lS.6 

Ma c ho s 3. 7 1 22.S 18 . 91 31. 9 
Hembras 3.S2 21 . 3 14 .2 9 24. 1 
To t al 1. S8 100 16.49 100 S9 . 27 100 
------------------------------------------------------------

Siti os abr uptos - 1990 
1 o . os 3 .0 o . 7 1 4 . 4 1 . 2S 2. 1 
2 o. 1 7 1o .2 0 .84 5.2 l. 90 3 . 2 
3 0 . 23 13. 9 l. 41 8 . 8 3. 79 6 . 3 
4 0 . 29 17. S l. S2 9 . S 4 . 16 6.9 
s 0 .93 S6 . 0 2. 11 1 3 . 1 7 . 11 11. 8 

Machos 4. 14 2S . 8 20.47 34. 1 
Hemb r as S.34 33 . 2 21. 41 3S .6 
Tota l l. 66 100 16 . 07 100 60.08 10 0 
------------------------------------------------------------

Siti o s planos - 1991 
1 0 .0 6 4.2 0.42 4.4 o. 72 2 . 1 
2 o . 14 9.7 0.49 s . 1 1. 06 3 . 0 
3 0 . 24 16. 7 0 .7 4 7. 7 l. 99 S .7 
4 0.46 3 1 . 9 0. 94 9.8 2.S5 7.3 
s O.S S 38 . 2 2. 0S 21. 3 6 . 84 19. s 

Mac hos 2 . 46 2S.6 11 . 84 33.8 
Hembras 2 . S4 26.4 10.02 28.6 
Total 1 . 44 100 9.62 100 35.02 100 
------------------------------------------------------------

Si tios abr upto s - 1991 
1 0 .04 2.2 0 . 36 4.2 0 . 62 1 . 9 
2 0 . 08 4.4 0 . 33 3 . 8 0.72 2.2 
3 0. 24 13. 2 O.SS 6 . 3 1 . 47 4 . S 
4 0.22 1 2 . 1 0 . 70 8. 1 l. 87 5 . 8 
s 1. 24 68 . 1 l. 40 16 . 1 4 . 67 14 . S 

Ma c ho s 2.S 9 29.9 12 . 28 38.0 
Hembra s 2 . 7S 31 . 7 10.68 33 . 1 
Tot al 1 . 82 100 8.67 100 32 . 31 100 
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Figura 7.3. Variación estacional en el patrón del flujo de energía 
a través de Sphenarium ourpurascens en sitios planos y 
abruptos de la Reserva del pedregal de San Angel durante 19 90 
y 199 1. Ver símbolos en la Tabla 7.11. 
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y consumo a las plantas se presentan en septiembre y octubre en 
ambos años de estudio, en tanto que los mayores niveles de daño y 
consumo de tejidos vegetales en los sitios abruptos ocurrió en 
octubre y noviembre en los dos años. La mayoria de la biomasa 
cortada por Sphenarium fue devuelta al sistema en forma de heces 
fecales. 

La productividad secundaria de Sphenarium purpurascens se 
encuentra entre los valores más altos registrados para acridoideos 
hasta la fecha (Tabla 7.13). Su productividad secundaria máxima de 
26 kJ m·Z año" 1 que presentó en los sitios abruptos en 1990, es más 
alta que la que presentan otros acridoideos en el mundo. Sin 
embargo, el valor más alto de productividad secundaria registrado 
es el de Melanoplus sanquinipes en los pastizales de Tennesse en 
1968-1969 (van Hook, 1971) la cual alcanzó los 110 kJ m·Z año· 1 • El 
consumo que mantuvo Sphenarium también fue alto (56-102 kJ m·Z año- 1) 
comparado con el que se ha registrado para los demás acridoideos. 

La variación espacial de la Reserva no afectó el presupuesto 
anual de energia de la población de Sphenarium purpurascens (Tabla 
7.11). Sin embargo, se encontraron diferencias espaciales en el 
patrón mensual de flujo de energia (Fig. 7.3). Al final de la 
estación de crecimiento, cuando en los sitios planos la vegetación 
herbácea decae (Figs. 6. 4 a 6 .10), la densidad de chapulines 
también decrece en estos sitios (Fig. 7.lA). No es posible 
determinar si la disminución se debió a mortalidad o a emigración 
hacia los sitios abruptos, los cuales mantienen una mayor densidad 
de chapulines. Esto puede provocar un patrón de consumo diferencial 
temporal dentro de un año entre sitios (Fig. 7.3), pues en los 
sitios planos el mayor consumo y remoción de tejidos se concentra 
en septiembre y octubre, decreciendo en noviembre, en tanto que, en 
los sitios abruptos el consumo y remoción de tejidos se concentra 
en los meses de octubre y noviembre, con un decaimiento drástico en 
diciembre debido a la mortalidad de adultos. Sin embargo, tal 
patrón no afecta el resultado final del flujo de energia. 

Por otro lado, es sorprendente la variación en el flujo 
energético entre años. En términos de remoción total, ésta se 
redujo al 38% en los sitios planos y al 45% en los abruptos en 
1991, respecto a los valores obtenidos en 1990. Este fenómeno es 
ocasionado por las diferencias contrastantes en la densidad de 
chapulines relacionada con diferencias ambientales existentes entre 
los dos años (Figs. 6.13 y 7.2), lo cual ha sido discutido en la 
sección 7. 3. l. 

7.3.8. Eficiencias ecológicas. La población de Sphenarium 
purpurascens de la Reserva del Pedregal de San Angel presentó las 
siguientes eficiencias ecológicas en el periodo de estudio (ver 
Fig. 1.2 para facilitar la lectura): P/R= 144-168%, P/A= 59-63%, 
A/C= 40-42%, P/C= 24-26%, y R/A= 37-41% (Tabla 7.14). Comparando 
estos datos con los citados en la literatura (Tabla 7 .15) se 
observa que, mientras la eficiencia de asimilación (A/C) se 
encuentra dentro y cerca del valor máximo del intervalo de valores 
publicados (20-58%), Sphenarium presenta altas eficiencias de 
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TABLA 7.13. Comparación de varios estudios de energética de 
Orthoptera enlistados en orden decreciente de productividad 
secundaria. C= ingestión o consumo, P= productividad secundaria, R= 
respiración, F= excreción, A= asimilación, ND= no hay datos 
diponibles. Valores en kJ m- 2 año-1 • Tabla modificada de Duke y 
Crossley (1975) y Mispagel (1978) . 

Taxa 

Melanoplus sanguinipes 

Acrididae 

Orchelimum fidic inium 

Orthoptera 

Chortippus parallelus 

Sphenarium purourascens 

Acridoideaª 

Orthoptera 

Orthoptera 

Acridoidea 

Conocephalus fasciatu s 

Melanoplus bivittatus 

Encoptolophus ~ 

Melanoplus femurrub rum 

Chorthipous parallelus 

Acridoideab 

Gomphocerus rufus 

Orthoptera 

Chortippus parallelus< 

Trimerotropis ~ 

Bootettix punctatus 

e 
ND 

924-
1120 

448 

ND 

133-
192 

56-
102 

151 

113-
127 

18-87 

254 

ND 
49-59 

43 - 60 

54-55 

58 

11-20 

36 

ND 
7.25 

6.64 

0.21-
1.68 

p 

110 

51-104 

45 

17- 42 

17- 26 

l5-26 

19 

9-11 

3-11 

10 

10 

7-10 

6-7 

6-8 

3 

2-3 

2 

2.00 

1.16 

0.39 

0.02-
0.11 

R 

106 

ND 

78 

90-226 

21-36 

9-16 

36 

ND 

3-13 

47 

15 

13-14 

7 

12-13 

17 

3-5 

8 

3.87 

1.10 

0.92 

0.03-
0.23 

ªEn un campo de alfalfa. 
bEn un campo de pastoreo abandonado por .32 años. 

F 

ND 
ND 

325 

ND 

92-138 

32-60 

96 

ND 

12-65 

197 

ND 
29-36 

30-46 

34-39 

38 

7-13 

26 

ND 
4.99 

5.31 

0.16-
1.35 

A 

216 

ND 

123 

107-
268 

38-62 

23-42 

55 

ND 

6-24 

57 

25 

20-24 

13-14 

18-21 

20 

4-7 

10 

5.86 

2.26 

1.33 

0.05-
0.33 

Referencia 

van Hook (1971) 

Kaushal y Vats 
(1984) 

Smalley (1960) 

Qdum et al. 
(1962) 

Gryllenberg 
(1969) 

Este estudio 

Wiegert ( 1965) 

Kaushal y Joshi 
(1991) 

Riegert y Varley 
(1973) 

Gandar ( 1982) 

van Hook (1971) 

Bailey y Mukerji 
(1977) 

Bailey y Riegert 
(1973) 

Bailey y Mukerji 
(1977) 

Koller et al 
(1987) 

Wiegert (1965) 

Koller et al. 
(1987) 

Menhinick ( 1967) 

Qasrawi (1966) 

Duke y Crossley 
(1975) 

Mispagel (1978) 

<calculado a partir de los datos de resp iracion y productividad reportados en Humphreys (1979) y la 
eficiencia P/ C reportada en Kohler et al. (1987). 
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Tabla 7.14. Eficiencias ecológicas (%) de la población de 
Sphenarium purpurascens del Pedregal de San Angel en dos tipos de 
sitios (planos y abruptos) en 1990 y 1991. Abreviaturas como en la 
Tabla 7.13. 

1990 1991 
Eficiencia 

Planos Abruptos Planos Abruptos 

P/R 144 159 163 168 

P/A 59 61 63 63 

A/C 40 41 42 42 

P/C 24 25 27 26 

R/A 41 39 37 37 
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TABLA 7.15. Comparación de las eficiencias ecológicas (%) de varios 
estudios de energética de Orthoptera enlistados en orden 
decreciente de productividad secundaria. C= ingestión o consumo, P= 
productividad secundaria, R= respiración, F= excreción, A= 
asimilación, ND= no hay datos. 

Taxa 

Melanoplus sanguinipes 

Acrididae 

Orchelimum fidicinium 

Orthoptera 

Chortippus parallelus 

Sphenarium purourascens 

Acridoideaª 

Orthoptera 

Orthoptera 

Acridoidea 

Conocephalus fasciatus 

Melanoplus bivittatus 

Encoptolophus sordidus 

Melanoplus femurrubrum 

Chorthippus parallelus 

Acridoideab 

Gomphocerus rufus 

Orthoptera 

Chortippus parallelusc 

Trimerotropis saxatilis 

Bootettix punctatus 

ªEn un campo de alfalfa. 

P/R 

104 

ND 

58 

19 

70-82 

144-169 

52 

ND 

64-96 

22 

67 

57-67 

92-98 

54-64 

20 

57-65 

25 

52 

105 

42 

47-81 

P/A 

51 

ND 

37 

16-17 

41-44 

59-63 

34 

ND 

43-48 

20 

40 

36-40 

48-50 

35-39 

17 

36-39 

20 

34 

51 

30 

32-45 

A/ C 

ND 
ND 

28 

ND 

29-40 

40-42 

37 

NO 

30 

23 

NO 
40-41 

23-31 

32-38 

35 

37 

28 

NO 
2S 

20 

20-23 

P/ C 

ND 
5-11 

JO 

ND 

13-17 

24-27 

13 

7-10 

12-15 

4 

ND 
15-16 

11-15 

11 -15 

6 

13-14 

6 

ND 
16 

6 

6-10 

R/A 

49 

ND 

63 

ND 

55-56 

37-41 

66 

ND 

52-57 

82 

60 

60-64 

50-52 

61-65 

83 

61-63 

80 

66 

43 

70 

55-68 

Referencia 

van Hook ( 1971) 

Kaushal y Vats 
(1984) 

Smalley ( 1960) 

Odum et al. 
(1962) 

Gryllenberg 
(1969) 

Este estudio 

W iegert ( 1965) 

Kaushal y Joshi 
(1991) 

Riegert y Varley 
(1973) 

Gandar (1982) 

van Hook ( 1971) 

Bailey y Mukerji 
(1977) 

Bailey y Riegert 
(1973) 

Bailey y Mukerji 
(1977) 

Koller et al 
(1987) 

Wiegert ( 1965) 

Koller et al. 
(1987) 

Menhinick (1967) 

Qasrawi (1966) 

Duke y Crossley 
(1975) 

Mispagel (1978) 

ben un campo de pastoreo abandonado por 3:? años. 
<calculados a partir de los datos de respiracion y productividad reportados en Humphreys (1979) y 

la eficiencia P/ C reportada en Kohler et al. (1987). 
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producción (P/R % , P/A % y P/C %) , debido a su bajo gasto de 
energía por respiración en relación a su consumo, lo cual promovió 
que el coeficiente de producción (P/R) fuera mayor a 1 y que la 
eficiencia neta de producción (P/A) fuera mayor a 0.5, lo cual no 
ha sido registrado comúnmente, con las excepciones del estudio de 
Qasrawi (1966 en Humpreys, 1979 y Kohler et al., 1987) y de van 
Hook (1971) donde se encontró una P/R >1 (105 y 104 %, 
respectivamente) y una P/A >0 . 5 (51%, en ambos casos) para 
Chortippus y Melanoplus. Estas eficiencias resultan de cualquier 
manera muy bajas respecto a las que presenta Sphenarium (144-169%). 
Del mismo modo, las eficiencias b r utas de producción (P/C) para 
acridoideos presentadas en la literatura varían entre 4 y 16%, pero 
Sphenarium presentó eficiencias P/C de entre 24 y 26%. Estos datos 
sugieren que Sphenarium es un herbívoro eficiente por el uso que le 
da a la energía que consume para transformarlo en tejidos 
corporales, sin desperdiciarla en respiración. Valores mayores a 
uno en el coeficiente de producción (P/R) son raros en la 
literatura, sobre todo en invertebrados (Humphreys, 1979), pues la 
mayoría de los animales desperdician mucha energía en la 
respiración, sobre todo los homeotermos (Humphreys, 1979). Sin 
embargo, algunos insectos sí llegan a presentar altos valores en el 
coeficiente P/R, como por ejemplo el áfido Eucalipterus tillae 
(Homoptera) con P/R= 146%, Cardioclaudius (Diptera) con 200%, la 
libélula Phyrrhosoma nvmphula con 124%, y el mírido Leptoterna 
dolobrata (Hemiptera) con 140%, siendo la máxima registrada para 
insectos y artrópodos por la revisión de Humphreys (1979) el valor 
de 215% para la avispa Pimpla instigator (Hymenoptera: 
Ichneumonidae). El valor máximo registrado para invertebrados en 
general, es 471% para el gasterópodo Physa integra (referencias en 
Humphreys, 1979). 

