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RESUMEN 

Las plantas de zonas áridas y semiáridas han desarrollado diversas estrategias para sobrevivir a 

las condiciones hostiles del ambiente, algunas de ellas relacionadas con el uso eficiente de los 

recursos limitados. Se ha reportado alto contenido de nitrógeno foliar en especies desérticas, el 

cual puede estar relacionado con el mejoramiento en la eficiencia en el uso del agua o procesos 

de fotoprotección, pero aún las evidencias no son claras. En este contexto, en el presente trabajo 

se evaluaron atributos ecofisiológicos (propiedades fotosintéticas, eficiencia en el uso del agua 

y nutrientes (EUA, EUN, EUP), fluorescencia de la clorofila, pigmentos y nutrientes foliares) y 

estequiométricos (C:N:P) en especies dominantes de dos comunidades vegetales en la región 

central de Sonora, con el objetivo de caracterizar el efecto de la aridez sobre los atributos de las 

especies y tipos funcionales de las comunidades en un gradiente. El estudio se realizó durante 

agosto-septiembre de 2019, se midieron atributos en condiciones de campo y se analizó material 

vegetal en laboratorio. Se encontraron amplios rangos en los atributos, con mayor variabilidad 

en atributos fotosintéticos, EUA, EUN, EUP y parámetros de la fluorescencia. La comunidad 

árida presentó mayor diferenciación de los tipos funcionales en la mayoría de los atributos, 

relacionado posiblemente al nicho ecológico y procesos de competencia por la escasez de 

recursos. Las especies y tipos funcionales mostraron diferentes estrategias conservativas y 

adquisitivas en ambos sitios a partir de los atributos determinados. Así como gran importancia 

de especies leguminosas en las comunidades. Los resultados de ACP muestran asociación de la 

comunidad semiárida con disipación de fotones, Nmass y EUAinst; mientras que, la comunidad 

árida, presentó asociación con Amass, EUN, C:P y N:P. Estos resultados muestran que, en esta 

región, los atributos a nivel comunidad no reflejan el efecto de la aridez esperado, pero si en 

tipos funcionales. 
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ABSTRACT 

Plants in arid and semi-arid lands have developed various strategies to survive stressful 

environmental conditions, some of them related to the efficient use of limited resources. High 

foliar nitrogen content has been reported in desert species, which may be related to the 

improvement in water use efficiency or photoprotective processes, but the evidence is still not 

clear. In this context, the present work evaluated ecophysiological traits (photosynthetic 

properties, water and nutrients use efficiency (EUA, EUN, EUP), chlorophyll fluorescence, 

foliar pigments and nutrients) and stoichiometric (C:N:P) in dominant species of two plant 

communities in the central region of Sonora, with the aim of characterizing the effect of aridity 

on the traits of the species and functional types of the communities in a gradient. The study was 

carried out during August-September 2019, attributes were measured under field conditions and 

plant material was analyzed in the laboratory. Wide ranges were found in the traits, with greater 

variability in photosynthetic traits, EUA, EUN, EUP and fluorescence parameters. The arid 

community presented greater differentiation of the functional types in most of the traits, possibly 

related to the ecological niche and processes of competition due to the scarcity of resources. The 

species and functional types showed different conservative and acquisitive strategies at both 

sites based on the determined attributes. As well as great importance of leguminous species in 

the communities. ACP results show association of the semi-arid community with photon 

dissipation, Nmass and EUAinst; while, the arid community, presented association with Amass, 

EUN, C P and N:P. These results show that, in this region, the attributes at the community level 

do not reflect the expected aridity effect, but in functional types.
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INTRODUCCIÓN 

 

Las zonas áridas y semiáridas ocupan alrededor de 40 % de la superficie terrestre, siendo el 

soporte para una gran parte de la población humana y de una gran diversidad de especies de 

planta y animales (Ezcurra, 2006). Diversos estudios ecológicos en dichas regiones se han 

centrado en el principal controlador para los organismos vivos: el agua (Huxman et al., 2004; 

Noy-Meir, 1973). Sin embargo, este marco conceptual ha sido considerado simplista, ya que 

existen otros factores como la impredecibilidad de la precipitación, la alta irradiancia, las 

temperaturas extremas y la baja disponibilidad de nutrientes, que pueden ser limitantes per se 

y/o cavarían con los escasez de agua (Austin, 2011; Gibson y Rundel, 2012). Por lo tanto, 

gradualmente, el enfoque en estas regiones se ha expandido a otros puntos de vista 

ecofisiológicos y estructurales. 

Para afrontar con éxito los largos periodos de sequía y las condiciones hostiles del medio, 

las especies desarrollaron diversas adaptaciones que generalmente se asocian con la eficiencia 

en el uso del agua mediante la optimización de la fotosíntesis y la transpiración (Granados-

Sánchez et al., 1998). Pero, además, a través de esas adaptaciones deben compensar la inversión 

para la ganancia de carbono y, asegurar otros mecanismos de sobrevivencia como la protección 

contra otros factores abióticos y/o bióticos. 

El conjunto de características morfológicas, fisiológicas o fenológicas que impactan 

positivamente la adecuación de las especies son llamados atributos funcionales (Violle et al., 

2007). Algunos atributos como la fotosíntesis (Amass), la respiración (Ro), nitrógeno foliar 

(Nmass), fósforo foliar (Pmass), área foliar específica (AFE) y tiempo de vida de la hoja 

(caducifolias, perennifolias) se han interrelacionado mediante estudios a nivel global, 

evidenciando dos estrategias económicamente importantes en el uso de recursos: las estrategias 

adquisitivas y conservativas, asegurando que la ganancia de carbono sea suficiente para 

recuperar la inversión en la construcción de la hoja. Siendo estos atributos, además, relacionados 

con patrones climáticos y biogeoquímicos, el cambio climático, el uso de suelo y los efectos de 

los intercambios bióticos, mostrando una gran variabilidad en la respuesta de las plantas a través 

de gradientes ambientales (Wright et al., 2004; Westoby y Wright, 2006).  
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Los nutrientes, en particular el nitrógeno (N) y el fósforo (P), como atributo funcional, 

son elementos vitales para el desarrollo y funcionamiento de las plantas (Sterner y Elser, 2002). 

En suelos desérticos, el nitrógeno suele encontrarse de manera escasa y heterogénea, debido a 

que la baja disponibilidad de agua afecta los procesos microbiológicos encargados de la 

mineralización (García-Moya y McKell, 1970). Por lo tanto, al igual que el agua, es también un 

recurso limitado que puede afectar negativamente el funcionamiento de las plantas. Para conocer 

la limitación de nutrientes en un organismo, la estequiometria ecológica es una herramienta muy 

utilizada, dado que estudia la proporción de los elementos químicos clave como C, N y P y 

aporta información valiosa sobre la condiciones nutricionales de la planta (Sterner y Elser, 

2002). La estequiometría ecológica en las plantas se ha relacionado fuertemente con gradientes 

climáticos como precipitación y temperatura (Yang et al., 2016), pero, las explicaciones 

ecofisiológicas de estos patrones son limitadas y poco conocidas (Castellanos et al., 2018). 

La precipitación variable e impredecible de las zonas áridas, ha generado la necesidad 

en las plantas de desarrollar mecanismos de fotoprotección contra la irradiancia, la cual se 

mantiene relativamente constante a lo largo de los diferentes periodos de sequía-humedad. Una 

manera de proteger la maquinaria fotosintética es mediante mecanismos bioquímicos como la 

disipación térmica por medio del ciclo de las xantófilas (Yamori, 2016). Estos procesos 

bioquímicos de las plantas se han relacionado fuertemente con los parámetros de la 

fluorescencia de la clorofila (Strasser et al., 2000). Entre ellos, la eficiencia cuántica del PSII 

(Fv/Fm) que se ha utilizado para medir el rendimiento fotoquímico de plantas a diferentes 

niveles de estrés y, los índices de funcionamiento, PIabs y PItot, que proveen información sobre 

la vitalidad de la planta (Strasser et al., 2000). La fluorescencia es una técnica rápida y no 

invasiva que permite conocer el estado fotoquímico actual y las relaciones de la emisión de luz 

con procesos del aparato fotosintético de la planta (Goltsey et al., 2016). 

A pesar de la gran importancia de estudiar atributos ecofisiológicos foliares de las 

especies, los más reportados a nivel global son atributos categóricos como forma de vida, tipo 

de madera, tipo de hoja y ruta fotosintética (Kattge et al., 2020). Actualmente, el estudio de 

atributos ha incrementado constantemente en la base de datos global “TRY” (Kattge et al., 2011) 

creciendo sustancialmente de 1.2 millones (versión 1) a 11.8 millones de entradas (versión 5) 

(Kattge et al., 2020). Siendo los trópicos las regiones con mayor número de especies reportadas, 
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mientras que los subtrópicos son menos representadas. En el sur de México el número de sitios 

de reportes ha incrementado, pero, en la región de estudio el número es muy restringido, por lo 

tanto, la porción del Desierto Sonorense en el estado de Sonora no está bien representada 

comparada con la porción que se encuentra en Estados Unidos.  

Particularmente, la región central de Sonora presenta un marcado gradiente de zonas 

áridas y semiáridas pertenecientes al Desierto Sonorense. Contrastando con otros desiertos, las 

características climáticas, geográficas y biológicas hacen que gran parte de la flora de esta región 

este compuesta por taxa de origen tropical, incluyendo especies leguminosas y caducifolias que 

pueden tener un importante papel en el funcionamiento de las comunidades bióticas 

(Rzedowski, 2006; Laity, 2009; Castellanos et al., 2010). Sin embargo, en términos generales, 

aún es limitado el conocimiento ecológico-fisiológico de especies nativas de la región 

(Castellanos-Villegas et al., 2010). 