Las altas eficiencias observadas por la población de 
Sphenarium asociadas a su bajo gasto respiratorio, pueden deberse 
a varias razones: 

(i) Las bajas temperaturas relativas en la Reserva del 
Pedregal, en relación a la que se presenta en otras localidades en 
las que se han estudiado otros acridoideos, lo cual reduce las 
tasas respiratorias de los insectos (Tabla 7.4). Aunque en muchos 
de los estudios no presentan datos climáticos completos, se detectó 
que en la mayoría de los trabajos sobre chapulines se realizaron en 
sitios con temperaturas máximas de 21.5 a 31 º C (Smalley, 1960; 
Wiegert, 1965; Bailey y Riegert, 1973; Duke y Crossley, 1975; 
Bailey y Mukerji, 1977; Mispagel, 1978; Kohler et ª1_., 1987). En el 
Pedregal las temperaturas variaron entre 12 y 18ºC, y las mayores 
densidades de individuos adultos (que son los que contribuyeron con 
la mayor pérdida en la tasa respiratoria; Tabla 7.12) se 
registraron cuando las temperaturas fueron las más bajas. En los 
sitios donde van Hook (1971) calculó una P/R= 104% para Melanoplus 
sanguinipes, la temperatura promedio fue de 14ºC. Las tasas 
respiratorias de Sphenarium (Tablas 7.4 y 7.5) y las de Bootettix 
punctatus (Mispagel, 1978: 784) son muy parecidas, sin embargo, las 
temperaturas a las que estuvo sometido Bootettix fueron más altas 
que las que se presentaron en el Pedregal en los años de estudio 
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(aprox. 10 a 40 º C). 

(ii) Las tasas respiratorias de Sphenarium son más bajas que 
las registradas para otros Acridoideos. A pesar de que mantiene un 
metabolismo muy parecido a Bootettix punctatus (Mispagel, 1978), 
Sphenarium presenta tasas respiratorias más bajas que Melanoplus 
bivittatus (Bailey y Mukerji, 1977), Melanoplus·femurrubrum (Bailey 
y Mukerji, 1977), Encoptolophus sordidus (Bailey y Riegert, 1973), 
y Orchelimum fidicinium (Smalley, 1960). Esto puede estar 
relacionado con un metabolismo diferente asociado con la capacidad 
de volar de algunos acridoideos (Wiegert, 1965). Sphenarium es 
áptero, lo cual puede determinar que tenga tasas metabólicas mas 
bajas. 

(iii) Aunque de menor importancia, las condiciones que impone 
el cálculo de la productividad secundaria por la ecuación de 
Wiegert (1965; ver sección 7.2.3), donde una vez que se alcanza la 
biomasa máxima se detiene el muestreo, pueden afectar el cálculo de 
pérdida por respiración ya que los adultos que se mantienen vivos 
y ya no crecen más siguen teniendo actividad respiratoria. El hecho 
de no seguir colectando a los insectos después del pico de biomasa 
ocasiona que la pérdida por respiración (y defecación) sea 
subestimada. En este trabajo se siguió colectando individuos hasta 
que sus densidades bajaran al mínimo. 

(iv) Los resultados pueden verse afectados por la falta de 
unificación de los métodos. Por ejemplo, Parsons y De la Cruz 
(1980) calcularon la pérdida de energía por respiración utilizando 
las tasas respiratorias de subadultos (ninfas del último estadio) 
sometidas a un baño a 32.5ºC, lo cual afecta la estimación de las 
pérdidas respiratorias porque no se toman en cuenta las 
temperaturas prevalecientes en el campo. 

Por otra parte, se ha sugerido que altas eficiencias de 
producción (P/A) corresponden a poblaciones altamente densas, con 
una alta productividad (Bobek, 1969), lo cual es el caso de 
Sphenarium. Humphreys (1979) critica este argumento, aunque acepta 
que si bien esta aseveración no se cumple para animales 
homeotermos, existe cierta tendencia en este sentido en animales 
poiquilotermos. Bailey y Mukerji (1977) sugieren que poblaciones 
con un alto aprovechamiento de la energía asimilada (i.e. con alto 
coeficiente de productividad, P/R), deben ser consumidores de 
importancia dentro de las cadenas tróficas. 

7. 3. 9. Consumo de la PPNA. Considerando los niveles de PPNA 
encontrados en la Reserva del Pedregal (Fig. 6. 12) , Sphenarium 
consumió el 0.8 y 0.5% de la PPNA en los sitios planos, y el 1.0 y 
0.5% en los sitios abruptos, en 1990 y 1991, respectivamente. 
Asimismo consumió y desperdició (= daño total a los productores 
primarios) el 1.0 y ó.6% de la PPNA en los sitios planos, y el 1.2 
y 0.6% en los abruptos, en 1990 y 1991, respectivamente. Comparando 
este consumo con el registrado para otros acridoideos en el mundo, 
el de Sphenarium es bajo, ya que aquél varía entre 0.3%, en los 
tetigónidos Conocephalinae de un pantano de Juncus roemerianus 
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(Parsons y De la Cruz, 1980), y 20.1%, registrado para Orchelirnurn 
fidiciniurn de un pantano de Georgia (Srnalley, 1960; Tabla 7.16). 
Sin embargo, corno se observa en la Tabla 7.16, los registros de 
consumos mayores al 5% representan el 25% de los datos publicados, 
y corresponden en su mayoría a pastizales, a un alfalfar y a un 
pantano. 

Al parecer, el efecto de los acridoideos en los ecosistemas es ~ 
variable en diferentes regiones, y en general éste es bajo '' 
comparado con los niveles de consumo que tienen los mamíferos 
(Detling, 1988). Sin embargo, el nivel bajo de remoción de tejidos 
vegetales por Sphenariurn sí puede afectar el funcionamiento del 
ecosistema del Pedregal de San Angel, ya que aunque en pequeñas 
dosis, este material removido retorna al suelo en forma de heces, 
exuvias y cadáveres. Así, este insecto aporta en cada m' cada año 
entre 1. 9 y 3 . 4 g de heces, O. 6-1. 1 g de tejidos vegetales no 
consumidos, y 15-26 g de masa animal seca, lo cual acarrea una 
aceleración en el ciclaje de nutrientes. Además, hay que considerar 
el hecho de que sus actividades de forrajeo no se distribuyen 
homogéneamente, lo cual puede provocar una distribución en mosaico 
de los materiales que produce y retorna al suelo. Por otra parte, 
los efectos de las actividades alimenticias de Sphenariurn sobre la 
estructura de la comunidad probablemente son mínimos ya que sus 
actividades de forrajeo ocurren difusamente sobre más de 25 
especies de plantas (Cano-Santana, 1987; Cano-Santana y Oyama, 
1994; Tovar y Mendoza, mans.), aunque, al parecer, mantiene ciertas 
preferencias de alimentación que van variando a lo largo de la 
temporada de crecimiento (Tovar y Mendoza, rnans.). 

A pesar del valor informativo de los datos aquí presentados, 
se requieren estudios experimentales para conocer, en detalle, el 
efecto de las actividades de forrajeo de Sphenarium purpurascens 
sobre el ciclo de nutrientes y la estructura de la comunidad. 
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Tabla 7.16. Consumo (%) de la PPNA por poblaciones de acridoideos, 
basado en valores de biomasa (peso seco) o de energía. Modificada 
de Kohler et al. (1987). 

Taxa A rea C/ PPNA Autor 

Conocephalinae EUA, Mississippi, pantano 0.3 Parsons y De la Cruz 
(1980) 

Acrídidos Canadá, pastizal 0.2-0.4 Rodell (1977) 

M:irm!;ll!;lQ!!;l!IiX mªculatu~ Francia 0.4-0.6 Gueguen ( 1980)ª 

A!.!li!!;;QQQthrl.!S llik!fil India, pastizal 0.8 Kaushal y Yats (l984a) 

Sphenarium p),!rourascens México, matorral xerófilo 0.5-1.0 Este estudio 

Acridoideos Japón, pastizal 1.1 Matsumoto ( 1971) 

GQmphQcerus n!ill Alemania , pradera 0.8-1.3 Kohler et al. (1987) 

BQQtettix punctatl.!S EUA, Mojave, matorral 0.8-1.9 Mispagel (1978) 

ChQrtippus parallel),!s Alemania, pradera 0.5-3.2 Kohler et al. (1987) 

Acridoideos Nueva Zelanda, pradera 1.0-2.0 White (1978) 
alpina 

Acridoideos Nueva Zelanda, pastizal 2.4 White (1974)ª 
alpino 

ChQrtioo!.!S ºªrallel!,!s Finlandia, pradera 1.4-2.6 Gryllenberg ( 1969) 

ChQrtiool.!S p¡¡rnllelus Alemania, pradera 0.5-3.2 Kohler et al. ( 1987) 

PQecjlQcerus ¡¡lli¡¡ce!,!s India 3.4 Delvi y Pandian (1979) 

Acridoideos India, pastizal 2.1-4.7 Kaushal y Yats (1984b) 

Acrídidos EUA, Michigan 5.0 Wiegert ( 1965) 

P¡¡riaple),!r!,!S ¡¡lliªceus Japón <5 .0 Matsumoto ( 1971) 

Acrídidos EUA, Michigan 5.0 Wiegert (1965) 

Orthoptera EUA, Carolina del Sur 2.0- 7.0 Odum et al. (1962) 

Acridoideos EUA, Tennesse, pastizal 9.0 Van Hook (1971) 

Orthoptera URSS, pradera 2.0-10.0 Stolyarov (1977)ª 

En!;;QPtQIQohl.!S sQrdidus Canadá, pastizal 2.0-14 .0 Bailey y Riegert (1973) 

Acrídidos EUA, Michigan , alfalfar 16.1 Wiegert ( 1965) 

Orchelimum fidicinium EUA, Georgia, pantano 20.1 Smalley ( 1960) 

ªCitado en Kohler et al. (1987). 
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VIII. DISCUSION GENERAL 

8.1. TOPOGRAFIA, SUCESIÓN Y FUNCIONAMIENTO DEL PEDREGAL 

La Reserva del Pedregal es espacialmente heterogénea. La causa 
de esta variabilidad es la topografía del sustrato . Esta variación 
topográfica parece la clave para explicar la variabilidad espacial 
en la estructura de la vegetación (Fig. 8.1) y en el funcionamiento 
del ecosistema (Fig. 8.2). Al parecer, la tasa diferencial de 
formación y acumulación de suelo en diferentes zonas (Rzedowski, 
1954) promovió lo que podría ser una sucesión diferencial 
dependi ente de la topografía. Este fenómeno es sugerido por el 
hecho de que en los s .i ti os abruptos se presentar. dos 
características que indican un mayor avance en la etapa sucesional, 
que son (i) la a c umulación de suelo, y (ii) la presencia de plantas 
de estados sucesionales avanzados. En tanto, en los sitios planos 
se presentan (i) un suelo ausente o poco profundo, y (ii) 
dominancia de plantas herbáceas, de etapas sucesionales tempranas 
(Fig. 8.1). Aunque hacen falta más estudios al respecto, se puede 
sugerir que los sitios más planos se comportan como zonas de 
sucesión lenta, en tanto que los sitios abruptos se comportan como 
zonas de sucesión rápida. La acumulación diferencial de suelo en 
distintas zonas ha favorecido el establecimiento de especies 
arbóreas en las zonas con una topografía más accidentada. El grado 
de desarrollo de las condiciones del suelo es una característica 
que define el estado sucesional de un sitio (Cracker y Major, 1955; 
Drury y Nisbet, 1973; Ranwell, 1974, en Begon et al., 1986; Krebs, 
1978). Desgraciadamente, no hay un estudio sobre la dinámica del 
suelo del Pedregal, lo cual limita este análisis. Sin embargo, en 
este ecosistema se presenta una distribución diferencial de los 
árboles que puede ser adjudicada al desarrollo del suelo que ocurre 
a diferentes tasas en los sitios abruptos y planos. En otra escala 
espacial, en un gradiente topográfico en Wyoming, se encontró que 
los terrenos elevados sometidos frecuentemente al fuego presentan 
una sucesión lenta, en tanto que en los terrenos más escondidos, 
corno cañones y cañadas, la sucesión secundaria después del fuego es 
más rápida y directa (Romrne y Knight, 1981). En Glacier Bay, Alaska 
la topografía del terreno afecta también la ruta sucesional que 
sigue la comunidad vegetal (Cracker y Major, 1955). 