 En este contexto, el presente trabajo se enfocó en analizar atributos ecofisiológicos y 

estequiométricos en hojas de especies nativas dominantes de dos comunidades con diferente 

grado de aridez en la región central de Sonora, una comunidad donde las condiciones áridas 

imperan y otra comunidad donde las condiciones son semiáridas. Para dilucidar el efecto de la 

aridez sobre la eficiencia en el uso de los recursos, las relaciones estequiométricas, las 

capacidades fotosintéticas y observar el rol de los atributos fotoquímicos relacionados con la 

fotoprotección, en especies y tipos funcionales dominantes de cada comunidad. Lo que permite 

reconocer la importancia de comprender mejor las estrategias y el comportamiento de las 

especies nativas y los tipos funcionales de las comunidades desérticas del Desierto Sonorense, 

principalmente en un contexto donde las condiciones de aridez están incrementando debido al 

cambio global.
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I. ANTECEDENTES 

 

I.1. Zonas áridas y semiáridas  

Aún con condiciones ambientales extremas para los organismos vivos, las zonas áridas y 

semiáridas, son muy importantes tanto para el ser humano como para otros seres vivos que las 

habitan, ya que ocupan alrededor de un tercio del territorio mundial (Whitford, 2002; Ezcurra, 

2006). Estas regiones se definen por las condiciones de aridez presentes en su ambiente y su 

característica principal, desde el punto de vista biológico, es la baja disponibilidad de agua 

representada cuando la precipitación recibida es menor a la pérdida de agua por 

evapotranspiración (Laity, 2009; Ward, 2009).  

Para estos sistemas, no solo la baja cantidad de precipitación anual es determinante, ya 

que existe una gran variabilidad espaciotemporal de los eventos de lluvia. Mientras que, en el 

transcurso del año, la temperatura y la radiación se mantienen relativamente constantes, la 

entrada de agua como precipitación es discontinua e impredecible (Granados-Sánchez et al., 

1998; Ezcurra, 2006; Hernández, 2006). Diferentes paradigmas se han desarrollado basados en 

la importancia del agua sobre los procesos biológicos y ecológicos, concluyendo que, si bien la 

precipitación determina las respuestas del sistema de manera general, a diferentes niveles estás 

respuestas son complejas en torno a toda la actividad biológica y microbiológica (Noy-Meir, 

1973; Reynolds et al., 2004; Collins et al., 2014). 

Para las plantas, el agua es de vital importancia debido a que: 1) permite las funciones 

del protoplasma en los tejidos, 2) es solvente para los nutrientes que obtienen y se transportan 

de célula a célula, 3) es materia prima para la fotosíntesis y 4) regula la temperatura de la planta 

al absorber calor y disiparlo por medio de transpiración (Laity, 2009). Por tales motivos, el agua 

es considerada el principal controlador de la productividad y además una de las principales 

limitantes de la distribución y abundancia de las especies que componen las comunidades 

desérticas.  
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 Aunque la mayoría de estudios en el campo se han centrado en el agua como recurso 

clave en las zonas áridas, ha sido cuestionado como un marco conceptual simplista (Gibson y 

Rundel, 2012), dado que otras condiciones del ambiente pueden tener un papel importante como 

limitantes en los organismos y como controladores de procesos del ecosistema; la temperatura 

y viento extremo, la alta irradiancia y la baja disponibilidad de nutrientes en el suelo son algunos 

de las condiciones abióticas que pueden tener un rol fundamental (Austin, 2011) y poco se 

conoce de ellos (Castellanos et al., 2018).  

 

I.1.1. Desierto Sonorense y la región central de Sonora (RCS) 

En el norte de México, el Desierto Sonorense es un ecosistema que cubre una extensión de 

aproximadamente dos terceras partes del estado de Sonora (300,000 km2), y es considerado el 

desierto más subtropical de los existentes en Norte América (Castellanos et al., 2010; Martínez-

Yrízar et al., 2010; INEGI, 2015). La ubicación geográfica del estado, cercana a los 30° de 

latitud, es la principal causa de las condiciones de aridez. Esto debido a que la relación entre 

latitud y aridez está determinada por la formación de sistemas semipermanentes de alta presión 

en esa área, asociados a un aire descendente que genera tiempo seco, despejado y cálido (Brito-

Castillo et al., 2010).  

El clima y la vegetación del Desierto Sonorense es muy particular. Tiene una gran 

variación en la temperatura día-noche, con infrecuentes temperaturas de congelamiento y gran 

variación en la cantidad de lluvia anual, así como picos bimodales de precipitación en invierno 

y verano (Laity, 2009; Martínez-Yrízar et al., 2010). Presenta lluvias torrenciales monzónicas 

de verano, la cual provee el 60 -70 % del agua total anual, y lluvias variables e impredecibles 

en invierno (Brito-Castillo et al., 2010).  

A diferencia de otros desiertos, son estas características las que han permitido la 

sobrevivencia de algunas especies con origen neotropical en la región (Rzedowski, 2006; 

Castellanos et al., 2010), tal como, flora arborescente, incluyendo cactus columnares y un 

número considerable de leguminosas y especies caducifolias (Laity, 2009). En específico, la 

región central de Sonora se considera una zona de transición entre especies xerófitas del 
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Matorral Xerófilo con afinidad Neártica, y especies Neotropicales con tendencia a ser altamente 

estacionales relacionadas a la Selva Baja Caducifolia (Castellanos-Villegas et al., 2010; INEGI, 

2015; Rzedowski, 2006). Tales características florísticas y biogeográficas hacen de la región 

central de Sonora, una región única dentro de los desiertos del mundo. 

 A pesar de considerarse regiones inhóspitas, en algunas zonas áridas, como el Desierto 

Sonorense, subsisten una gran variedad de especies de plantas que han pasado por diversos, 

maravillosos y complejos procesos de adaptación que les han permitido sobrevivir (Hernández, 

2006). Dichas características permiten considerar a los desiertos como laboratorios naturales, al 

exponer en su punto más extremo el proceso de selección natural (Laity, 2009; Ward, 2009).  

 

I.2. Estrategias de las plantas y atributos funcionales 

Las estrategias que hacen posible la sobrevivencia de las plantas en su hábitat resultan del 

conjunto de atributos funcionales moldeados a través de su historia evolutiva. Estos atributos 

funcionales se definen como características morfológicas, fisiológicas y fenológicas, que son 

medidos desde nivel celular hasta nivel de organismo y están fuertemente relacionados con la 

adecuación de las especies, es decir, el crecimiento, la reproducción y la sobrevivencia (Violle 

et al., 2007; Pérez-Harguindeguy et al., 2013; Reich, 2014). 

Además de relacionarse con las diversas estrategias, los atributos de las plantas afectan 

y delimitan la ecología en una comunidad y estos a su vez modifican los procesos ecosistémicos. 

Por ejemplo, una comunidad vegetal dominada por especies caducifolias favorecerá el reciclaje 

y aporte de nutrientes mediante los ciclos biogeoquímicos. Utilizando este conocimiento, han 

sido desarrollados y mejorados los modelos relacionados con las estrategias adaptativas de las 

especies y tipos funcionales, el cambio climático, el uso de suelo y los efectos de los 

intercambios bióticos (Westoby y Wright, 2006; Pérez-Harguindeguy et al., 2013).  
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I.2.1. Atributos para enfrentar el estrés hídrico  

Ciertas características del ambiente, bióticas y abióticas, pueden ejercer una influencia negativa 

sobre los organismos ocasionando diferente grado de estrés. Para ello las plantas poseen cierta 

tolerancia que le permite resistir las condiciones desfavorables (Taiz y Zeiger, 2003). 

Considerando la limitación de agua como el principal factor de estrés en las zonas áridas, 

las plantas han desarrollado características para reducir o evitar la pérdida de agua. Las especies 

xerófitas, son aquellas que poseen atributos xeromórficos tales como cutículas gruesas y 

cerosas, estomas hundidos, suculencia y pubescencia. Las especies suculentas como en la 

mayoría de las Cactáceas y Euphorbiaceas desarrollaron otras características como tejidos de 

almacenamiento, baja transpiración cuticular y cierre estomático rápido. Algunas especies 

tienen una raíz principal que puede remover agua del suelo efectivamente a través de una gran 

presión de succión (Laity, 2009). Existen muchas clasificaciones para las estrategias que utilizan 

las plantas que habitan los desiertos. Algunas de ellas se basan en las características funcionales 

para definir las principales estrategias como las que se muestran en la Tabla 1. 

 

Tabla 1. Clasificación de algunas estrategias para las zonas áridas según tipos funcionales (TF) 
(Laity, 2009; Granados-Sánchez et al., 1997).  

TF Estrategias y atributos funcionales Ejemplos 

A
rb

us
to

s 
pe

re
nn

if
ol

io
s 

Obtienen agua de la zona no saturada y 
mantienen el dosel parcialmente durante la 
sequía. 

Alta eficiencia en el uso del agua, control 
estomático y cuticular. Alta tolerancia al 
calor y sequía. Raíces superficiales 
extendidas 

Arbustos esclerófilos: hojas pequeñas 
coriáceas resistentes y cutícula gruesa y 

cerosa para reducir perdida de agua. 

Arbustos sin hojas: tallos verdes 
fotosintéticos. 

 

A
rb

us
to

s 
ca

du
ci

fo
li

os
 

Caducifolios de sequía o de invierno. 

Evaden la sequía perdiendo la superficie 
fotosintética primaria. 

Fouquieria splendens con tallos y ramas 
fotosintéticas.  

E
sp

ec
ie

s 
C

A
M

 

Especies con metabolismo CAM como vía 
alterna de fotosíntesis. 

Cactáceas y Agaves con tejidos 
suculentos como en 
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I.2.2. Atributos ecofisiológicos: fotosíntesis y fluorescencia de la clorofila 

No existe proceso más importante para los organismos sobre la Tierra que la fotosíntesis. Para 

las plantas, aproximadamente el 40% de la masa seca consiste en carbono fijado por fotosíntesis 

(Lambers y Oliveira, 2019) y para los otros seres vivos, las plantas son la base de la cadena 

trófica. Este proceso es llevado a cabo por plantas, bacterias y otros organismos capaces de 

convertir la energía de la luz del sol en energía química, fijando el dióxido de carbono 

atmosférico, en moléculas orgánicas como sucrosa o almidón, que posteriormente serán sustrato 

para el proceso de respiración celular (Bryce y Hill, 1999; Strasser et al., 2000).  

La radiación electromagnética emitida por el sol es esencial para la dinámica biológica 

del planeta, a partir de este astro recibimos la mayor parte de toda la energía para que se lleven 

Abren estomas durante la noche para 
fotosintetizar y evitar la pérdida de agua, 
asimilando CO2 en ácido málico. 

F
re

at
of

it
as

 

Poseen raíz principal que penetra la capa 
freática de agua subterránea. 

No depende del agua incidente de 
precipitación 

Freatofitas obligatorias: crecen cerca de 
canales o manantiales Populus y Salix 

Freatofitas facultativas: están en contacto 
con el agua estacionalmente y poseen 

hojas caducas o más xerofitas. 

Raíz con decenas de metros de longitud: 
Prosopis spp. Acacia spp. 

E
sc

ap
an

 d
e 

la
 s

eq
uí

a Completan el ciclo de vida antes de 
presentar deficiencias hídricas severas. 
Breve ciclo de vida, alta resistencia de las 
semillas. 

Especies anuales o bianuales. 

E
va

de
n 

la
 

se
qu

ía
 

Plantas perennes que restringen la 
producción de hojas cuando hay 
disponibilidad de humedad. 

Órganos subterráneos inactivos en periodos 
secos. 

Estado de inactividad metabólica con la 
desecación. 

Altas tasas de respiración y fotosíntesis 
cuando el agua es disponible. 

T
ol

er
an

te
s 

a 
la

 s
eq

uí
a 

Plantas perennes con hojas aún bajo 
condiciones de alto estrés hídrico. 

Extensos sistemas radiculares. 
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a cabo los procesos endergónicos en el planeta (Bresinsky et al., 2013). El espectro de emisión 

del sol es amplio, no obstante, un significativo 40 % es radiación llamada “espectro visible” que 

se encuentra entre los 400 y 700 nm, esta radiación es capaz de atravesar la atmósfera y ser 

utilizada por los animales para poder ver y por los organismos fotoautótrofos para realizar la 

fotosíntesis (Azcón-Bieto y Talón, 2003).  

El proceso de la fotosíntesis puede ocurrir en distintos órganos de las plantas superiores, 

como frutos, semillas, tallos y hojas, pero estas últimas son los órganos especializados para 

interceptar la luz (Lambers y Oliveira, 2019). Dentro de las hojas (Figura 1) existe un tipo de 

tejido llamado mesófilo, el cual está compuesto de células que contienen los cloroplastos y en 

ellos se encuentran las estructuras llamados tilacoides, y es en la membrana de los tilacoides 

donde se lleva a cabo la fotosíntesis a través de los fotosistemas II y I encargados de atrapar la 

energía lumínica y convertirla en energía química (Lambers y Oliveira, 2019). 

Dos fases se pueden diferenciar en el proceso de la fotosíntesis: la fase fotoquímica en 

la cual se lleva a cabo la absorción de fotones y conversión de la energía en moléculas portadoras 

de energía química: ATP y NADPH y la fase bioquímica (Ciclo de Calvin-Benson) en la cual 

se utilizan las moléculas sintetizadas en la fase fotoquímica para fijar el CO2 atmosférico y así 

formar compuestos orgánicos también llamados fotosintatos, azúcares o glúcidos (Audesirk et 

al., 2013).  
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Figura 1. Estructura de la hoja y cloroplastos.

Fase fotoquímica

La fase fotoquímica que ocurre en la membrana de los tilacoides tiene dos complejos

fotoquímicos, el fotosistema II (PSII) y el fotosistema I (PSI) que realizan un trabajo eficiente

para cosechar los fotones incidentes. Ambos tienen un complejo cosechador de luz compuesto

por clorofilas, el cual absorbe la radiación y la envían a sus propios centros de reacción (CR).

Estos CR están formados de un dímero de clorofila a (Chla2) que se caracteriza por absorber los

fotones a mayor longitud de onda. Esto debido a que la transferencia de excitones (energía de

un fotón transferida) viaja según un gradiente de absorción de menor a mayor longitud de onda

o, que es lo mismo, de mayor a menor energía (Bresinsky et al., 2013).

El centro de reacción del PSII absorbe longitudes de onda de 680 nm. Se requieren 4

excitones para excitarlo y donar un electrón a una cadena de transporte de electrones a través de
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moléculas oxidorreductoras: Feofitina, Quinona A, Quinona B, Plastoquinona, Complejo 

Citocromo b6/f y Plastocianina. El electrón perdido del centro de reacción es rápidamente 

recuperado por la fotólisis del agua (2H2O), el cual cede un electrón (e-) a la clorofila para 

estabilizarse y, libera, por lo tanto, oxígeno (O2) y protones (4 H+) al interior del tilacoide, 

incrementando el pH del lumen (Bresinsky et al., 2013). El PSI obtiene el electrón de la cadena 

transportadora de electrones y se excita de igual manera cuando absorbe cuatro excitones. A 

diferencia del PSII, el centro de reacción del PSI absorbe a 700 nm, a menor energía, el cual 

también transporta el electrón por moléculas oxidorreductoras hasta la ferredoxina. Esta última 

pasa los electrones a una ferredoxina NADP+ reductasa y con ayuda de un protón H+ se sintetiza 

una molécula altamente energética llamada NADPH, muy importante en el ciclo de fijación de 

CO2 (Bresinsky et al., 2013). 

 

Fase bioquímica 

La fase bioquímica tiene lugar en el estroma de los cloroplastos y, como se mencionó antes, se 

utiliza el ATP y el NADPH generados por la fotoquímica (en la membrana del tilacoide) para 

la síntesis de carbohidratos, todo esto en un proceso llamado ciclo de Calvin, en el cual existen 

tres fases reconocidas: la carboxilación, la reducción y la regeneración. Para llevar a cabo las 

fases mencionadas son requeridas moléculas de RuBP (Ribulosa 1, 5 bifosfato), la enzima 

Rubisco (Ribulosa 1,5 bifosfato carboxilasa-oxigenasa), enzimas específicas, NADPH, H+ y 

ATP (para más detalles ver Bresinsky et al., 2013; Lambers y Oliveira, 2019). 

 

I.2.2.1. Respuesta de la fotosíntesis a la luz  

Al realizar mediciones de fotosíntesis en un rango de irradiancia se pueden elaborar las curvas 

de respuesta a la luz (Figura 2). El análisis de las curvas arroja información importante sobre las 

propiedades fotosintéticas de las especies como 1) el rendimiento cuántico de la fotosíntesis (φ), 

el cual es la pendiente inicial de la curva (de 0 a 150 µmoles de fotones m-2 s-1), mide con que 

tanta eficiencia utiliza los fotones para realizar fotosíntesis; 2) el punto de compensación de la 

luz (PCL) es el nivel de irradiancia en el cual la fotosíntesis y la respiración son igualados, es 
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decir, la fotosíntesis neta es cero; y 3) respiración en oscuridad (Ro) es el valor de fotosíntesis

medido en ausencia de luz (Lambers y Oliveira, 2019).

Figura 2. Curva de asimilación de CO2 a la luz. Modificado de Lambers et al., 2019.

Diversos estudios han demostrado que los parámetros obtenidos de las curvas de luz

están relacionados con la adaptación que poseen las especies a las condiciones ambientales

donde se desarrollan (Boardman, 1977; Lambers y Oliveira, 2019). De manera general, las

especies adaptadas a la sombra tienen fotosíntesis que se satura a bajas irradiancias, siendo

igualmente reducidas su capacidad fotosintética, su tasa de respiración oscura y el punto de

compensación a la luz. Mientras que en las especies adaptadas a alta irradiación ocurre lo

contrario, generalmente poseen altas capacidades fotosintéticas, tasas de respiración oscura y

puntos de compensación (Lambers y Oliveira, 2019).

I.2.2.2. Atributos de la fluorescencia y protección del aparato fotosintético

Una herramienta muy utilizada en la actualidad para conocer atributos de la fase fotoquímica de

la fotosíntesis en las plantas es la fluorescencia de la clorofila. La fluorescencia es un método

no invasivo que responde a una fuente de luz y según las condiciones fisiológicas de la muestra
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vegetal en ese momento, emite la cantidad de fotones que no pueden ser utilizados en la 

fotoquímica primaria (Lambers et al., 1998; Strasser et al., 2000).  