La distribución diferencial de árboles provoca que el paisaje 
del Pedregal sea heterogéneo, presentándose, en los sitios planos, 
un ambiente más abierto, y en los sitios abruptos un ambiente 
cerrado (Fig. 8.1). Esta variación en el paisaje provoca 
diferencias en las condiciones microambientales en ambos tipos de 
sitio, lo cual puede favorecer una distribución diferencial de las 
especies vegetales y animales en el Pedregal. Buddleia cordata, por 
ejemplo, presenta altas tasas de germinación en un ambiente 
sombreado (González y Carnacho, 1994). La distribución heterogénea 
de árboles, como se mostró en el presente estudio, afecta otros 
aspectos de la ecología del Pedregal, ya que en los sitios planos 
hay una mayor dominancia en los tres estratos de plantas perennes 
y una diversidad de plantas menor (Tabla 5.9). En un estudio de la 
sucesión secundaria en bosques de la India, se encontró que la 
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SITIOS PLANOS TOPOGRAFIA SITIOS ABRUPTOS 

SUELOS 
Baja acumulación de suelo Alta acumulación de suelo 

Suelo poco profundo Suelo más desarrollado 

t SUCESION t 
Menor velocidad suceelonal Mayor velocidad suceslonal 

VEGETACION ARBOREA 
Estrato arbóreo ausente Estrato arbóreo presente 

< 
y bien d7arrollado 

AMBIENTE 'CERRADO' 

+ 
Alta humedad. temperatura 

o poco d¡sarrollado ) PAISAJE 

AMBIENTE • ABIERTO' 

~ MICROCLIMA 
Ba1a humedad. temperatura 

diurna variable. alta velocidad del viento diurna constante. baja velocidad del viento 

y alta radiación a nivel del suelo y ba ja radia ción a nivel del suelo 

" ~ ~ DISTRIBUCION 
DIFERENCIAL DE PLANTAS 

1 

ESTRUCTURA DE LA 
YEGETACION 

Figura 8.1. Modelo esquemático de los efectos de las diferencias 
topográficas del Pedregal de San Angel sobre las 
características del suelo, la velocidad sucesional, el 
desarrollo de la vegetación arbórea, el paisaje, el 
microclima, la distribución espacial de las plantas y la 
estructura de la vegetación. Además se muestra cómo éstas 
características influyen unas sobre otras. La influencia de 
estos factores trasciende al funcionamiento del ecosistema , 
según se señala la Fig. 8.2 . 
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SITIOS PLANOS TOPOGRAFIA 

VEGETACION ARBOREA 
Estrato arbóreo ausente 

o poco desarrollado 

ESTRUCTURA DE LA 
VEGETACION 

1 

SITIOS ABRUPTOS 

Estrato arbóreo presente 
y bien desarrollado 

PATRONES ESPACIALES DE DISTRIBUCION DE BIOMASA 

l 
PATRONES ESPACIALES DE PPNA 

Alta PPNA de Estrato Herbáceo 

Baja PPNA de Estrato Arbóreo 

Mayor abundancia y biomasa de Sphenarium 

Baja PPNA de Estrato Herbáceo 

Alta PPNA de Estrato Arbóreo 

> a princ ipios de la temporada de lluvias 

Mayor abundancia y b1omasa de Sphenarium 

a finales de la temporada de lluvias 

PATRONES DE FLUJO DE ENERGIA 

Figura 8.2. Continuación de l modelo esquemático iniciado en l a Fig . 
8.1 de los efectos d e las diferencias topográficas sobre los 
patrones espacial es d e distribución de bi omasa y de PPNA 
(entre estra tos de la vegetación), así como s obre los patrone s 
de flujo de energía a través de Sphenarium purpurascens, 
mediados por el desarr o llo diferencial del e strato arbóre o, y 
los subsecuentes cambios en e l micro c lima y en la estructura 
de la vegetación . 
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sucesión va acompañada de un incremento en la diversidad , una 
dominancia reducida y una mayor product i vidad (Toky y Ramakrishnan, 
1983). La mayor biomasa y cobertura de árboles de los sitios 
abruptos está asociada con una menor altura de los arbustos, una 
menor productiv i dad de las plantas herbáceas y una menor biomasa y 
productividad d e las plantas perennes < 30 cm (Fig. 8. 2). La 
topografía accidentada, en primera instancia, ·Y la mayor densidad 
de árboles asociada, después, afectan la estructura de la 
vegetación de los estratos más bajos. En los bosques australianos, 
por ejemplo, la presencia de una mayor área basal de árboles 
disminuye la productividad de las plantas del sotobosque (Walker et 
al., 1986; Scanlan y Burrows, 1990; Scanlan, 1991). 

Algunas poblaciones de plantas son afectadas por esta 
variación espacial en el Pedregal. Las plantas de Echeveria menores 
de 30 cm de altura presentan mayor PPNA y biomasa de tallos en los 
si ti os planos, en tanto que el arbusto Eupator ium presenta una 
mayor biomasa de tallos y PPNA en los sitios abruptos. La biomasa 
de tallos de Opuntia y de las plantas de Echeveria > 30 cm, así 
como la PPNA de Brickellia, fueron también mayores en los sitios 
abruptos . En contraste, la PPNA de Verbesina fue más alta en los 
sitios planos. 

Las diferencias entre los sitios en el flujo de energía a 
través de Sphenarium son notables . Las diferencias en el flujo 
están asociadas con el hecho de que a finales de la temporada de 
crecimiento de la vegetación herbácea, la dens i dad y la biomasa de 
Sphenarium son mayores en los sitios abruptos. Esto fue debido, 
probablemente, a la disminución en la calidad y cantidad de 
alimento verde, y a las condiciones f í sicas (alta radiación solar, 
elevada variación de temperaturas diurnas, baja humedad del aire y 
efectos negativos del viento) prevalecientes en los sitios planos 
a finales del otoño. Todo esto determina que el pico de actividad 
forrajeadora de Sphenarium en los sitios planos se concentra en 
septiembre y octubre, mientras que en los si ti os abruptos esto 
sucede en noviembre, afectando el patrón de flujo de energía (cf. 
Fig. 7.3; Fig. 8.2) . Ríos-Casanova (1993) detectó en el Pedregal 
diferencias en la densidad de ácaros, insectos y arañas entre 
sitios, las cuales, en general, fueron más altas en los sitios 
planos (="abiertos"). Asimismo , encontró que en los sitios planos 
la diversidad de artrópodos epífitos varía significativamente de 
una estación del año a otra, fenómeno que no ocurre en los sitios 
abrqptos (="cerrados"). Esto apoya la idea de que existe una mayor 
estabilidad microclimática en los sitios abruptos respecto a los 
planos. 

Estas observaciones son corroboradas por los resultados de un 
estudio realizado por Larson y colaboradores (Larson, 1992; Larson 
et al., 1994), quienes al hacer un análisis de la demografía de 
Echeveria en dos sitios contrastantes encontraron que en el sitio 
con la topograf í a menos accidentada hay una mayor dominancia del 
estrato herbáceo, en contraste con el sitio más acc i dentado, que 
presentaba arbustos y árboles "bien desarrollados". Esta estructura 
de la vegetación afectó la distribución espacial de Echeveria, la 
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cual se establece preferentemente en sitios menos sombreados. Ellos 
encontraron una correlación positiva entre la profundidad de suelo 
y la al tura de la vegetación, y elaboraron una hipótesis que 
establece que e sta relación está v i nculada con el hecho de que 
conforme avanz a la edad sucesional se genera más suelo y la 
vegetación aumenta de tamaño. 

En conclus i ón, la variación espacial del Pedregal de San Angel 
determina un g r an contraste en las características funcionales y 
estructurales de la comunidad . 

8.2. RITMOS TEMPORALES EN EL FUNCIONAMIENTO DEL PEDREGAL 

El funcionamiento del ecosistema del Pedr egal de San Angel es 
característicamente estacional. La aparición de muchas especies de 
herbáceas anuales y efímeras ocurre sólo en la temporada de 
lluvias. El follaje de la gran mayoría de plantas se desarrolla 
principalmente en la temporada de lluvias. Rios-Casanova (1993) 
registró una variación estacional marcada de insectos, ácaros y 
arácnidos. Sphenarium purpurascens inicia sus actividades 
forrajeadoras en la temporada de lluvias y permanece latente, en 
estado de huevo, durante la temporada seca. Varios insectos, en 
particular los lepidópteros, inician su ciclo de vida a principios 
de la temporada de lluvias (Cano-Santana, 1987) . El inicio de la 
temporada de lluvias y el subsecuente desarrollo de la vegetación 
favorece la aparición de herbívoros, sobre todo insectos, lo cual 
a su vez promueve la aparición de depredadores, principalmente 
arañas (Rios-Casanova, 1993). Los períodos de floración y 
fructificación de las plantas están estrechamente ligado a ritmos 
estacionales (Meave et ª1_., 1994). Estos ritmos estacionales son 
característicos de numerosas comunidades arbustivas alrededor del 
mundo (Edmonds y Specht, 1981; Kruger, 1981; Specht et al . , 1981; 
Woolhouse y Kwolek, 1981). 

La biomasa en pie del Pedregal durante la temporada de secas 
calculada en términos de tallos, fue de 673.6 g/m' en promedio. 
Esta biomasa, la cual representa una subestimación de la biomasa 
total, se incrementa considerablemente en la temporada de lluvias, 
y, sumando la aportación de biomasa de las plantas herbáceas (Fig. 
6 . 4), ésta llegó a ser de más de 750 g/m' en los sitios planos y de 
más de 1034 g/m' en los sitios abruptos en octubre de 1990 
(promedio ponderado: 865 g/m' ). El flujo de energía que ocurre a 
través de Sphenarium, por su parte, se incrementa conforme avanza 
la temporada de crecimiento y cesa en diciembre (Fig. 7.3) . 

Este estudio se llevó a cabo en dos años muy semejantes entre 
sí por su temperatura y patrón de precipitación mensual (Fig. 
6.13), pero con diferente patrón de distribución de las lluvias. A 
pesar de la semejanza, se encontró una disminución pronunciada en 
los parámetros del flujo de energía de Sphenarium, la cual no está 
asociado con diferencias en la fenología, que es más o menos 
predecible (Meave et al., 1994), sino más bien con diferencias en 
los niveles de precipitación a principios de la temporada de 
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crecimiento de los chapulines, que pudo haber provocado una 
significativa mortalidad de ninfas. 

8.3. ESPECIES IMPORTANTES EN EL FUNCIONAMIENTO DEL PEDREGAL. 

Algunos trabajos previos a éste han sugeri do la importancia 
funcional que tienen para el Pedregal especies de plantas tales 
como Dahlia coccinea y Buddleia cordata (Soberón et al . , 1991) , y 
de animales como Sphenarium purpurascens (Cano-Santana, 1987; 
Soberón et al ., 1991; Rios-Casanova, 1993), el ácaro Mochloribatula 
sp. (Rios-Casanova, 1993), y el ratón Peromyscus gratus (Chávez, 
1993). Considerando la aportación de cada especie a la PPNA (Tabla 
6.14), las especies más importantes son: 

(i) Verbesina virgata, el arbusto más abundante del Pedregal que, 
por ser perenne , es una especie muy importante como alimento par a 
insectos fol í voros, nectarí voros y polinívoros. Es la segunda 
especie más importante por su biomasa de tallos ( 108 g/m' ). Es 
ampliamente utilizada por Sphenarium purpurascens como a limento 
(Tovar y Mendoza, mans.). 

(ii) Muhlenbergia robusta, la planta herbácea más abundante del 
Pedregal. Aunque no es ampliamente utilizada como alimento por los 
insectos por la dureza de sus hojas , debida al alto contenido de 
sílice en ellas, sus yemas foliares a principios de la estación son 
comidas por mamíferos (obs. pers.), posiblemente conejos. 
Sphenarium puede alimentarse del polen de sus inflorescencias 
(Tovar y Mendoza, mans.). Dentro de su follaje se albergan en el 
día algunas mariposas nocturnas (obs. pers.). Esta especie presentó 
una biomasa máxima de 116 g/m' en octubre de 1990 y de 146 g/m' en 
septiembre de 1991 en los sitios planos. 

( iii) Buddleia cordata es la especie arbórea más abundante, y 
además de su aportación a la PPNA, es la especie que presenta mayor 
biomasa de tallos en la temporada seca (250 g/m' ; Tabla 5. 5). 
Probablemente sea la especie que sostiene al número más elevado de 
especies de herbívoros . Por ser perenne algunas especies de 
insectos la aprovechan como alimento en la temporada de secas (L. 
Vázquez, com . pers.). Nodonota curtula (Coleoptera), un herbívoro 
especializado en el follaje de !L._ cordata, resultó ser una de las 
especies con mayor valor de importancia dentro de la comunidad de 
artrópodos epífitos (Ríos-Casanova, 1993). Es una especie utilizada 
ampliamente como alimento por Sphenarium purpurascens, sobre todo 
después del tercer estadio. 

(iv) Dahlia coccinea es la planta herbácea no gramínea más 
importante. Sus inflorescencias son visitadas por 25 especies de 
insectos (Soberón et al., 1991). Sus hojas son un alimento 
preferido por Sphenarium desde el primer estadio, cuando los brotes 
de Dahlia inician su crecimiento. 

Las siguientes especies vegetales 
aportación a la PPNA son Echeveria 
brachystachya, Senecio praecox, Cissus 
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parviflora, Eupatoriurn petiolare, Eysendhardtia polystachya y 
Dodonaea viscosa (Tabla 6. 14) . Todas ellas son consumidas en 
diversos grados por Sphenariurn, aunque Echeveria, Manfreda y Cissus 
sen plantas que únicamente consume en estado adulto con una baja 
írecuencia (Tovar y Mendoza, rnans.). 

8.4. Sphenarium purpurascens Y EL PEDREGAL. 

El matorral xerófilo de la Reserva del Pedregal, en 
comparación con otras comunidades xerófitas, presenta una alta PPNA 
favorecida por el clima del Valle de México y a pesar del bajo 
grosor y contenido nutricional registrado en sus suelos (Rzedowski, 
1954). Esta alta PPNA determina que, a pesar de que Sphenarium 
presenta un alto nivel de productividad secundaria en comparación 
con otros acridoideos, el porcentaje de la PPNA que remueve es 
comparativamente bajo. El flujo de energía promedio que ocurre a 
través de Sphenarium en el Pedregal se presenta en la Figura 8.3 
(promedio ponderado de los dos años de estudio , considerando una 
distribución de sitios planos/sitios abruptos de 59.7%/40.3%). De 
los 11885 kJ rn-2 año- 1 que se produce en tejidos aéreos por las 
plantas, Sphenarium remueve el 0.8%, consume el 0.7%, asimi la el 
O. 3% y almacena en tejidos corporales el O. 2%. Desperdicia por 
respiración el 0.1% de la PPNA, lo cual indica que la población de 
Sphenariurn del Pedregal utiliza de manera eficiente la energía que 
consume de las plantas. 

Sphenarium desperdicia 16. 6 kJ rn- 2 año- 1 de energía consumida 
(Fig. 8.3). Esta energía contenida en la masa de hojas, junto con 
la energía devuelta al suelo contenida en forma de heces y exuvias, 
acarrea una aceleración en el ciclaje de nutrientes en el Pedregal, 
ya que los retorna estos materiales de manera más desmenuzada 
dejando a los nutrientes en posibilidades de ser liberados más 
rápidamente. Asimismo, dichos nutrientes llegan al suelo más rápido 
por mediación del herbívoro, que si éstos esperaran hasta la 
absición natural de las hojas. Sin embargo, se requieren trabajos 
experimentales para determinar el grado en que es afectado este 
ciclaje por efecto del forrajeo de Sphenariurn. 

Sphenarium purpurascens ocupa un lugar intermedio en la cadena 
trófica que le permite cumplir un doble papel, corno forrajeador y 
corno presa. Es probable que el funcionamiento del ecosistema del 
Pedregal y la estructura de la cadena trófica serían muy diferentes 
en ausencia de este herbívoro, que puede ser considerado corno el 
más importante de la Reserva del Pedregal dada su biornasa, 
densidad, distribución y el flujo de energía que ocurre a través de 
él (Cano-Santana, 1987; Soberón et al., 1991; Ríos-Casanova, 1993; 
Cano-Santana y Oyarna, 1994a; Tovar y Mendoza, rnans.). Rodell 
(1977), al hacer un modelo para predecir el efecto de los 
acridoideos sobre el funcionamiento de los pastizales, obtiene una 
reducción en la PPN, un incremento en la tasa de descomposición de 
hojarasca y una mayor transferencia de carbono al suelo, conforme 
la densidad de acridoideos es mayor. 
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PPNA 100% O UTILIZADO 99.2% 
11884.6 16.6 

REMOVIDO 0.8% DESPERDICIO 0.1% 

96.2 16.6 

CON EGESTION 0.4% 

79.6 46.8 

ASIMILACION 0.3% ESPIRACION 0.1% 
32.8 

i 
PRODUCTIVIDAD 0.2% exuvtas <0.1% 
20.1 

1.6 l crecimiento + 
huevos 0.27. DES COMPONEDORES 
18.4 

Figura 8.3. Flujo de energía (kJ rn-2año -1) a través de Sphenarium 
purpurascens en la Reserva del Pedregal de San Angel. Se 
Indica el promedio ponderado de dos arios (1990 y 1991). 
considerando una distribución de sitios planos y abruptos de 
59. 7% y 40.3%, respectivamente. 



Con este estudio se dió a conocer como es repartida la energia 
en diferentes componentes de la vegetación de un ecosistema 
xerófito, y cual es el impacto de una población de herbivoros sobre 
la comunidad de plantas. El enfoque energético de los fenómenos que 
ocurren en un ecosistema, permite conocer la importancia que tiene 
cada especie en la intrincada red de su funcionamiento. Esta 
herramienta puede ser de gran utilidad para manejar los recursos 
que ofrecen los sistemas naturales. Wiegert (1988) sostiene que el 
futuro de la ecologia energética radica en que con el uso de una 
nueva tecnología, la aplicación de modelos y las investigaciones 
con un enfoque experimental se puede iniciar un productivo avance 
de esta disciplina. 
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APENDICE 1 

PATRONES DE PPNA EN TERMINOS DE BIOMASA 

(Tablas Al.1 a Al.10) 
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TablaAl.1. Productividad de tallos en términos biomasa (g m- l año-1) 
en el estrato arbustivo del Pedregal de San Ange 1 en sitios planos 
y abruptos en 1990 y 1991. Los datos son promedios de 10 sitios y 
están ordenados de manera decreciente de acuerdo con el aporte que 
tienen las especies en los sitios abruptos en 1990. 

Abruptos 1990 Planos 1990 Abruptos 1991 Planos 1991 
Spª 

:X :t ee % x ± ee % x ± ee % x ± ee % 

Ver 23.S 3S.4 40.2 S9.7 Sl.4 39 .6 85.4 71.2 
±5.3 ±8.7 ±8.7 ±19.9 

Eup 13 .1 19 . 7 0.8 1.2 27.0 20.8 2.S 2.1 
±5.2 ±0.8 ±12.4 ±2.4 

Opu 8.0 12.0 2.3 3.4 14.6 11. 3 3.7 3.1 
±2.3 ±1.6 ±4.3 ±1.4 

Sen 7.4 11. 1 14.7 21.8 10.8 8.3 16.6 13.8 
±3.9 ±6.4 ±4.3 ±6.4 

Mont 3.9 S.9 l. 3 l. 9 7.2 S.6 0.9 0.8 
±3.0 ±1.2 ±6.1 ±0.9 

Ice 2.S 3.7 2.4 l. 9 
±2.3 ±2.2 

Ste 2 .1 3.2 2.0 3.0 S.8 4.S 2.3 l. 9 
±1.2 ±1.0 ±3.4 . ±1.3 

Bri 1.8 2.7 0.2 0.2 4.7 3.6 0.2 0.2 
±1.4 ±0.1 ±3.0 ±0.2 

Be 1.6 2.4 0.8 1.2 1.3 1.0 1.4 1.2 
±1.2 ±0.3 ±0.6 ±0.6 

Bac 0.8 1.2 0.3 o.s 1.5 1.1 0.8 0.7 
±0.7 ±0.2 ±1.2 ±0.S 

Plu 0.6 0.9 0.2 0.2 0.3 0.2 
±0.S ±0.2 ±0.2 

Loe 0.3 0.4 1.3 l. 9 1.6 1.4 
±0.2 ±0.9 ±1.2 

lea 0.3 0.4 0.5 0.4 o.os o.os 
±0.2 ±0.3 ±O.OS 

Bou 0.2 0.3 0.1 0.1 0.1 o.os 0.1 0.1 
±0.2 ±0.03 ±0.04 ±0.03 

Dv 0.2 0.2 o.s 0.7 0.4 0.3 1.8 1.5 
±0.1 ±0.S ±0.3 ±!. 7 

Ech o .1 0.2 0.01 O.O! 0.1 0.1 0.003 0.002 
±0.1 ±0.004 ±0.04 ±0 .003 
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Tabla A 1 . 1. (Continúa). 

Abruptos 1990 Planos 1990 Abruptos 1991 Planos 1991 
Spª x ± ee % x ± ee % x ± ee % :X ± ee % 

Cal 0 . 1 0.2 O. l 0.1 
±0.1 ±0.1 

Sal o.os 0.1 0.2 0.3 1.6 1.2 0.3 0.2 
±O.OS ±0.2 ±1.4 ±0 .3 

Wu 0.02 0.03 1.1 l. 7 0.03 0.02 1.1 0.9 
±0.01 ±1.1 ±0.02 ±1.0 

Bp 0.01 0.02 0.9 l. 3 0.02 0.02 0.6 o.s 
±0.01 ±0.8 ±0.02 ±0.6 

Ep 0.001 0.001 0.6 0.8 0.002 0.001 0.2 0.2 
±0.001 ±0.S ±0.002 ±0.1 

Lag 0.1 0.2 0.2 0.1 
±0.1 ±0.1 

TCYfAL 66.5 100 67.3 100 129.7 100 119.9 100 
±7.4 ±9.6 ±17.S ±21. 7 

ªclaves de las especies en la Tabla s. l. 
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Tabla Al. 2. Aporte a la PPNA de los retoños foliares y de las 
partes reproductivas de las plantas del estrato arbustivo del 
Pedregal. El total representa la suma de todas las partes, incluida 
la aportación de los tal los (Tabla Al. l). Datos en g/m2 por año. N= 
lo. 

========================================================== 

Ver 
Sen 
Ste 
Be 
Ech 
Bac 
Bp 
Wu 
Loe 
Opu 
Mont 
Eup 
Ep 
Bri 
Dv 
Sal 
Bou 
Lag 
Total 

Ver 
Sen 
Be 
Ste 
Eup 
Wu 
Bp 
Opu 
Ech 
Loe 
Bac 
Dv 
Ep 
Mont 
Lag 
Sal 
Bri 
Plu 
Bou 
lea 

Retoños 
foliares 

e. e. 

Sitios Planos -
47.90 
18. S l 
7.82 
5.32 

3.S 
2.95 
2.47 
2.05 
l. 27 

o 
o. 31 
0.60 
0.41 
0.67 
0.2S 
0.07 
0.31 
o. l 5 

94.58 

7.24 
8.60 
5.S4 
l. 88 
2.S8 
2.03 
2.35 
l. 84 
0.81 

o 
0.3 

O.S7 
0.39 
0.56 
0.23 
0.06 
o. 16 
o. 1 o 

10.88 

Si ti os Planos -
39.68 7.60 
14.46 6.62 
6.21 2.35 
3.85 2.65 
l.48 l.40 
3.03 2.70 
3.40 3.22 

o o 
3.21 2.87 
l.29 l.03 
l.3S 0.83 
0.4 0.38 

0.94 0.79 
o. 11 o. l 
0.45 0.33 
0.07 0.06 
0.19 0.12 
0.04 0.03 
0.19 0.07 
0.16 0.12 

Partes 
Reproductivas 

1990 
4.47 
0.69 
0.36 
0.2S 
o. 12 
o. 16 
0.01 

o 
o 

0.07 
0.02 
0.07 

o 
o 
o 

0.2 
O.O! 
o.os 
6.49 

1991 
5.72 
0.89 
0.22 
0.36 
0.39 
o. 12 
0.03 
0.21 
0.04 
0.02 
0.37 
0.02 

o 
0.04 
0.06 
0.23 

o 
o. o 1 
0.02 

o 

e.e. 

l. 12 
O.S3 
0.28 
o. 14 
0.08 
o. 13 
0.01 

o 
o 

o.os 
0.02 
0.07 

o 
o 
o 

o. 19 
O.O! 
0.04 
í. 40 

l. 45 
0.52 
o. 1 7 
0.28 
0.37 
o. 11 
0.03 
o. 18 
0.04 
0.01 
0.23 
0.02 

o 
0.04 
0.06 
0.22 

o 
0.01 
0.02 

o 
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li>uma Total 

92. S2 
33.88 
10.20 
6.3S 
3.63 
3.45 
3.36 
3.18 
2.S6 
2.34 
l. 62 
l. S 1 
0.99 
0.84 
0.74 
0.47 
0.41 
0.30 

168.34 

130. 77 
31. 92 

7.84 
6.46 
4.40 
4.20 
4.03 
3.94 
3.26 
2.94 
2.SS 
2. 18 
l. 14 
l. 06 
0.68 
O.S7 

0.4 
0.35 
0.29 
0.22 

e.e. 