 El principio básico de la fluorescencia ocurre de la siguiente forma: cuando la molécula 

de clorofila absorbe un fotón, su energía se suma a la de la molécula de la clorofila (Maxwell y 

Johnson, 2000). Esto genera un cambio del estado basal de la clorofila a uno excitado, de mayor 

nivel energético. El tiempo de excitación de la molécula es muy corto dado que es un estado 

inestable y entonces debe ceder la energía y volver al estado basal, lo cual puede ocurrir a partir 

de una de estas tres rutas: 1) transferir la energía por resonancia de clorofila a clorofila hasta 

llegar al centro de reacción y utilizar la energía para el proceso fotoquímico, 2) retornar a su 

nivel básico emitiendo energía en forma de calor o, 3) en menor medida (1 o 2 %), emitiendo 

fluorescencia mediante la liberación de un fotón de menor energía a la del fotón recibido 

(Lambers y Oliveira, 2019; Azcón-Bieto y Talón, 2003). Estos tres procesos ocurren 

simultáneamente y compiten entre sí por la energía lumínica, ya que, si uno incrementa los otros 

disminuyen (Maxwell y Johnson, 2000; González et al., 2008). 

Kautsky y Hirsh (1931) descubrieron el comportamiento de la fluorescencia de la 

clorofila al iluminar una muestra fotosintética adaptada a oscuridad. Observaron un aumento 

rápido de la fluorescencia hasta llegar a un máximo y una posterior disminución hasta llegar a 

una estabilidad. Después de este descubrimiento, diversos autores han relacionado este 

comportamiento con reacciones primarias del fotosistema II y con procesos en la membrana de 

los tilacoides y procesos metabólicos relacionados con aumentos de asimilación de CO2 

(Strasser et al., 2000; González et al., 2008). Fue a partir de dichos estudios pioneros, que se 

desarrollaron parámetros para cuantificar tanto la fotoquímica relacionada con la fotosíntesis, y 

la no fotoquímica que no es utilizada posteriormente en la fijación de CO2 (Maxwell y Johnson, 

2000). Entre los parámetros obtenidos mediante la fluorescencia el más frecuentemente usado 

es la eficiencia cuántica del fotosistema II (Fv/Fm) que es un indicador sensible de la eficiencia 

con que la luz absorbida por el PSII es utilizada para la reducción del primer aceptor de 

electrones, la quinona A. Este parámetro especialmente se ha correlacionado con el rendimiento 

cuántico máximo de la fotosíntesis neta (Krause y Weis, 1991; Baker, 2008; González et al., 

2008). Otros parámetros utilizados son los índices de funcionamiento, por absorción (PIabs) y 
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total (PItot) que proveen información cuantitativa del estado general de la planta y su vitalidad 

(Strasser et al., 2000). 

Además de los parámetros mencionados existen otros que se ven implicados en las 

relaciones de flujo de fotones durante la fotoquímica. El primero de ellos es el flujo de fotones 

absorbidos por los pigmentos antena (ABS/CS), de este flujo absorbido una parte es disipada 

como calor y otra como fluorescencia (DIo/CS) y la restante es canalizada como flujo atrapado 

(TRo/CS) hacia el centro de reacción (RCo/CS), después, esta energía se convierte en energía 

redox que reduce a la QA y después la oxida produciendo un transporte de electrones (ETo/CS). 

Estos parámetros permiten conocer las condiciones de distintas partes de la fotoquímica 

primaria en una muestra (Strasser et al., 2000). 

La fluorescencia de la clorofila puede ser afectada por varios factores, entre ellos el 

estado de desarrollo de la planta, la edad de la hoja y las condiciones ambientales (Čaňová et 

al., 2008; Kalaji et al., 2014), de esta manera, la fluorescencia puede proporcionar información 

sobre la capacidad de tolerar estrés ambiental y los daños que pueda presentar el aparato 

fotosintético bajo condiciones particulares (Maxwell y Johnson, 2000). Se han realizado 

estudios que analizan los efectos de diferentes factores sobre la fluorescencia por ejemplo la 

disponibilidad de nitrógeno (Ciompi et al., 1996; Živčák et al., 2014), la calidad y cantidad de 

la luz (Pérez-Asseff et al., 2007; Casierra-Posada et al., 2011) y el estrés hídrico (Hazrati et al., 

2016). 

 Una característica fundamental de la fluorescencia es la capacidad de informar sobre el 

estado fotoquímico a través de la disipación de energía en exceso y de relacionarse con la 

protección a la fotoinhibición a través de mecanismos como el ciclo de las xantófilas donde 

intervienen otros pigmentos además de la clorofila (Taiz y Zeiger, 2003). 

 Cuando existe un exceso de luz, el fotosistema II y I pueden llegar a fotoinhibirse, esto 

es, reducir su capacidad de mover electrones a través de la cadena transportadora e incluso, 

llegar a destruirse debido a una acumulación alta de radicales de oxígeno que interactúan con 

los componentes de los cloroplastos (Taiz y Zeiger, 2003). Para evitar los daños por 

fotoinhibición existen múltiples y diferentes estrategias, desde los movimientos foliares que 
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permiten reducir el área de exposición de la hoja a la luz hasta los movimientos a nivel orgánulo 

que realizan los cloroplastos para permitir el paso de la luz a través de ellos, entre otros (Yamori, 

2016). 

Un mecanismo a nivel bioquímico, que puede medirse a partir de la fluorescencia de la 

clorofila, es el llamado atrapamiento no fotoquímico (NPQ), que se encuentra relacionado a la 

disipación térmica (DIo/CS) del exceso de la luz absorbido por el complejo antena, y está 

asociado al ciclo de las xantófilas en donde hay una conversión de pigmentos carotenoides de 

violaxantina vía anteraxantina a zeaxantina (Yamori, 2016). En zonas áridas donde la condición 

lumínica es alta, tener gran capacidad de conversión de energía en forma de calor, significa una 

estrategia adaptativa de tipo bioquímica de gran importancia. 

 En general, muchas características fotosintéticas y fotoquímicas dependen en gran parte 

de la disponibilidad de nutrientes en el suelo. El nitrógeno, es componente esencial de proteínas, 

enzimas fotosintéticas como la Rubisco y los pigmentos de clorofila que son encargadas de la 

fase lumínica (Elser et al., 1996). El carbono constituye parte estructural de la biomasa y el 

fósforo es requerido para las moléculas energéticas ATP, NADPH y ADP, así como ácidos 

nucleicos con funciones metabólicas determinantes para el crecimiento. Especialmente el N ha 

sido asociado con los procesos fotosintéticos en diversos estudios a nivel bioquímico y 

fotoquímico mostrando la gran importancia de los elementos químicos para las funciones 

fisiológicas (Field y Mooney, 1986; Evans, 1989). 

 

I.2.3. Atributos de nutrientes y estequiometría ecológica 

Considerando que las zonas áridas son sitios pobres en nutrientes, según Elser et al. (1996), las 

especies dominantes tienden a ser de lento crecimiento con bajas concentraciones de nutrientes 

foliares por unidad de carbono. Hasta la fecha ha habido escaso acuerdo en cuanto a los 

nutrientes foliares de especies desérticas, desde hace décadas y más recientemente, se han 

reportado concentraciones de nitrógeno (Nmass) en hojas significativamente más altas en ciertas 

especies de zonas áridas (Skujins, 1981; Hinojo et al., 2013; Castellanos et al., 2018). 

Killingbeck y Whitford (1996) de forma controversial, concluyeron que el promedio de N foliar 
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de arbustos desérticos no es diferente al de otros biomas; sin embargo, desde una perspectiva de 

ecosistema es interesante que posean contenidos similares a los de plantas viviendo sobre suelos 

con alta disponibilidad de nitrógeno. Aunque no se ha determinado de manera definitiva, es 

posible atribuirse esta capacidad de mantener alta concentración de N foliar de las especies 

desérticas a la alta heterogeneidad ambiental y a la gran variedad de formas de vida que generan 

islas de fertilidad (Killingbeck y Whitford, 1996; García-Moya y McKell, 1970).  

 Debido a la controversia acerca de los nutrientes en hojas de especies desérticas, en 

los últimos años se ha intentado relacionar los nutrientes y proporciones estequiométricas con 

aspectos ecológicos y funcionales. Castellanos et al. (2018) reportaron que las proporciones de 

N y P presentaron diferencias entre los tipos funcionales de plantas y sus estrategias ecológicas. 

Establecieron diferencias de la proporción C:N entre especies invasoras y pioneras y de N:P 

entre especies fijadoras y no fijadoras de N, concluyendo que tipos funcionales relacionados con 

la invasibilidad fueron bien explicadas a través de las diferencias en proporciones 

estequiométricas. Sin embargo, las investigaciones pasadas no han demostrado de manera 

concluyente el papel fisiológico que cumplen los nutrientes en especies de zonas áridas. 

 Pero ¿qué información aporta una proporción estequiométrica y por qué sirve para 

diferenciar estrategias? La estequiometría ecológica estudia el balance de los elementos 

químicos en los procesos fisiológicos e interacciones ecológicas. Las proporciones de los 

elementos clave C, N y P sirven para reconocer la limitación de un nutriente, por ejemplo, una 

alta proporción C:N foliar revela una limitación de nitrógeno o también podría referirse a una 

alta eficiencia en el uso del N (Sterner y Elser, 2002). Por ello, la manera en que se relacionan 

puede aportar información sobre diferentes procesos en las plantas. Las plantas fijadoras de 

nitrógeno tienen mayor proporción de N:P que otras plantas en un mismo sitio, debido a la gran 

cantidad de nitrógeno que logran obtener mediante la asociación simbiótica con bacterias 

fijadoras (Pérez-Harguindeguy et al., 2013). En muchos estudios el nitrógeno se ha asociado 

con la capacidad de asimilación del carbono, mientras que una alta concentración de P y baja 

proporción de N:P está asociado a una mayor tasa de crecimiento (Sterner y Elser, 2002).  