15.65 
14.5 
6.78 
2. 19 
2.63 
2.28 
3. 19 
2.9 

l. 67 
l. S5 
1. 54 
l. 43 
0.91 
0.67 
0.7 

0.44 
o. l 7 
0.23 

19.37 

25.31 
13.03 
3.05 
4.18 
4. l 7 
3.80 
3.82 
l. 56 
2. 91 
2.22 
1. 56 
2.06 
0.9 

l. o 1 
0.48 
0.54 
0.27 
0.23 
o. 11 
o. 18 

54.96 
20. 13 

6.06 
3. 77 
2. 16 
2.05 
2.00 
l. 89 
l. S2 
l. 39 
0.96 
0.90 
O.S9 
o.so 
0.44 
0.28 
0.24 
o. 18 

100 

62.51 
15.26 
3.75 
3.09 
2. 10 
2. o 1 
l. 93 
l. 88 
l. 56 
l. 41 
l. 22 
l. 04 
0.54 
0.51 
0.33 
0.27 
o. 19 
o. 1 7 
o. 14 
o. l l 



Tabla A 1. 2. (Continúa). 

========================================================== 
Spª Retoños Partes Suma Total 

foliares Reproductivas 
----------------------------------------------------x e.e. X: e. e. x e. e. % 

----------------------------------------------------------
Sitios Planos - 1991 

Total 80.49 11 . 98 8.76 l. 59 209. 19 29.44 100 
----------------------------------------------------------

Sitios Abruptos - 1990 
Ver 32.01 S.79 4.08 l. 06 S9.6 10.47 37.43 
Eup 11 . 63 S.37 l. 04 0.S4 2S.78 lC.43 16. 19 
Sen lS.43 8.2S o. 18 0.09 22.99 9. 1 s 14.44 
Opu o o l. 29 0.7S 9.24 2.86 S.80 
Mont 3.29 2.38 0.64 0.40 7.8S S.73 4.93 
Be S.54 l. 98 0.35 0.21 7.Sl 3.14 4. 72 
Ste 3.84 2.49 0.24 o. 10 6. 18 3. 61 3.88 
Bri 2.90 1 . 61 0.29 0.21 S.00 3.10 3. 14 
Bac 2.S6 2.06 o. 12 o. 1 o 3.46 2.88 2. 1 7 
Ice 0.62 0.39 o. 16 o. 1 o 3.26 2.63 2.0S 
Ech l. 84 l. 1 s O.S3 0.38 2.49 l. S6 l. S6 
Loe 0.79 O.S2 o o 1. 07 0.74 0.67 
Sal 0.74 0.47 o. 18 0.09 0.97 0.59 0.61 
Plu o. 1 o 0.08 0.02 0.01 0.69 0.63 0.43 
Ep 0.6S 0 .61 0.03 0.03 0.68 0.64 0.43 
Bou 0.36 0.23 0.03 0.03 O.S9 0.33 0.37 
Cal 0.39 0.37 o o O.SI 0.48 0.32 
lea o. 15 0.09 0.04 0.03 0.46 0 .31 0.29 
Dv o. 15 0.09 o o o. 31 0.21 o. 19 
Wu 0.27 0.21 o o 0.29 0.22 o. 18 
Bp 0.22 0.21 o o 0.23 0.22 o. 14 
Bur 0.02 0.02 0.04 0.04 0.07 0.06 0.04 
Total 83.49 13. 81 9.27 1. 18 1S9.2S 19.9S 100 
----------------------------------------------------------

Sitios Abruptos - 1991 
Ver 29.01 S.74 4.6 l. 02 84.99 13. o 1 37.7 
Eup 14. 13 6. 31 3.29 l. 23 44.43 18.83 19. 71 
Sen 18.42 8.81 o. 16 0.07 29.33 9.86 13. o l 
Opu o o l. S2 0.62 16. 11 4.82 7. 15 
Ste 2.70 l. 78 O.S3 0.34 9.04 s. 1 7 4.01 
Be 7.00 3. 12 0.62 0.43 8.93 4.01 3.96 
Mont l. 2S 0.82 0.28 o. 18 8.78 6.96 3.89 
Bri 3.62 2. 11 o .11 0.07 8.4S 4.47 3.7S 
Bac 2.73 2.2S 0.49 0.46 4.68 3.93 2.08 
Ice 0.47 0.32 0.04 0.04 2.9S 2.48 l. 31 
Sal 1. os 0.85 0.2S o. 1 2.87 2.32 1. 27 
Ech l. 00 0.4S 0.45 0.32 l. S3 o. 77 0.68 
Cal 0.63 0.60 o o 0.73 0.69 0.32 
lea 0.24 O. IS 0.01 0.01 o. 72 0.48 0.32 
Dv o. 1 o 0.09 0.01 0.01 0.48 0.41 0.21 
Wu 0.40 0.23 0.02 0.02 0.4S 0.27 0.2 
Plu o.os 0.04 0.01 O.O! 0.29 0.27 o. 13 
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Tabla Al.2. (Continúa). 

========================================================== 

Bou 
Bp 
Ep 
Bur 
Total 

Retoños 
foliares 

e.e. 

Partes 
Reproductivas 

e.e. 

Sitios Abruptos - 1991 
o. l 7 o. 13 o o 
o. 19 o. 18 o o 
o. 15 o. 13 0.02 0.01 
0.03 0.03 0.04 0.04 

83.36 14.35 12.44 l. 57 

ªClaves de las especies en la Tabla 5.1. 

Suma Total 

e. e. 

0.24 o. 15 o. 11 
0.21 0.2 0.09 
o. 1 7 o. 14 0.08 
0.07 0.07 0.03 

225.46 26.53 100 

TABLA Al.3. Productividad de tallos (g m- 2 año-1) en el estrato 
arbóreo del Pedregal en dos tipos de sitio y en dos años 
consecutivos. En todos los casos N= 10. 

Productividad de tallos (± e.e.) 

1990 1991 

Abruptos 

g m-2 año-I % 

Be 35.6 60. l 
±11.6 

Dv 11.6 19.6 
±6.4 

Ep 5.5 9.3 
±5.2 

Bp 5.1 8.6 
±4.8 

Fu 1.2 2.0 
±1.0 

Wu 0.2 0.3 
±0.1 

TCYfAL 59.2 100 
±14.3 

Planos 

g m-2 año"1 

14. l 
±4.9 

0.2 
±0.2 

0.6 
±0.3 

1.3 
±0.9 

l. 7 
±1.3 

18.0 
±5.8 

% 

78.8 

1.1 

3.3 

7.3 

9.5 

100 

ªClaves de las especies en la Tabla 5.1. 
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Abruptos 

g m-2 año -I 

60.0 
±14.7 

12.4 
±5.8 

5.2 
±2.1 

6.4 
±6.1 

1.3 
±0.9 

0.9 
±0.4 

86.3 
±16.6 

% 

69.5 

14.4 

6.0 

7.4 

1.5 

1.0 

100 

Planos 

gm"2 año"1 

16. l 
±4.8 

1.1 
±0.7 

0.7 
±0.4 

1.6 
±1.0 

1.2 
±0.8 

20.7 
±5.0 

% 

77.7 

5.3 

3.4 

7.7 

5.8 

100 



Tabla Al .4. Aporte a la PPNA (g m- 2 año-1) de los retoños foliares 
y de las partes reproductivas de las plantas del estrato arbóreo de 
la Reserva del Pedregal de San Angel. El total representa la suma 
de todas las partes, incluida la aportación de los tal los (Tabla 
Al.3). Datos promedio de 10 sitios. 

========================================================== 

Be 
Bp 
Wu 
Ep 
Dv 
Todas 

Be 
Bp 
Ep 
Wu 
Dv 
Todas 

Be 
Dv 
Bp 
Ep 
Fu 
Wu 
Todas 

Be 
Dv 
Bp 
Ep 
Wu 
Fu 
Todas 

Retoños 
foliares 

Partes 
reproductivas 

Sitios 
22.86 
8.28 
2.14 
3.36 
0.44 

37.08 

Si ti os 
22 . 18 

6.S7 
3.00 
2. 12 
0.40 

34.27 

Sitios 
36.09 
19.40 
2S.91 
19.76 
0.4S 
0.88 

102.49 

Sitios 
37.47 

9.06 
17.32 

12.4 
2.24 
0.47 

78.96 

e.e. 

Planos -
6.49 
6.79 
1. 36 
2. 1 1 
0.39 
9.76 

Planos -
S.8S 
S.S3 
1. 92 
l. 3S 
0 . 36 
8. 1 7 

1990 
1. so 
0.48 
0.34 
o. 16 
o.os 
2.52 

1991 
2.33 
0.27 
o. 17 
0.37 
0.03 
3.17 

Abruptos -
10.8S 
9.7S 

1990 
S.32 
4.S7 
0.99 
S.3S 

24.S8 
9.S6 
0.32 
0.48 

2S.99 

Abruptos -
9.43 
4.36 

16 . 43 
6.41 
l. 32 
0.32 

19.Sl 

o 
0.02 

16.25 

1991 
s.os 
4.03 
1. o 1 
4.28 
o. 11 

o 
14.49 

e. e. 

o.so 
0.43 
0.22 
o. 14 
0.04 
o. 72 

0.6S 
o. 19 
o. 11 
0.25 
0.02 
0.80 

1. 83 
2. 12 
0.94 
3.47 

o 
0.01 
3.71 

1. 38 
l. 82 
0.9S 
2.S7 
0.07 

o 
2.85 

Suma total 

38.4S 
1 o. 1 
4. 14 
4. 14 
0.73 

57.57 

40.64 
8.43 
3.86 
3.69 
1. 52 

58.13 

77. 01 
3S.S4 
32.01 
30.63 

1. 64 
l. 12 

177.95 

102.SS 
2S.49 
24. 77 
21. 89 
3.25 
l. 75 

179.7 

e.e. 

11 . 12 
7.84 
2.69 
2.37 
0.48 

14.98 

10.79 
6.39 
2. 1 7 
2.35 
l. 03 

13.23 

21. 83 
17.88 
30.37 
lS.33 
l. 28 
O.S6 

40.08 

24.64 
11. 72 
23.S 

10.64 
l. 76 
1. 12 

34.08 

66.79 
17.S4 
7.19 
7. 19 
1. 27 

100 

69.91 
14 . SO 
6.64 
6.3S 
2. 61 

100 

43.28 
19.97 
17.99 
1 7. 21 
o. 92 
0.63 

100 

57.07 
14. 18 
13.78 
12. 18 

1. 81 
0.97 

100 

ªClaves de las especies en la Tabla S.l. 
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Tabla Al .5. Aporte a la PPNA (g m-2 año-1) de las especies perennes 
menores de 30 cm de la Reserva del Pedregal de San Angel 
(excluyendo gramíneas, helechos y trepadoras). Datos promedio de 15 
sitios. 

============================================================== 
Tallos Retoños Total 

Sp. a e. e. e.e. e.e. % 

Sitios Planos - 1990 
Echb 2.69 0.94 37. 14 10. 72 42.5S 11. 83 87.03 
Be o. 11 o. 11 S.62 S.42 S.73 S.S3 11. 82 
Opu O.SS 0.44 O.SS 0.44 1. 12 
Mam 0.06 0.06 0.06 0.06 o. 12 
Total 3.42 0.94 42.76 11. 06 48.89 11. 87 100 
--------~----~----~-----------------------------------------

Sitios Planos - 1991 
Ech 3.3S l. 23 52.02 15 59.54 16.37 97.57 
Opu l. 36 0.88 l. 36 0.88 2.23 
Mam 0.06 0.06 0.06 0.06 o. 1 o 
Be o o 0.06 0.06 0.06 0.06 o. 1 o 
Total 4.77 28.86 52.08 14.99 60.92 16.43 100 

Sitios Abruptos - 1990 
Ech 0.42 0.35 4.98 2.51 6.08 3.30 77. 35 
Wu o. 12 o. 11 0.62 0.60 0.74 o. 71 9.41 
Opu 0.49 0.29 0.49 0.29 6.23 
Sen 0.28 0.27 o. 14 o. 1 o 0.42 0.37 S.34 
Mam 0.08 0.08 0.08 0.08 l. 02 
Bac 0.06 0.06 0.06 0.06 0.76 
Total 1.45 0.48 5.74 2.SO 7.86 3.34 100 

Sitios Abruptos - 1991 
Ech 0.44 0.35 8.79 4.59 9.91 4.99 65.24 
Sen l. 38 1. 33 0.63 0.61 2.02 l. 95 13.30 
Opu l. 53 0.68 l. S3 0.68 10.07 
Wu 0.46 0.44 0.30 0.29 0.76 0.74 5.00 
Bac 0.27 0.26 0.32 0.31 0.60 0.58 3.95 
Mam 0.37 0.29 0.37 0.29 2.44 
Total 4.45 1. 44 10.05 4.52 15.19 4.74 100 

ªClave de las especies en la Tabla 5.1. 
bEl total de Echeveria incluye productividad de partes 

reproductivas: Abiertos 1990: 2.7±1.2, Abiertos 
1991: 4.1±1.9, Cerrados 1990: 0.7±0.7, Cerrados 
1991: 0.7±0.7. Datos en g/m2 por año± e.e. 
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Tabla Al .6. PPNA (g m- 2 año- ! ) de las plantas herbá c eas de la Res e rva 
del Pedregal de San Angel obtenida con e l mé t odo de incrementos 
positivos en cada categoría de plantas. 

=========================================================== 
1990 1991 

----------------------------------------------------
Planos Abruptos Planos Abruptos 

----------------------------------------------------
Sp. a g/m2 % g/m2 % g/ml % g/ml % 
-----------------------------------------------------------
Muh 157.0 42.6 54.6 31. 7 122.4 31. 4 37.4 18. 7 
Dah 57.1 15.5 20.8 12. 1 104.5 26.8 41. 3 20 . 6 
Die 53.4 14.S 23.0 13. 3 37.0 9.5 22. 1 11. o 
Man 38.0 1 o. 3 11. 2 6.5 60.2 15.4 14.3 7. 1 
Ci s 25.9 7.0 22.9 13. 3 25.6 6.6 26.8 13.4 
Mon 15 . 1 4. 1 4.7 2.7 6.3 l. 6 10.9 5.4 
Hel 12. 7 3.4 12.6 7.3 16. 5 4.2 14. 5 7.2 
Pas 6 . 6 l. 8 11. 6 6.7 12. 5 3.2 22.3 11. 1 
Dio 2.5 0.7 10.8 6.3 5.0 l. 3 11. o 5.5 
Total 368.3 100 172. 3 100 389.8 100 200.5 100 
-----------------------------------------------------------
ªel aves de las especies en la Tabla 6. l. 
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Tabla Al. 7. Aporte de cada estrato y de cada componente de la 
vegetación a la PPNA (g m-2 año-1) de la comunidad de la Reserva del 
Pedregal de San Angel. 

Estrato/ 
Componenteª 

ARBUSTIVOb 

Tallos 

Retoños Foliares 

Partes reproductivas 

Total 

ARBOREOb 

Tallos 

Retoños Foliares 

Partes Reproductivas 

Total 

PERENNES < 30 cmb 

Tallos 

Retoños Foliares 

Partes Reproductivas 

Total 

HERBACEASc 

Total 

GRAN TOTAL 

Sitios Planos 

g/m2 % 

Año 1990 

67.3 

94.6 

6.5 

168.3 

18.0 

3 7. 1 

2.5 

57.6 

3.4 

42.8 

2.7 

48.9 

368.3 

643.l 

177 

10.5 

14. 7 

l. o 
26.2 

2.8 

5.8 

0.4 

9.0 

0.5 

6.7 

0 . 4 

7.6 

57.3 

100 

Sitios Abruptos 

·g¡m2 % 

66.5 

83.5 

9.3 

159.2 

59.2 

102.5 

16.2 

178.0 

l. 4 

5.7 

0.7 

7.9 

t 72. 3 

517.4 

12. 9 

16. 1 

l. 8 

30.8 

11. 4 

19. 8 

3 . 1 

34.4 

0.3 

l. 1 

o. 1 

1.5 

33.3 

100 



Tabla Al. 7. (Continúa). 

Estrato/ 
Componenteª 

ARBUSTIVOb 

Tallos 

Retoños Foliares 

Partes reproductivas 

Total 

ARBOREOb 

Tallos 

Retoños Foliares 

Partes Reproductivas 

Total 

PERENNES < 30 cmb 

Tallos 

Retoños Foliares 

Partes Reproductivas 

Total 

HERBACEASc 

Total 

GRAN TOTAL 

Sitios Planos 

g/m2 'X. 

Año 1991 

119.9 

80.5 

8.8 

209.2 

20.7 

34.3 

3.2 

58 .1 

4.7 

52. 1 

4. 1 

60.9 

389.8 

718.0 

16. 7 

11. 2 

!. 2 

29.1 

2.9 

4.8 

0.4 

8 .1 

!. 3 

7.3 

0.6 

8.5 

54.3 

100 

Sitios Abruptos 

g/m2 'X. 

129.7 20.9 

83.4 13. 4 

12. 4 2.0 

225.5 36.3 

86.3 13. 9 

79.0 12. 7 

14.5 2.3 

179.7 28.9 

4.5 0.7 

10.0 l. 6 

0.7 o. 1 

15.2 2.4 

200.5 32.3 

621. 1 100 

ªDefiniciones de estratos y componentes en secciones 5.2.1 y 6.2 . 1. 
bEstimada a partir de la medición de los incrementos en crecimiento de tallos y 

retoños, basados en un análisis dimensional, y de la producción anual de 
partes reproductivas. 

cEstimada a partir del métdodo de cosechas sucesivas. 



Tabla Al .8. Aporte relativo a la PPNA (g m- 2 año-1) de la comunidad 
del Pedregal de San Angel de las principales especies de plantas en 
cada tipo de sitios en 1990 y 1991. Se consi deró como importante 
una especie si representaba más del 4.9% de la PPNA para un tipo de 
sitios en cualquier año de estudio. 

Especie 1990 1991 
g m-2 año-! % g m-2 año--1 % 

SITIOS PLANOS 

Muhlenbergia robusta 157.0 22. 1 122.4 15.6 

Echeverria gibbiflora 114.6 16. 1 130.6 16.6 

Verbesina virgata 92.5 13. o 130.8 16. 6 

Dahlia coccinea 57.1 8.0 104.5 13.3 

Buddleia cordata 50.5 7. 1 48.5 6.2 

Manfreda brachystachya 38.0 5.3 60.2 7.7 

SITIOS ABRUPTOS 

Buddleia cordata 84.5 16. 1 111. 5 17.7 

Verbesina virgata 59.6 11. 3 85.0 13 . 5 

Muhlenbergia robusta 54.6 10.4 37.4 5.9 

Dodonaea viscosa 35.8 6.8 26.0 4. 1 

Buddleia Qarvif lora 32.3 6. 1 25.0 4.0 

Eysenhardtia Qolystachya 31. 3 6.0 22. 1 3.5 

EuQatorium Qetiolare 25.8 4.9 44.4 7. 1 

Senecio Qraecox 23 .. 4 4.8 31. 3 5.0 

Dahlia coccinea 20.8 4.0 41. 3 6.6 



Tabla Al .9. Aportación de cada especie y componente de la 
vegetación a la PPNA (g m- 2 año-l) de la comuni dad del Pedregal de 
San Angel, promediando los datos de ambos años de estudio y 
ponderando la proporci ón de sitios planos y abruptos (planos: 
59.7%, cerrados: 40.3%). 

Especie/Componente PPNA 

g m-2 año-! 

ESPECIE 

Muhlenbergia robusta 1 o l. 9 16.0 

Verbesina virgata 95.8 15. 1 

Buddleia cordata 69. 1 10.9 

Dahlia coccinea 60.8 9.6 

Echeverria gibbiflora 36.6 5.8 

Manfreda brachystachya 34.5 5.4 

Senecio praecox 30.7 4.8 

Cissus sicyoides 25.4 4.0 

Buddleia parviflora 19.3 3.0 

Eupatorium petiolare 15.9 2.5 

Dodonaea viscosa 14.0 2.2 

Eysenhardtia polystachya 13.8 2.2 

Stevia salicifolia 8.0 l. 3 

Opuntia tomentosa 8.0 l. 3 

Dioscorea galeottiana 6.6 l. o 
Montanoa tomentosa 4.2 0.7 

Baccharis ramulosa 3.6 0.6 

Brickellia veronicaefolia 3. 1 0.5 

COMPONENTEª 

Otras dicotiledóneas 36. 1 5.7 

Helechos 14. 2 2.2 

Otros Pastos 12.5 2.0 

Otras monocotiledóneas 9.5 l. 5 

TOTALb 635.7 100 

ªDescripción detallada en la Tabla 6.1. 
blncluye todas las especies restantes, no contenidas en esta Tabla. 

180 



Tabla Al.10. Aportación relativa de cada estrato de la vegetación 
y de cada conjunto de _9rgan_?s de las plantas con tejidos aéreos 
perennes a la PPNA (g m año ) de la comunidad del Pedregal de San 
Angel, promediando los datos de ambos aftos de estudio y ponderando 
la proporción de sitios planos y abruptos (planos: 59.7%, abruptos: 
40.3%). 

Estrato/ 
Organos de las plantas 

ORGANOS DE LAS PLANTAS 
PERENNES 

Tallos 

Retoños Foliares 

Partes reproductivas 

ESTRATd 

HERBACEAS 

ARBUSTOS 

ARBOLES 

PERENNES < 30 cm 

TOTAL 

PPNA 

139.9 

175.3 

19. 1 

301.4 

190.2 

106.6 

37.4 

635.7 

ªDefinición de estratos en secciones 5.2.1 y 6.2.1. 

22.0 

27.6 

3.0 

47.4 

29.9 

16.8 

5.9 

100 



APENDICE 2 

DENSIDAD Y BIOMASA DE CADA ESTADIO DE DESARROLLO 
DE Sphenarium purpurascens EN 1990 Y 1991 

(Tablas A2.1 a A2.8) 
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Tabla A2 . l. Densidad (individuos por m2) de cada estadio y sexo en 
adult os de S2henarium 2ur2urascens en los sitios planos de la 
Reserva de l Pedregal de San Angel en 1990. 

===============================~============================= 

Estadio/Sexo 
--------------------------------------------

Colecta Fecha 2 3 4 s Machos Hembras 
-------------------------------------------------------------

1 4/6 3 .77 0.57 0.07 o o o o 
2 11 /6 7.29 l. 59 0.36 o o o o 
3 18/6 2.8 l. 4 0 . 63 o o o o 
4 25/6 11. 27 s. 12 l. 24 0.04 o o o 
s 2/7 4. 81 6.04 2. 92 0.32 o o o 
6 9/7 11 . 44 7 .38 3.37 o. 1 7 o o o 
7 16/7 3.64 7. 1 s 4.65 l. 62 o o o 
8 23/7 2.89 6.79 4.68 l. 63 0.3 7 o o 
9 30/7 0.99 5.2 S.2 2. 31 0.95 0.08 o. 12 

10 6/8 0.43 2.0S S.47 2.4 O.SS o 0.04 
11 13/8 O.Sl l. 23 4 . 3 2.5S 0.81 o o. 13 
12 20 /8 o. 31 0.58 3.46 4.27 2.74 o. 22 o. 13 
13 27/8 o.os 0.2 3.76 2.62 l. 88 0.3S 0.2S 
14 3/9 0.23 0.28 3.84 3.6 3 0 .3 7 0.37 
15 10/9 o 0.29 2.42 2.86 4.94 0.44 0.63 
16 17/9 o o 0.77 l. 3 5. 12 2.41 2 
17 24/9 o 0.09 0.66 0.99 4.87 2. 13 l. 18 
18 1/10 o o.os o. 1 0.46 2. 31 2. 16 l. 18 
19 8/10 o o o.os 0.38 l. 37 3.98 3.79 
20 lS /10 o o o. 14 0.32 0.51 2.7S 3. 21 
21 22/10 o o o o. 14 o 2.S7 2.S2 
22 29/10 o o o o o.os 2.99 2. 1 s 
23 5/ 11 o o o o.os o 1. 82 2.29 
24 12/ l l o o o o. 14 o.os 2.08 l. 8 
2S 19/11 o o o 0.04 o 0.74 0 .62 
26 26/11 o o o o o 0 . 79 0.61 
27 3/12 o o o o o 0.43 0.63 
28 10/12 o o o o o o 0.07 

-------------------------------------------------------------

1 R3 



Tabla A2.2. Densidad (individuos por m2) de cada estadio y sexo en 
adultos de SQhenarium QUrQuras cens en los sitios abruptos de la 
Reserva del Pedregal de San Angel en 1990. 

=======~=~========================================;========== 

Estadio/Sexo 
--------------------------------------------

Colecta Fecha 2 3 4 5 Machos Hembras 
-------------------------------------------------------------

1 4/6 3.2 0.23 0.03 o o o o 
2 11 /6 11. 4 7 0.87 o. 15 o o o o 
3 18/6 5.76 2.53 o. 51 o o o o 
4 25/6 13.63 l. 34 0.2 o o o o 
5 2/7 13. 92 3. 5 l l. 02 0.04 o o o 
6 9/7 12.82 7.02 2.68 0.25 o o o 
7 16/7 7.25 5.99 l. 17 0.66 o o o 
8 23/7 6.96 6.S4 l. 96 0.28 o o o 
9 30/7 l. 69 5. 11 3.03 l. 09 0.2S o o 

10 6/8 l. 06 4.8 3.87 l. l 0.3 o o 
1 1 13/8 0.62 l. 77 3.87 l. 93 l. 07 0.04 o 
12 20/8 o. 14 l. 49 4 2 0.74 o 0.09 
13 27/8 o. 18 0.42 4. 13 4.2S 3.34 0.36 o. 12 
14 3/9 o.os O.S6 8.74 S.3S 3.53 0.56 0.42 
lS 10/9 o 0.04 0.9 l. 72 4.3S 0.08 0.21 
16 17/9 o 0.04 0.49 l. 92 4. 19 0.98 0.71 
17 24/9 o 0.09 0.37 l. 88 4.63 0.64 0.46 
18 1/10 o o.os O.S2 l. 28 l. 18 l. 09 l. 51 
19 8/10 o o.os o. 1 s 0.7 l. 44 l. 94 2.73 
20 lS/10 o o o.os o. 71 0.2S 2.32 2.97 
21 22/10 o o o o. 11 0.28 2.SS 2.33 
22 29/10 o o o.os o. 1 o 3.S7 3.38 
23 S/11 o o o o.os o 3.24 3.38 
24 12/ 11 o o o o o.os l. 87 2. o 1 
2S 19/11 o o o o o 2.12 2.08 
26 26/ 11 o o o o o 2.38 2.38 
27 3/12 o o o o o 2.04 2.09 
28 10/12 o o o o o l. 61 l. 69 

--------·-----------------------------------------------------



Tabla A2.3. Densidad (individuos por m2 ) de c ada estadio y sexo en 
adultos de SQhenarium QUrQurasc ens en los sitios planos de la 
Reserva del Pedregal de San Angel en 1991. 