La estequiometría ecológica en las plantas se ve afectada por diversos factores abióticos 

o bióticos como la cantidad de agua disponible, la filogenética y la fertilidad del suelo (Sterner 
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y Elser, 2002; Reich y Oleksyn, 2004). Esto ha sido un parteaguas para la teoría del nicho 

biogeoquímico propuesta por Peñuelas et al. (2008) quienes encontraron relación entre la 

estequiometría y la coexistencia de las plantas, demostrando que cada especie tiene una 

estequiometría especifica en un espacio multivariado. Esto debido a que cada especie posee 

estructuras y procesos metabólicos con distintos requerimientos nutrimentales y que puede 

derivar de la especialización de las especies a las condiciones bióticas y abióticas de su medio. 

 

I.2.4. Atributos de eficiencia en el uso de agua y nutrientes en zonas áridas 

La relación que posee la tasa de fotosíntesis con diferentes recursos como agua, nitrógeno o 

fósforo, es denominada eficiencia en el uso de agua (EUA), de nitrógeno (EUN), o de fósforo 

(EUP) respectivamente. Estas variables pueden medirse a escala de hoja, individuo, dosel, 

cultivos, comunidades y ecosistemas.  

 En particular, la EUA se obtiene a partir del cociente de la tasa de fotosíntesis neta entre 

la transpiración (EUA instantánea), o entre la conductancia estomática (EUA intrínseca) 

(Hatfield y Dold, 2019). Recientemente. la EUA de especies y ecosistemas de zonas áridas, es 

importante en tópicos de cambio climático, pues según las predicciones a futuro la temperatura 

y la sequía se incrementarán limitando aún más la disponibilidad de agua en tales zonas, lo cual 

genera un problema sobre la escasez y la demanda de agua, proponiéndose que mejorar la EUA 

sea un objetivo a nivel mundial para poder mantener los suministros alimenticios (Gago et al., 

2014) y bajo una perspectiva ecológica, caracterizar la EUA entre especies y tipos funcionales 

puede aumentar nuestro conocimiento sobre las estrategias adaptativas de las plantas y mejorar 

las predicciones de los cambios ambientales (Köhler et al., 2016; Ahrar et al., 2017). 

 Las especies vegetales de las zonas áridas, según Ito y Inatomi (2012), poseen las 

mayores EUA a nivel bioma, seguidas por bosques boreales deciduos y sabanas. No obstante, 

los resultados presentados por los autores derivan de un modelo simple y resaltan la limitación 

especialmente sobre las zonas áridas y pastizales, donde las plantas pueden utilizar el agua de 

capas freáticas. Hatfield y Dold (2019) remarcan el reto de cuantificar las diferentes respuestas 

a la temperatura, el estrés hídrico y el incremento de CO2, así como la interacción entre dichos 

factores, para comprender mejor la EUA. 
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 Las eficiencias en el uso de los nutrientes (EUN, EUP) por otro lado, han tenido como 

principal interés el mejoramiento de los cultivos, debido a que diversas especies de plantas 

pueden crecer y producir diferente a los mismos niveles de nutrientes. Numerosos estudios 

demuestran que la EUN depende de las especies y su forma de crecimiento y reflejan la 

diversidad de estrategias para sobrevivir y ser exitosas en diferentes nichos ecológicos 

(Hawkesford et al., 2014). 

 

I.3. Espectro económico de la hoja 

Durante varios años de estudio sobre atributos funcionales, los investigadores reconocieron que 

existen ciertos atributos objetivamente importantes a escala global. Este conjunto de atributos 

se denominó “espectro económico de la hoja, EEH” (Leaf economic spectrum, LES por sus 

siglas en inglés) y se basa en las interrelaciones de atributos que definen la optimización de la 

energía y recursos de forma económicamente viable para la fotosíntesis y la construcción de las 

hojas (Wright et al., 2004).  

Seis atributos caracterizan el EEH según Wright et al. (2004): 1) masa foliar por área 

(LMA, por sus siglas en inglés), 2) capacidad fotosintética máxima (Amax), 3) concentración de 

nitrógeno foliar (Narea, Nmass), 4) concentración de fósforo foliar (Parea, Pmass), 5) tasa de 

respiración oscura (Rmass) y 6) longevidad de la hoja (caducifolias o perennifolias). Se han 

definido dos estrategias para este modelo, en la primera: “estrategia adquisitiva” se incluyen 

especies caducifolias, quienes tienen baja inversión en la construcción de la hoja, poseen alta 

concentración de nutrientes, alta tasa fotosintética y respiración, todo esto con el fin de recuperar 

rápidamente los recursos invertidos ya que la hoja tiene corta vida. La segunda es: “estrategia 

conservativa” que incluye especies perennifolias quienes invierten gran cantidad de recursos en 

la construcción de la hoja a menudo como protección (por ejemplo, en espinas o un mayor 

contenido de lignina), debido a que ocupan mayor tiempo en recuperar lo que se invirtió en 

construcción, ya que poseen menores concentraciones de nutrientes en las hojas por unidad de 

peso y, por lo tanto, tasas fotosintéticas bajas (Wright et al., 2004).  
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 El espectro económico de la hoja, entonces, relaciona atributos fisiológicos y 

morfológicos de las especies, para generalizar dos estrategias en el uso de los recursos y la 

energía. Sin embargo, a pesar de estas tendencias globales, existe una gran variación que puede 

estar relacionada con adaptaciones particulares a los diferentes ambientes (Shipley et al., 2006). 

 

I.4. Diversidad funcional y atributos a nivel comunidad 

En una comunidad vegetal los atributos de las especies reflejan su adaptación local a las 

condiciones específicas, bióticas y abióticas. Las comunidades están formadas por el conjunto 

de especies que interactúan entre ellas y con su medio en un área definida (Laity, 2009) y la 

ecología de comunidades estudia la coocurrencia de las especies en un tiempo y espacio 

determinados (McGill et al., 2006).  

 Una de las características más importantes de la ecología de comunidades, es la 

variabilidad intraespecífica (Violle et al., 2012) así como el interés por intentar predecir la 

estructura y dinámica del ensamblaje de especies relacionado con la teoría de coexistencia 

basada en nicho (Violle et al., 2012). En los últimos años, esta temática ha tomado gran 

relevancia, remarcando la necesidad de predecir las respuestas de la vegetación, tomando en 

cuenta la variabilidad, a los factores del cambio global y cómo esto afectará las funciones del 

ecosistema (Díaz et al., 1998; Duckworth et al., 2000; McGill et al., 2006; May et al., 2013). 

 Es difícil asignar un valor sobre la contribución o regulación de un proceso ecológico a 

una especie particular de una comunidad (Martín-López et al., 2007). Para comprender los 

procesos de los ecosistemas y comunidades desde una perspectiva ecológica se han desarrollado 

aproximaciones con un enfoque más funcional, siendo uno de los enfoques más utilizados el de 

tipos funcionales, intentando establecer la relación entre la diversidad de organismos, los 

procesos y los servicios ecosistémicos (Martín-López et al., 2007).  
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I.4.1. Tipos funcionales: fijación biológica de nitrógeno y tiempo de vida de la hoja 

Las especies que tienen atributos ya sea morfológicos, fisiológicos o fenológicos afines, 

pertenecen a un mismo tipo funcional (Duckworth et al., 2000) y cumplen la misma función en 

los procesos ecosistémicos como productividad, ciclado de nutrientes o transferencia trófica. 

Los tipos funcionales (TF) también llamados “grupos funcionales”, son un agrupamiento de 

diferentes especies que utilizan de manera similar los recursos y responden similarmente a los 

controles bióticos y abióticos (Wilson, 1999). 

 El concepto de TF ha tenido gran aceptación y ventajas con respecto a otros sistemas de 

clasificación. Algunas de las principales ventajas de este enfoque en estudios ecológicos son la 

eliminación del ruido y redundancia de valores de atributos de especies con atributos similares 

(Duckworth et al., 2000), la utilidad para la descripción de la diversidad funcional a diferentes 

escalas y el permitir una mejor comprensión de los efectos de la biodiversidad sobre el 

ecosistema (Martín-López et al., 2007). Además, el enfoque de TF ha sido también utilizado 

para realizar investigación y modelado de las respuestas de la vegetación al cambio global en 

proyectos como el de Cambio Global y Ecosistemas Terrestres (Woodward y Cramer, 1996). 

Existen una multiplicidad de tipos funcionales dadas las diferentes combinaciones de los 

atributos de las especies. Dos de los tipos funcionales que marcan gran importancia e interés 

ecofisiológico en la región central de Sonora, son las especies fijadoras de nitrógeno 

(leguminosas) y las de hoja caduca (caducifolias). En particular, las especies agrupadas como 

fijadoras de nitrógeno (FBN), son un conjunto de especies importantes de las comunidades de 

la región central de Sonora (Castellanos et al., 2010). Recientemente se ha descrito que las 

especies de leguminosas, no solo aquéllas que son fijadoras de nitrógeno, tienen características 

ecofisiológicas diferentes en sus tasas de fotosíntesis y uso eficiente del agua con respecto a sus 

vecinas no-leguminosas (Adams et al., 2016). Lo cual puede ser importante a nivel comunidad 

y ecosistema en la región central de Sonora debido a la alta dominancia existente de este grupo. 