===========================================~================= 
Estadio/Sexo 

--------------------------------------------
Colecta Fecha 2 3 4 . s Machos Hembras 
-------------------------------------------------------------

1 12/6 S.9S 0.48 o o o o o 
2 19/6 7.44 O. Sl o.os o o o o 
3 26/6 8.S3 l. 31 0.36 o o o o 
4 3/7 13. 31 8.04 l. 38 o o o o 
s 10/7 4.68 3. 1 7 l. 7S o. 13 o o o 
6 17/7 S.06 4.0S l. 36 0.36 o o o 
7 24/7 1. 64 s 2.98 0.99 0.09 o o 
8 31/7 l. 07 S.44 S.S4 2 . 24 0.36 o o 
9 7/8 O.Sl 2. 19 3.39 2.96 o. S 1 o o 

10 14/8 o. 92 l. 63 2 . 37 2.24 l. 93 o o 
l l 21/8 o. 18 o. 31 4.6S 3 . 23 l. 2 o o 
12 28/8 O.Sl 0.34 l. 19 l. 06 0 . 47 o o 
13 4/9 o 0.27 0.46 2.42 2.69 0.23 o. 14 
14 11 /9 o o.os 0.31 2.71 4.8 0.26 o. S 1 
lS 18/9 o.os 0.34 o. 77 l. 44 3. 16 0.S7 0 . 38 
16 2S/9 0 . 09 o.os 0.38 l. 09 S . 27 l. 19 2 . S6 
17 2/10 o.os o. 1 S 0.34 0.48 2. 61 l. 21 2.23 
18 9/10 o 0.08 o. 1 S 0.66 2.2 2.08 2.47 
19 16/10 o o 0.36 0.04 l. 61 l. 36 2.7 3 
20 23/10 o o o. 11 o 0.4 l. 37 1 . 9S 
2 1 30/10 o o o.os 0.24 o. 19 l. 62 l. 67 
22 6/ 11 o o o. 11 0.08 0.08 2.07 l. 96 
23 13/11 o o 0.04 o. 16 0.2 l. 42 l. 26 
24 20/ 11 o o 0.03 0.03 o 0.7 o. 77 
2S 27/11 o o o 0.04 0.07 0.69 0.77 
26 4/12 o o o 0.04 o 0.78 o. 71 
27 11/12 o o o o 0.08 0.81 0.6S 

-------------------------------------------------------------
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Tabla A2.4. Den sidad (individuos por m2) de cada es t adio y s exo e n 
adultos de S2henarium QUrQurascens en los sitios abruptos de la 
Reserva del Pedregal d e San Angel en 1991. 

=======~====================================================~ 

Estadio/Sexo 
--------------------------------------------

Colecta Fecha 2 3 4 5 Machos Hembras 
-------------------------------------------------------------

1 12/6 2.4 0.84 o o o o o 
2 19/6 4.53 o. 97 o. 19 o o o o 
3 26/6 3.87 0.27 0.09 o o o o 
4 3/7 18. 8 2.94 0.23 o o o o 
5 10/7 7.22 3. 21 l. 1 o o o o 
6 17/7 2.7 l. 87 0.26 0.04 o o o 
7 24/7 3.65 3.49 l. 08 0.24 o o o 
8 31/7 l. 15 3.6 3.05 0.69 o o o 
9 7/8 o. 72 2.05 2.58 l. 44 0.42 o o 

10 14/8 0.24 0.96 3.46 l. 04 0.24 o o 
1 1 21/8 0.58 o. 17 2.29 2.33 0.54 o o 
12 28/8 l. o 1 0.34 l. 68 l. 1 l. 1 o.os o 
13 4/9 l. 14 0.49 l. 38 2.32 2.77 0.04 o. 16 
14 11 /9 0.49 l. 02 l. 1 0.94 l. 8 0.2 0.08 
15 18/9 0.09 0.31 0.74 2.32 2.8 0.39 0.31 
16 25/9 o. 19 0.64 0.79 l. 4 2.45 0.34 0.49 
17 2/10 o 0.09 0.22 0.53 2.59 l. 1 l. 14 
18 9/10 o 0.23 0.53 l. 24 2.44 3 4. 1 7 
19 16/10 o 0.04 0.52 0.56 l. 64 l. 4 l. 6 
20 23/10 o o o. 14 o. 14 0.33 0.85 1 
21 30/10 o o 0.04 0.25 0.25 2.53 2.69 
22 6/ 11 o o o o. 12 0.04 l. 36 l. 95 
23 13/11 o o 0.04 o. 18 0.04 2.49 2.35 
24 20/ 11 o o o 0.04 o. 11 l. 06 l. 25 
25 27/11 o o 0.04 0.04 0.04 l. 39 l. 54 
26 4/12 o o 0.03 o o l. 28 l. 32 
27 11/12 o o o o o l. 4 l. 23 

-------------------------------------------------------------
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Tabla A2.5. Peso se co (mg por m2 ) de cada estadio y sexo en adultos 
de S2henarium 2ur2urascens en los sitios planos de la Reserva del 
Pedregal de San Angel en 1990. 

============================================================= 
Estadio/Sexo 

--------------------------------------------
Colecta Fecha 2 3 4 5 Machos Hembras 
-------------------------------------------------------------

1 4/6 7.52 2.05 0 . 4 o o o o 
2 11/6 12.44 5.56 2.34 o o o o 
3 18/6 5.26 4.91 3.92 o o o o 
4 25/6 28.09 29.4 13.26 0.6 o o o 
5 2/7 10.98 34.8 28.21 4.48 o o o 
6 9/7 25.81 34.73 29 . 4 3.34 o o o 
7 16/7 7. 51 28.91 41. 21 23.34 o o o 
8 23/7 10.54 44.82 58. 19 34.05 10.95 o o 
9 30/7 2.74 24.64 45.46 34.26 21. 75 3.37 5.84 

10 6/8 l. 05 11. 8 49.3 47.27 19. 18 o 2.55 
11 13/8 2. 14 7.26 43.79 52. 1 31. 63 o 7.59 
12 20/8 0.65 2.53 35.57 76.49 99.97 13.75 10.94 
13 27/8 o. 11 l. o 1 49.47 53.12 68.57 20.58 12.88 
14 3/9 0.64 l. 51 56.98 83 . 21 120.9 25.47 28.69 
15 10/9 o 2.01 36. 19 S9.92 18S.2 24. 14 42.18 
16 17/9 o o 13.24 29.Sl 224.6 193.S2 111. 8 
17 24/9 o O.SS 10.58 23.34 204.6 1S4.04 99. 1 s 
18 1/10 o 0.21 l. 2 11. 92 95.68 150.39 91. 92 
19 8/10 o o 6S0.9 20.34 20 . 34 20 . 34 20.34 
20 15/10 o o 2.03 11. 62 21 . 67 227.07 286.86 
2 1 22/10 o o o 4.76 o 222.49 241 . 68 
22 29/10 o o o o 2.33 228.4 208.43 
23 5/ 11 o o o l. 89 o 149.12 226.26 
24 12/11 o o o 2.97 l. 7 169.26 187.45 
25 19/11 o o o 0.67 o 57.25 S2.91 
26 26/ 11 o o o o o 59.49 49 . S4 
27 3/12 o o o o o 34.99 62.S 
28 10/12 o o o o o o 4.49 

-------------------------------------------------------------
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Tabla A2.6. Pe so sec o (mg por m2 ) de cada es tadio y se xo en adultos 
de Sphenarium purpurascen s en los sitio s ab r uptos de la Re serva del 
Pedregal de San Angel en 1990. 

============================================================= 
Estad io /Sexo 

--------------------------------------------
Colecta Fecha 2 3 4 5 Machos Hembras 
-------------------------------------------------------------

1 4/6 2 .6 0 . 35 0.08 o o o o 
2 11/6 23.87 3.46 0.83 o o o o 
3 18/6 11. 04 10.44 3.64 o o o o 
4 25/6 32.09 7.41 1. 78 o o o o 
5 2/7 29.53 14. 91 8.48 1. 02 o o o 
6 9/7 29 . 54 27.87 22 .07 3.62 o o o 
7 16/7 20.27 26.95 11. 24 1 o. 1 9 o o o 
8 23/7 21. 89 36.67 19. 18 5.85 o o o 
9 30/7 4.63 28.43 31. 89 21. 29 7.64 o o 

10 6/8 3.89 33.05 42.68 23.49 9.22 o o 
1 1 13/8 1. 33 8.45 38.9 29 . 13 35.26 l. 97 o 
12 20/8 o. 19 12.29 50.59 36.79 24.46 o 5.32 
13 27/8 0.3 2.66 51. 8 86.06 115. 6 16.89 6.47 
14 3/9 0.06 3.95 124.8 126.8 120.6 28.62 21 . 99 
15 10/9 o 0.41 23 . 4 80.96 113 . 6 5.36 25.29 
16 17/9 o 0 . 3 6.88 40.76 145.2 65.85 49.01 
17 24/9 o 0 . 63 3.88 40. 16 160. 1 36.7 32.65 
18 . 1/1 o o 0.23 7.75 38. 19 50.75 77.69 111.66 
19 8/10 o o. 1 7 1. 64 23 . 62 69.8 137.36 253.75 
20 15/10 o o 0.73 21. 8 10.97 164.35 262.22 
21 22/10 o o o 2.8 11. 05 189.85 218.54 
22 29/10 o o 0.78 2.33 o 291.03 335 . 06 
23 5/ 11 o o o 2.01 o 280.98 461.64 
24 12/11 o o o o 1. 72 133.4 194.84 
25 19/11 o o o o o 178.02 214.43 
26 26/11 o o o o o 169.69 212.52 
27 3/12 o o o o o 169 . 34 202.25 
28 10/12 o o o o o 128.33 155.02 

-------------------------------------------------------------



Tabla A2.7. Pe so seco (mg por m2 ) de cada estadio y s exo en adultos 
de SQhenarium QUrQurascens en los sitios planos de la Reserva del 
Pedregal de San Angel en 1991. 

============================================================= 
Estadio/Sexo 

--------------------------------------------
Colecta Fecha 2 3 4 5 Machos Hembras 
-------------------------------------------------------------

1 12/6 9.83 l. 74 o o o o o 
2 19/6 12.94 l. 65 0.43 o o o o 
3 26/6 16. 4 4.02 l. 83 o o o o 
4 3/7 32.98 15.38 9.42 o o o o 
5 10/7 9.96 11.96 12. 13 l. 42 o o o 
6 17/7 17.07 20.09 10.39 4.79 o o o 
7 24/7 4.09 21.24 21. 58 12.82 2. 11 o o 
8 31/7 2.53 26.27 42.37 27.64 8.65 o o 
9 7/8 0.96 10.27 25.28 33.53 10.94 o o 

10 14/8 l. 64 7.58 17.55 25.63 36.81 o o 
1 1 21/8 0.35 l. 38 4 7. 15 54.9 29.91 o o 
12 28/8 0.88 2. 71 16.55 23. 16 18 o o 
13 4/9 o l. 44 4 42. 19 89.9 14.4 8.88 
14 11 /9 o 0.26 2.24 55.92 169.8 15.74 32.27 
15 18/9 0.08 l. 8 9.4 33.44 129.2 5 l. 6 31. 33 
16 25/9 0.29 0 .4 1 3.55 21. 42 178.5 76 .8 155.44 
17 2/10 o. 16 0.62 3.3 6.42 90. 1 74.54 137.01 
18 9/10 o o. 31 2.2 16.62 88.98 147.84 172. 76 
19 16/10 o o 3. 31 0.52 46.07 82 . 59 147.59 
20 23/10 o o l. 19 o 13. 15 112.87 135.9 
21 30/10 o o 0.42 5. 1 6. 11 157.93 118. 28 
22 6/11 o o l. 46 2.05 2.38 185.65 134.23 
23 13/ 11 o o 0.85 4 6.52 123.25 97.72 
24 20/11 o o 0.25 0.3 o 63.26 63.27 
25 27/11 o o o l. 54 3.47 81. 4 67.74 
26 4/12 o o o 0.57 o 66.02 41. 99 
27 11/12 o o o o l. 31 30.76 20.44 

-------------------------------------------------------------



Tabla A2.8. Densidad (mg por m2 ) de cada e stadi o y 5exo en adultos 
de Sphenarium purpurascens e n los sitios abruptos de la Reserva del 
Pedregal de San Angel en 1991. 