 En bases de datos mundiales sobre atributos funcionales, las zonas áridas han tenido 

poca representación. La base de datos TRY (Kattge et al., 2011), es el mayor intento de 

conocimiento sobre atributos funcionales que se ha desarrollado en los últimos años. Sin 

embargo, incluso en el estudio más reciente, la región central de Sonora se encuentra poco 

representada (Kattge et al., 2019). A pesar de esto, existen varios estudios para la región 
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(Castellanos et al. 2010, 2018; Hinojo-Hinojo et al., 2013) donde se reportan atributos 

funcionales de más de 50 especies pertenecientes al Desierto Sonorense, entre ellos el área foliar 

específica, la capacidad fotosintética por área foliar, la tasa de transpiración, el contenido de 

nitrógeno foliar por área y por masa. En estos trabajos, se discute la existencia de valores 

elevados de AFE y de N foliar, además de mencionar la gran diversidad de flora que sigue sin 

ser estudiada en cuanto a sus características ecofisiológicas.  

 El presente trabajo proporciona una gran oportunidad para el avance en el conocimiento 

sobre las estrategias ecofisiológicas y estequiométricas de especies del Desierto Sonorense. 

Centrándose en determinar el grado de importancia del agua y nutrientes en la respuesta de los 

atributos de las comunidades, tipos funcionales y especies en el gradiente de aridez de la región. 
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II. HIPÓTESIS 

Las presiones selectivas debidas a la mayor limitación de agua en un gradiente de aridez 

favorecerán que las especies pertenecientes al extremo con condiciones áridas presenten una 

mayor eficiencia en el uso del agua. Mientras que, en el extremo semiárido, las especies 

dominantes tendrán mayor eficiencia de uso de nutrientes y proporciones estequiométricas 

relacionadas al crecimiento.  
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III. OBJETIVOS 

 

III.1. Objetivo general 

Caracterizar las relaciones entre los atributos ecofisiológicos y estequiométricos de las especies 

y tipos funcionales en dos comunidades vegetales con diferente grado de aridez de la región 

central de Sonora. 

 

III.2. Objetivos específicos 

1) Medir bajo condiciones de campo atributos ecofisiológicos relacionados con la fotosíntesis 

y transpiración para conocer la eficiencia en el uso del agua instantánea, así como los 

parámetros de la fluorescencia de la clorofila para obtención de información fotoquímica de 

las especies dominantes de dos comunidades vegetales con diferente grado de aridez en la 

región central de Sonora. 

 

2) Determinar en laboratorio el área foliar específica, el contenido de clorofilas a y b, y 

carotenos totales en hojas de las especies dominantes de dos comunidades vegetales de la 

región central de Sonora, para relacionarlos con el estado fotosintético medido. 

 

3) Determinar los atributos elementales y estequiométricos contenido de carbono (C), nitrógeno 

(N) y fósforo (P) foliar, para determinar las proporciones C:N, N:P y C:P en hojas de las 

especies de dos comunidades vegetales de la región central de Sonora. 

 

4) Establecer las relaciones de los atributos ecofisiológicos y estequiométricos entre especies 

dominantes y tipos funcionales de dos comunidades vegetales de la región central de Sonora. 
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IV. MATERIALES Y MÉTODOS 

 

IV.1. Área de estudio 

El área de estudio se ubica en el estado de Sonora, México, específicamente en la región central 

de Sonora (RCS). Esta región se caracteriza por encontrarse en el ecotono biogeográfico 

Neártico y Neotropical (Rzedowsky, 1980; Castellanos et al., 2010) y la intersección entre la 

Selva Baja Caducifolia y el Desierto Sonorense, por lo cual presenta una gran diversidad de 

comunidades bióticas y especies endémicas. 

 

IV.1.1. Comunidades vegetales  

Se seleccionaron dos sitios dentro del área mencionada con diferencias en el grado de aridez. El 

primer sitio de estudio es el Rancho El Churi (EC), se encuentra a 11.55 km del municipio de la 

Colorada, Sonora, por la carretera Yécora-La Colorada. Se ubica dentro de las coordenadas 28 

° 42' 6.77" N y 110° 32' 15.64" W. La comunidad vegetal dominante dentro del rancho es 

Matorral subtropical, con especies de árboles y arbustos arborescentes (INEGI, 2015). En este 

rancho se llevan a cabo actividades cinegéticas y pastoreo de ganado, sin embargo, en el área 

específica de muestreo, la vegetación se encuentra en estado natural. El otro sitio de estudio es 

el Rancho San Judas (SJ), este se encuentra a 32.45 km de la ciudad de Hermosillo, por la 

carretera Camino a mina los Pilares. Se ubica entre 29°17'50.10"N y 111° 10' 8.60" W. Dentro 

de este sitio se encuentran comunidades vegetales dominadas por matorral xerófilo, es decir 

árboles y arbustos con mayor afinidad desértica (INEGI, 2015). En la figura 3 se observan las 

diferencias mensuales en precipitación y temperatura de cada sitio.  

 Para definir el nivel de aridez se utilizó el índice de aridez de De Martonne (1926). Este 

índice se determina mediante la cantidad de precipitación anual entre la temperatura media anual 

más diez y está representado por la siguiente fórmula:  

Ia= P/ (TM + 10) 
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donde P indica la precipitación media anual en mm y TM es la temperatura media anual en 

grados Celsius (°C). 

 

 

Figura 3. Climograma de cada comunidad vegetal. P SJ=Precipitación de SJ, P 
EC=precipitación de EC, T SJ=Temperatura de SJ, T EC= temperatura de EC.  

 

 De Martonne clasificó los climas según el valor obtenido (De Martonne, 1926). Con el 

uso del software QGIS® se realizó la digitalización del área de estudio y la determinación del 

índice de aridez en el gradiente presente en la RCS. Los datos de temperatura y precipitación 

fueron obtenidos a partir de la base de datos mundial Worldclim® (Tabla 2). La resolución 

espacial de las capas obtenidas fue de 30s. En la figura 4 se presenta el mapa del gradiente de 

aridez y los puntos de ubicación de los sitios. 

 

Tabla 2. Características climáticas y geográficas de los sitios de estudio. PMA= precipitación 

media anual (mm), TMA= temperatura media anual (°C). 
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Figura 4. Mapa del área de estudio y la clasificación del índice de aridez de De Martonne en la 
región central de Sonora. 

 

IV.2. Muestreo y mediciones de atributos en campo 

El muestreo se realizó durante el período de actividad fotosintética, de agosto a septiembre entre 

las 8:00 a 11:00 a.m. según lo sugerido por el manual de mediciones estandarizadas de atributos 

funcionales (Pérez-Harguindeguy, 2013).  

 En ambos sitios se seleccionaron las especies dominantes (Tabla 3) y se marcaron por lo 

menos 3 individuos de cada especie de manera totalmente aleatoria, se seleccionaron hojas de 

sol en buen estado y maduras, con la finalidad de evitar el posible ruido por condiciones 

ambientales heterogéneas. A dichas hojas se le realizaron mediciones de fotosíntesis y 

fluorescencia. La lista de los atributos medidos con sus abreviaturas y unidades se encuentra en 

la Tabla 2 del apéndice. 
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Tabla 3. Especies dominantes en cada sitio y sus respectivos tipos funcionales. NF= No fijadora 
de nitrógeno, F= Fijadora de nitrógeno, C= Caducifolia, P= Perennifolia. 

 

 

IV.2.1. Medición de atributos fotosintéticos 

Se utilizó el sistema de fotosíntesis portátil LI-6400XT (Licor, Lincoln, NE, USA) para 

determinar la fotosíntesis de las hojas en condiciones de campo. El equipo se basa en un sistema 

abierto que mide fotosíntesis y respiración con base en las diferencias de concentración de CO2 

y H2O. El análisis de gases se realiza en la cabeza de sensor que posee analizadores infrarrojos 

de gas (IRGA por sus siglas en inglés). A partir de estos datos se determinaron los siguientes 

parámetros: Capacidad fotosintética neta (Anet= cantidad de carbono fijado), transpiración y 

conductancia estomática, así como curvas de respuesta a la luz y al CO2  (LICOR, 2012). 

Sitio Especie 
Nombre 

común 
Tipo 

funcional 

E
l 

C
h
u
ri

 

Prosopis velutina Wooton. Mezquite P F 

Eysenhardtia orthocarpa (A. Gray) S. Watson Palo dulce C F 

Fouquieria macdougalii Nash Ocotillo macho C NF 

Ipomoea arborescens (Humb. & Bonpl. ex Willd.) G. Don Palo santo C NF 

Jatropha cordata (Ortega) Müll. Arg. Papelillo C NF 

E
n
 c

o
m

ú
n

 Jatropha cardiophylla Müll. Arg. Sangrengado C NF 

Mimosa laxiflora Benth. Uña de gato C F 

Olneya tesota A. Gray Palo fierro P F 

Encelia farinosa Torr. & A.Gray Rama blanca C NF 

S
an

 J
ud

as
 

Larrea tridentata L. Gobernadora P NF 

Cercidium microphyllum (Torr.) R. & I.M.Johnst. Palo verde C NF 

Fouquieria diguetii (Tiegh.) I.M. Johnst. Palo de Adán C NF 

Calliandra eriophylla Benth. 
Cosaui del 

norte 
P F 
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De cada individuo se seleccionó una hoja la cual se colocó dentro de la cámara del 

equipo. Esta hoja debe posicionarse lo más extendida posible y evitando sombreados en ella. 