=========;=================================================== 
Estadio/Sexo 

--------------------------------------------
Colecta Fecha 2 3 4 5 Machos Hembras 
-------------------------------------------------------------

1 12/6 3.89 2.6 o o o o o 
2 19/6 6.97 2.36 0 . 89 o o o o 
3 26/6 7.86 l. 13 0.5 o o o o 
4 3/7 40. 11 10.4 2.35 o o o o 
5 10/7 6.89 4.86 3 . 11 o o o o 
6 17/7 6.04 7. 16 2. 1 7 0 . 5 o o o 
7 24/7 1 o. 4 14.99 7. 11 3.55 o o o 
8 31/7 3. o 1 15.79 20.03 7.53 o o o 
9 7/8 l. 79 9.07 18 . 31 15.23 9 . 71 o o 

10 14/8 0.56 5.07 31. 27 14. 1 4.95 o o 
11 21/8 0.97 0.51 17.98 33.43 11. 82 o o 
12 28/8 l. 7 l. 78 16.99 19. 61 34.75 4.43 o 
13 4/9 2.67 l. 96 14. 77 41. 67 90.23 3.33 9.93 
14 11/9 l. 1 7 4.62 9.51 19.58 77.82 18.76 5.74 
15 18/9 0.21 l. 14 8 . 01 41. o 1 90.37 26.05 21. 65 
16 25/9 0.5 3. 51 13.03 31. 51 97.25 29. 14 33.94 
17 2/10 o 0.49 2.69 9.84 82.56 64.63 59. 77 
18 9/10 o l. 16 3. 71 26.84 100.9 174.5 224.85 
19 16/10 o 0.02 0.5 l. 12 6.43 9.65 250.99 
20 23/10 o o l. 31 2. 77 13.02 55.02 50.51 
21 30/10 o o 0.48 6.41 9.35 206.24 184.94 
22 6/ 11 o o o 3.28 l. 65 132. 1 163.66 
23 13/11 o o 0.47 5.03 l. 02 238.8 185.55 
24 20/11 o o o i. 07 4.28 102.98 96.84 
25 27/11 o o 0.49 0.6 l. 62 132.6 101 . 24 
26 4/12 o o 0.33 o o 132.05 95.82 
27 11/12 o o o o o 66.51 45.57 

-------------------------------------------------------------
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APENDICE 3 

CALCULO DE LA PRODUCTIVIDAD SECU~DARIA 

(Tabla A3.l) 
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Tabla 7.3. Densidades (individuos p o r m1 ), peso promedio por 
individuo (mg), peso por m2 (mg) y productividad secundaria de 
la población de Sphenarium purpurascens de la Reserva del Pedregal 
de San Angel, en sitios planos y abruptos en 1990 y 1991. La 
biomasa en pi e (S) en el pico de densidad está entre paréntesis al 
principio de la columna de producción (Prod.). 

=============================================================== 
Colecta Fecha #/m2 e.e. mg/ind. e.e. 

i N¡ 

Sitios 
1 
2 
3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 

10 
11 
12 
13 
14 
15 
16 
17 
18 
19 
20 
21 
22 
23 
24 
25 
26 
27 
28 

Sitios 
1 
2 
3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 

10 
11 

planos -
4/6 

11/6 
18/6 
25/6 

2/7 
9/7 

16/7 
23/7 
30/7 
6/8 

13/8 
20/8 
27/8 
3/9 

10/9 
17/9 
24/9 
1/10 
8/10 
15/10 
22/10 
29/10 
5/ 11 
12/11 
19/11 
26/11 
3/12 
10/12 

abruptos 
4/6 

11/6 
18/6 
25/6 

2/7 
9/7 

16/7 
23/7 
30/7 

6/8 
13/8 

1990 
4.4 
9.2 
4.8 

17.7 
14. ! 

22.4 
1 7. 1 
16. 4 
14. 9 
10.9 
9.5 

12.3 
9. 1 

11. 7 
11. 6 
11. 6 
9.9 
6.3 
9.6 
6.9 
5.2 
5.2 
4.2 
4. 1 
l. 4 
l. 4 
l. 1 
o. 1 

- 1990 
3.5 

12. 5 
8.8 

15.2 
18 . 5 

22.8 
15. 1 
15. 7 
11. 2 
11. 1 
9.3 

0.8 
2 

l. 8 
4. 1 
4.9 

4.2 
3.3 
3.4 
2.8 
l. 7 
l. 3 
l. 5 
l. 3 
2. 1 
l. 9 
l. 8 
l. 7 

1 
2.7 
l. 6 
0.9 
0.9 
0.8 
l. 3 
0.3 
0.4 
0.4 

o 

l. 4 
5. 1 
2.3 
7.5 
3.8 

6.6 
5.3 
4.6 

3 
2 . 8 
l. 7 

W¡ 

2.3 
2.2 
2.9 

4 
5.6 

4.2 
5.9 
9.7 
9.3 

12 
15.2 
19. 2 
22.6 
2 7. 1 
30.2 
49.4 
49.6 
56. 1 
76.5 
79.2 
89.6 
84.5 
90.5 
88.9 
79.2 
77.9 
91. 4 
67.3 

0 . 9 
2.3 
2.9 
2.7 
2.9 

3.7 
4.6 
5.3 
8.4 

1 o. 1 
12. 4 

19? 

o. 1 
0.2 
0.3 
0.6 
0.5 

0.4 
0.4 
l. 6 
0.8 
l. 5 
l. 6 
l. 4 

2 
2.4 
2.6 
3.8 
3.5 
2.8 
5.4 
4.4 
5.7 
4.8 
5.5 
4.7 
5.4 
4.3 
3. 1 

11. 8 

0.3 
0.2 
0.2 
0.3 
0.2 

0.3 
0.5 
0 . 6 
l. 1 
0.9 
l. 4 

mg/m 2 e.e. Prod . 

10 
20.3 
14. 1 
71. 3 
78.5 

93.3 
101 

158.6 
138. 1 
131 . 1 
144 . 5 
239.9 
205.7 
317.4 
349 . 7 
572. 7 
492.3 
351. 3 
732.3 
549.3 
468.9 
439.2 
377.3 
361. 4 
11 o. 8 

109 
97.5 
4.5 

3 
28.2 
25. 1 
41. 3 
53.9 

83. 1 
68 . 7 
83.6 
93.9 

112. 3 
115 

l. 7 
4.4 
5.3 

16.6 
27.2 

17.3 (93.3) 
19.2 34.4 
32.5 63 
26. 2 o 
20.1 34.9 
19.7 32.4 
29.6 43.6 
28.8 36.9 
55.7 47 
56.1 36.1 
88.5 221.6 
83. 7 2 
57 . 7 52.7 

204.2 162.2 
128.2 22.1 

85 63.2 
79. 7 o 
76.6 28.5 

111.9 o 
24. 9 o 
31 . 1 o 
32.5 16.7 

3. 1 o 
Total 990.6 

l. 2 
11. 5 
6.6 

20.5 
11. 1 

24.1 (83.1) 
24.1 17.2 
24.2 11.7 
25.4 41.6 
28.6 18.8 
21.2 23.3 



Tabla 7.3. (Continúa). 

---------------------------------------------------------------
Colecta Fecha #/m2 e. e. mg/ind. e.e. mg/m2 e.e. Prod. 

i N¡ W¡ 
---------------------------------------------------------------

12 20/8 8.5 2. 1 15.3 l. 6 129.6 32.8 26. 1 
1 3 27/8 12. 8 2.7 21. 9 l. 6 279.8 58.3 69.6 
14 3/9 19. 2 4.4 22.2 l. 7 427 97.5 6. 1 
15 10/9 7.3 2.5 34. 1 7. 1 249 86.2 157.3 
16 17/9 8.3 2.2 37 2.5 308 80.6 22.3 
17 24/9 8. 1 2.6 34 3.6 274.2 86.8 o 
18 1/10 5.6 !. 4 50.8 5.8 286.3 70.4 115. 3 
19 8/10 7 l. 6 69.5 5.5 486.3 110.3 117.9 
20 15/10 6.3 l. 6 73 5.3 460.l 116. 1 23.6 
21 22/10 5.3 l. 5 80.2 5.2 422.2 119. 2 41. 3 
22 29/10 7. 1 l. 9 88.6 3.8 629.2 164 52.2 
23 5/11 6.7 l. l 111. 7 15.3 744.6 123.9 158.8 
24 12/11 3.9 0.9 83.9 5.2 330 73.9 o 
25 19/11 4.2 0.8 93.4 2.6 392. 5 79. l 38.9 
26 26/ 11 4.8 l. 4 80.2 4.2 382.2 109.7 o 
27 3/12 4. 1 1 89.9 4.3 371. 6 88.4 43.2 
28 10/12 3.3 l. 2 85.9 2.4 283.3 100 o 

Total 1068.3 
---------------------------------------------------------------

Sitios planos - 1991 
1 12/6 6.4 2.4 l. 8 0.2 11. 6 4.4 
2 19/6 8 2 l. 9 o. 1 15 3.8 
3 26/6 10.2 2.5 2.2 o. l 22.3 5.5 
4 3/7 22.7 6.3 2.5 0.2 57.8 15.9 (57.8) 
5 10/7 9.7 l. 8 3.6 0.3 35.5 6.6 l 7. 9 
6 17/7 10.8 5 4.8 0.6 52.3 24.3 12.2 
7 24/7 10.7 2 5.8 0.5 61. 8 11. 4 10.2 
8 31/7 14.6 4.3 7.3 0.7 107.5 31. 8 19.8 
9 7/8 9.6 l. 8 8.5 0.6 81 15. 2 13.6 

10 14/8 9. 1 2.2 9.8 1 89.2 21. 4 12.5 
1 1 21/8 9.6 l. 4 13.4 0.8 133.7 20.3 33.6 
12 28/8 3.6 0.6 17.2 l. 7 61. 3 10.9 24.9 
13 4/9 6.2 l 25.9 2.2 160.8 26.4 42.7 
14 11/9 8.6 l. 9 32 2.2 276.2 60.6 44.9 
15 18/9 6.7 l. 5 38.3 5 256.9 56.3 48.7 
16 25/9 10.6 2.2 41 3. 1 436.4 92. 3 23.3 
17 2/10 7. l l. 7 44.2 4 312. 1 74.2 27.7 
18 9/10 7.6 1. 2 56.2 2.9 428.7 67.8 88. 1 
19 16/10 6. 1 1 45.9 2. 1 280. l 44.6 o 
20 23/10 3.8 0.8 68.6 5 . 5 263.1 57.7 112. 9 
21 30/1 o 3.8 0.7 76.4 6.2 287.8 50.5 29.6 
22 6/ 11 4.3 0.9 75.8 5.8 325.8 65.7 o 
23 13/11 3. l 0.7 75.8 5.7 232.3 55.4 o 
24 20/11 l. 5 0.3 82.9 4.2 127. l 28. l 16.4 
25 27/11 l. 6 0.4 98.4 7.6 154. 1 37 24. 1 
26 4/12 l. 5 0.4 81. 1 7. 1 108.6 29.6 o 
27 11/12 1. 5 0.4 82.9 9.5 52.5 23 2 . 8 

Total 663.6 
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Tabla 7. 3. (Continúa). 

-------------------------------~--------·-------------

Colecta Fecha #/m2 e. e. mg/ind. e. e . mg/m2 e.e. Prod. 
i N-

1 W¡ 
------------------------------------------------------
Sitios abruptos - 1991 

1 12/6 3.2 l. 6 2 o. 2· 6.5 3.2 
2 19/6 5.7 2 l. 8 o. 1 10.2 3.6 
3 26/6 4.2 l. 3 2.2 0.2 9.5 3 
4 3/7 22 6 2 . 4 0.2 52.9 14.4 (52.9) 
5 10/7 11. 5 l. 8 2.4 0.3 14. 9 6.6 o 
6 17/7 4.9 l. 4 3.3 0.2 15. 9 4.6 7.4 
7 24/7 8.5 2.5 4.3 0.3 36 10.5 6.7 
8 31/7 8.5 2.5 5.5 0.4 46.4 13. 9 1 o. 1 
9 7/8 7.2 l. 3 7.5 0.7 54. 1 9.8 16. 2 

10 14/8 5.9 l. 8 9.4 0.8 56 1 7. 2 12. 6 
11 21/8 5.9 l. 6 11 0.9 64.7 17.9 9. 1 
12 28/8 5.3 l 15 l. 9 79 .2 15.3 22.8 
13 4/9 8.3 2.2 19.8 2.3 164.5 43.1 32.4 
14 11 /9 5.6 l. 6 24.4 3.6 137.2 38.8 31. 6 
15 18/9 7 l. 8 27 3 188.4 49.9 1 7 
16 25/9 6.3 l. 5 33.2 2 . 8 208.9 49.8 40.5 
17 2/10 5.7 l. 6 38.8 3.2 220 62.3 33.9 
18 9/10 11. 6 5.5 45.9 4.3 532 253.9 60.8 
19 16/10 5.8 0.3 46.6 1 268.7 12.4 6.4 
20 23/10 2.5 0.6 49.7 5.2 122. 6 32 12.8 
21 30/10 5.8 1. 7 70.7 5.3 407.4 123.6 86 . 2 
22 6/11 3.5 0 . 9 86.7 4. 1 300.7 78.9 74.3 
23 13/ 11 5. 1 l. 5 84.5 4.2 430.9 124. l o 
24 20/ 11 2.5 0.5 83.2 4. 1 205.2 39 o 
25 27/11 3 0.7 78 6 236.5 51. 5 o 
26 4/12 2.6 1 86.7 4.9 228.2 85.6 24.6 
27 11/12 2.6 1 90.9 4.6 112. 1 36.3 11 . 1 

Total 569 .2 
-----------------------------------------------------------
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