Antes de realizar la medición, es importante esperar a que se estabilicen las siguientes 

condiciones dentro de la cámara: concentración de CO2 (ambiental), la temperatura y la densidad 

de flujo de fotones fotosintéticamente activos (DFFFA). Finalmente, la hoja a la que se le realizó 

la medición se colectó en un sobre de papel para medir el área foliar y corregir las mediciones 

dado que los cálculos se realizan con referencia al área de la cámara que es de 6 cm2. El área 

foliar se determinó escaneando la hoja fresca en un Scanner Hp® Deskjet Ink Advantaje 2515 

junto a una referencia de 4 cm2 y posteriormente se midió el área de la hoja con el software 

ImageJ® 1.48v (NIH Labs). 

 El análisis y modelado de los datos de las curvas de CO2 se realizaron con la función 

Fitaci del paquete de R® Plantecophys. Se utilizó en la mayoría el método “bilinear” (Duursma, 

2015), ajustando la temperatura a 25 °C, para una comparación válida entre mediciones 

(Sharkey et al., 2007) y se modificaron los parámetros de la temperatura según Bernacchi et al. 

(2001), siguiendo lo recomendado por Hinojo-Hinojo et al. (2018). A partir de esto se 

determinaron los parámetros del modelo bioquímico de la fotosíntesis de Farquhar-von 

Cammerer-Berry (FvCB) (Farquhar et al., 1980): Vcmax (velocidad de carboxilación máxima, 

μmol CO2 μmol CO2 m
-2 s-1), Jmax (transporte de electrones máxima, μmol μmol CO2 m

-2 s-1). 

Las curvas de respuesta a la luz analizaron con el modelo de Marshall y Biscoe (1980), 

utilizando el código en R publicado por Heberling (2013). El modelo estima los parámetros a 

través de la regresión de mínimos cuadrados no lineales de una hipérbola no rectangular descrita 

por la siguiente ecuación: 

 !"# =
$%%&' + ()$%%&' +  *,-./ 0 41$%%&' +  *,-

21
0 356 

donde Anet y Amax son las tasas de fotosíntesis neta basada en área y de fotosíntesis gruesa (μmol 

CO2 m
-2s-1) respectivamente, ϕ es el rendimiento cuántico aparente (mol CO2 mol fotones-1), Rd 

es la tasa de respiración oscura (fotosíntesis en ausencia de luz; μmol CO2 m
-2 s-1), y θ es el 

factor de curvatura (sin dimensiones). 
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IV.2.2. Fluorescencia de la clorofila 

A la par de las mediciones de fotosíntesis en campo y siguiendo las mismas consideraciones 

para la selección de la hoja, se determinaron los parámetros de la fluorescencia de la clorofila 

con el equipo portátil Handy PEA (Hansatech Instruments Ltd, Kings Lynn, UK). 

 El equipo consta de un clip diseñado para adaptar la muestra a la oscuridad, una unidad 

de sensor que posee tres focos LED que emiten luz actínica a la hoja y un receptor que recibe la 

fluorescencia emitida por los fotosistemas II y, finalmente una unidad de control que recibe los 

datos enviados por la unidad de sensor, el cual procesa la información y genera una base de 

datos que posteriormente puede obtenerse en una hoja de trabajo como Excel (Hansatech, 2018).  

Para la medición, primeramente, se coloca el clip sobre la hoja seleccionada dejándose 

por un tiempo aproximado de treinta minutos, ya que es el tiempo promedio recomendado por 

la literatura. Lo anterior tiene como objetivo oxidar los centros de reacción y dejar inactivo el 

rendimiento fotoquímico de la clorofila. A continuación, se coloca la unidad de sensor sobre el 

clip y se abre el obturador, el cual deja pasar un haz de luz en una longitud de onda de 650 nm 

con una intensidad de alrededor 3000 µmoles durante 1-10 s sobre el área de la hoja expuesta 

(4 mm de diámetro) que satura los centros de reacción y se miden inmediatamente los fotones 

emitidos como fluorescencia (Hansatech, 2018). Se realizan tres mediciones para conocer la 

fluorescencia bajo la condición de adaptación a la oscuridad y después bajo condición lumínica. 

Los parámetros y sus fórmulas se muestran en la tabla 1 del apéndice. 

 

IV. 2. 3. Colecta de hojas 

En sobres de papel se colectaron hojas de cada individuo siguiendo las mismas consideraciones 

para las mediciones de fotosíntesis y fluorescencia. Las hojas colectadas permanecieron en hielo 

para mantenerlas en estado fresco hasta los posteriores análisis en laboratorio. 
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IV.3. Determinaciones en laboratorio 

IV.3.1. Área foliar específica 

El área foliar especifica (AFE) es un atributo relacionado con diversos procesos fisiológicos de 

las plantas, además es utilizado para corregir las mediciones de otros atributos con base en la 

masa o el área de la hoja. El valor se obtiene mediante la división del área foliar de la hoja fresca 

entre el peso seco de la misma hoja y generalmente se expresa en m2 kg- 1 (Pérez-Harguindeguy 

et al., 2013).  

Área foliar especifica (AFE) = área foliar fresca/ peso seco de la hoja 

 Para su determinación, se seleccionaron tres hojas de cada individuo muestreado, en caso 

de encontrase deshidratadas se requirió realizar un proceso de rehidratación colocándolas en una 

placa Petri con papel humedecido con agua destilada. Estas hojas fueron digitalizadas junto a 

una referencia de 4 cm de área utilizando un Scanner Hp® Deskjet Ink Advantaje 2515, la 

medición del área se realizó con el software ImageJ® 1.48v (NIH Labs). Cada una de las hojas 

medidas se transfirieron etiquetadas a un horno Felisa® modelo FE 243 a 65 °C por 48 horas, 

para obtener el peso seco en una balanza analítica y, por medio de la fórmula antes mencionada 

obtener el área foliar específica. 

 

IV. 3.2. Determinación de Clorofilas y Carotenos totales 

Para las determinaciones de clorofila y carotenos totales, se pesaron 0.2 gr de hoja fresca de 

cada individuo.  Posteriormente, en condiciones de oscuridad y temperatura fría, se realizó la 

extracción de los pigmentos macerando la muestra en un mortero con 15 mL de acetona al 80 %. 

La solución obtenida se filtró con papel Whatman #1 y al contenido filtrado se aforó con acetona 

al 80 %. Se utilizó una celda de cuarzo Starna Cells, Inc. 1-Q-5 para realizar la medición de 

absorbancia de cada extracto en un espectrofotómetro Genesys® 20 de Thermo Scientific, es 

importante mencionar que antes de cada lectura se realizó una lectura de un blanco con acetona 

al 80 %. 
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 Para clorofila a, se tomó lectura de la absorbancia a 645 nm, para clorofila b se ajustó a 

663 nm y para carotenos totales a 480 y 750 nm (Britton, 1985). Las fórmulas utilizadas para 

las determinaciones de clorofilas y carotenos fueron acordes a Arnon, (1949) y Guerra et al. 

(2016): 

1) Clorofila total (mg L-1) = (20.2) (A648) + (8.02) (A663) 

2) Clorofila a (mg g-1) = (12.7) (A663) +(2.69) (A648) 

3) Clorofila b (mg g-1) = (22.9) (A648) - (4.68) (A663) 

4) Carotenos totales (g L-1) = (A480- A750)* vol. Extracto (en mL)/((100* E1cm
1%)*(Vol 

filtrado en L)  

donde: E1cm 1%= 2500 (100mL g-1 cm-1) coeficiente de extinción específico para los 

carotenoides totales a 480nm. 

 

IV.3.3. Contenido de nitrógeno, carbono y fósforo foliar 

El resto de las hojas colectadas de cada individuo fueron utilizadas para obtener el contenido de 

los nutrientes foliares totales. Para ello, primeramente, se secaron en un horno Felisa® modelo 

FE 243 a 65 °C por 48 h. Con el fin de homogeneizar la muestra, las hojas secas se trituraron en 

un molino Wiley con malla de 20 mesh. Posterior a esto, se pesaron 3 mg de muestra en una 

microbalanza y se colocó en cápsulas de papel aluminio marca Perkin-Elmer. 

Se utilizó el equipo Analizador elemental PE-2400® SERIES II (Perkin-Elmer 

Corporation) para determinación de carbono y nitrógeno total. El método se basa en analizar el 

compuesto orgánico colocando la muestra en una cápsula y consecutivamente someterla a altas 

temperaturas (aproximadamente 950 °C) en presencia de oxígeno puro, esto ocasiona que los 

elementos C, N y H de la muestra entren en combustión y produzcan dióxido de carbono (CO2), 

agua (H2O) y óxidos nitrosos, el óxido nitroso en presencia de cobre metálico se convierte en 

nitrógeno gaseoso. Después de esto, los gases obtenidos se transportan hacia la zona de 

separación, donde se lleva a cabo la técnica de cromatografía frontal de alta sensibilidad. 

Finalmente, los gases son determinados, en la zona de detección, por medio de una celda de 
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conductividad térmica (Perkin-Elmer, 2003). Finalmente, arroja resultados del porcentaje de N 

y C en las muestras. 

 Para la determinación de fósforo, se llevó a cabo un proceso de digestión y filtrado para 

obtener fósforo total. Primero se pesaron 150 mg de muestra de hoja molida y se colocaron 

dentro de un tubo de ensaye etiquetado. Se añadieron cuatro perlas de digestión por tubo (evitan 

la formación de burbujas grandes y salpicaduras al hervir el medio) y después se agregaron 10 

ml de solución digestora (ácido sulfúrico y sulfato de potasio). Posteriormente, los tubos de 

ensaye se colocaron en un digestor TECATOR® a 160 °C, 220 °C y 300 °C una hora cada uno, 

con el fin de degradar todos los compuestos orgánicos. Se dejaron enfriar por 2 h 

aproximadamente, y se le agregaron 25 mL de agua desionizada a cada uno y se dejó reposar. 

Después, se realizó el filtrado del contenido de cada tubo en un matraz con un embudo y papel 

filtro, para después la muestra retenida en el filtro fue vertido a otro tubo de ensaye el cual se 

etiquetó y se cerró con parafilm.  Finalmente, se utilizó 4.5 mL de diluyente y 0.5 mL de muestra 

en un tubo para realizar una reacción con molibdato de amonio y ácido ascórbico y medir la 

solución obtenida a 660 nm en un analizador rápido de fluidos AA1 (SEAL) quien arroja los 

valores de fósforo total de la muestra en porcentaje. 

 

IV.4. Análisis estadísticos 

El tratamiento estadístico de los datos se realizó a través de diversos análisis que permitieron 

conocer las diferencias y poder identificar los patrones de las especies y tipos funcionales en 

cada uno de los sitios del gradiente. Así como disminuir el conjunto de datos multivariados para 

facilitar la interpretación entre las dos comunidades con diferentes grados de aridez.  

 El software R Studio fue utilizado para la obtención de estadística descriptiva como 

rangos, medias, medianas, error estándar, desviación estándar, graficas de cajas y bigotes y 

coeficiente de variación (CV) de los atributos entre especies, tipos funcionales y las 

comunidades estudiadas. En el mismo software se realizaron las pruebas de estadística 

inferencial como pruebas de diferencias de medias y medianas con una confianza del 95 %. 
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 Primeramente, se realizaron pruebas de normalidad de Shapiro Wilk para definir si los 

datos se ajustaron a una distribución normal o no y pruebas de homocedasticidad de Levene 

para definir igualdad de varianzas entre los tipos funcionales y los sitios de estudio. 

 A las variables que presentaron distribución normal o en su defecto, se lograron ajustar 

mediante una transformación logarítmica, se les realizaron pruebas de t para diferenciar de 

medias de los atributos entre las dos comunidades y pruebas de análisis de varianza (ANOVA) 

para diferenciar tipos funcionales usando la función “aov” del paquete “stats”, además de 

pruebas post hoc HSD de Tukey con la función HSD.test del paquete “agricolae”.  

 Para las variables con distribución que no se logró ajustar a una distribución normal, es 

decir variables no paramétricas, se utilizaron pruebas de Wilcoxon con la función “wilcox_test“ 

del paquete “coin“ para diferenciar medianas entre las dos comunidades de estudio y pruebas 

de Kruskal Wallis para diferenciar los atributos entre los tipos funcionales de cada comunidad.  

 Adicionalmente, para conocer las relaciones de atributos dentro de cada comunidad se 

llevaron a cabo análisis de correlación y regresión lineal con el paquete de R “ggplot.  

 No normales se transformaron a logaritmo base 10 para ajustarlos a una distribución 

normal y realizar análisis de correlación y regresión lineal”. Se evaluaron las correlaciones 

múltiples entre los atributos ecofisiológicos y estequiométricos, así como relaciones bivariadas 

entre dichos atributos por medio de análisis de regresión lineal. 

 Finalmente, se realizaron análisis de componentes principales con la función “pca“ del 

paquete “factoextra“ (Kassambara y Mundt, 2017) con la finalidad de determinar los atributos 

funcionales que presentaron mayor importancia en cada una de las comunidades y, además, se 

ejecutó el mismo análisis con el fin de agrupar los tipo funcionales de cada comunidad y conocer 

su relación con los atributos. 
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V. RESULTADOS 

V.1. Caracterización funcional de las comunidades vegetales

Por medio de literatura se caracterizaron las especies en los tipos funcionales con base en tiempo 

de vida de la hoja y fijación de nitrógeno. En las especies dominantes de San Judas el sitio árido,

se encontró mayor abundancia de especies caducifolias no fijadoras con un 50 %, las especies 

perennifolias fijadoras de nitrógeno en un 25 %, y con porcentaje igual de 12.5 las perennifolias 

no fijadoras y caducifolias fijadoras. En el sitio semiárido rancho El Churi, el tipo funcional con 

mayor dominancia fue el de caducifolias no fijadoras 55 %, después con porcentaje de 22.5 % 

las caducifolias fijadoras y las perennifolias fijadoras cada una. En este sitio no se encontró 

dominancia de especies pertenecientes al tipo funcional de perennifolias no fijadoras (Figura 5).

Figura 5. Composición de los tipos funcionales con base en tiempo de vida de la hoja
(Cad=caducifolia, Per=perennifolia) y fijación de nitrógeno (NF=no fijadora, FBN=fijadora 
biológica de nitrógeno) de las comunidades vegetales.
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V.2. Atributos ecofisiológicos de las especies y tipos funcionales en cada comunidad  

V.2.1. Atributos de la fotosíntesis, conductancia y transpiración 

 La media general de fotosíntesis basada en área (Aarea) fue de 21.23 ± 8.84 μmol CO2 m- 2 s- 1 

con valores desde 10.74 μmol CO2 m-2 s-1 hasta 43.66 μmol CO2 m-2 s. En el caso de la 

fotosíntesis basada en masa (Amass) se encontró una media de 0.164 μmol CO2 g-1 s-1 con valores 

que oscilaron entre 0.058 CO2 g-1 s-1 a 0.428 μmol CO2 g-1 s-1. Las tasas fotosintéticas (Aarea y 

Amass) presentaron alta variabilidad de hasta 4 veces entre las dos comunidades, entre todos las 

especies, Fouquieria macdougalii fue la que presentó valores más bajos y las especies 

Cercidium microphyllum y Jatropha cardiophylla las de medias más altas. La conductancia 

estomática (gs) presentó una media general de 0.22 ± 0.170 mol H2O m-2 s-1 con un rango entre 

0.03 mol H2O m-2 s-1 y 0.80 mol H2O m-2 s-1. Solo las especies Jatropha cardiophylla y 

Fouquieria diguetii en SJ presentaron valores por encima de 0.3 mol H2O m-2 s-1. La tasa de 

transpiración tuvo la mayoría de los valores entre 3.1 a 7.55 mmol H2O m-2 s-1, con el valor más 

bajo en Olneya tesota y el más alto en Jatropha cardiophylla y una media general de 5.81 ± 3.32 

mmol H2O m-2 s-1.  Las medias obtenidas para cada especie se muestran en la Tabla 4. 

 Se encontraron diferencias significativas entre los tipos funcionales de San Judas para la 

tasa de fotosíntesis con base en área (F=6.98, p=0.005). Como se observa en la Figura 6, las 

especies con valores más altos en este sitio fueron las caducifolias, pero presentaron valores aún 

más altos con un amplio rango intercuartílico las especies de caducifolias no fijadoras (J. 

cardiophylla, C. microphyllum y F. diguetii). Estas especies también mostraron los valores más 

altos de transpiración y Amass, pero no fueron estadísticamente diferentes.  

 En general, a diferencia del sitio árido, la comunidad semiárida no presenta gran 

diferencia de los parámetros fotosintéticos entre los tipos funcionales. Las especies caducifolias 

fijadoras (Eysenhardtia orthocarpa y Mimosa laxiflora) tienen medias ligeramente más altas de 

Aarea y Amass, que las no fijadoras, aunque no fueron diferencias significativas. Las especies 

perennifolias (Prosopis velutina, Olneya tesota y Larrea tridentata) de ambas comunidades 

presentaron tendencia a valores más bajos en la mayoría de los parámetros y tienen un menor 

rango intercuartílico, a excepción de Amass en EC donde las perennifolias fijadoras presentaron 

valores altos (Figura 6). 
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Figura 6. Atributos de la fotosíntesis entre tipos funcionales de cada comunidad. Letras 
diferentes indican diferencias significativas dentro de cada sitio p≤ 0.05.
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V.2.2. Curvas de respuesta fotosintética a la luz y al CO2 

Las especies de cada comunidad mostraron diferentes patrones a partir de las propiedades 

fotosintéticas determinadas por medio de las curvas de respuesta de la fotosíntesis a la luz 

(Tabla 5). En general, el rendimiento cuántico de la fotosíntesis (φ) presentó una media de 0.053 

± 0.007 μmol CO2 μmol-1 fotones, encontrándose en un rango de 0.038 y 0.067 μmol CO2 μmol-

1 fotones. Obtuvieron mayor rendimiento cuántico Eysenhardtia orthocarpa en EC y Jatropha 

cardiophylla en SJ. Los valores de respiración oscura (Ro) oscilaron entre 0.88 a 9.88 μmol CO2 

m-2 s-1 y tuvo una media general de 3.20 ± 2.34 μmol CO2 m2 s-1, Jatropha cardiophylla y Larrea 

tridentata presentaron valores muy altos de respiración, y Olneya tesota, Prosopis velutina y 

Mimosa laxiflora los valores más bajos. El punto de compensación de la luz (PLC) se encontró 

en un rango desde 22.85 μmol fotones m-2 s-1  (P. velutina) a 129.97 μmol fotones m-2 s-1 en (L. 

tridentata) y una media general de 50.12 ± 29.32 μmol fotones m-2 s-1. Los valores del punto de 

saturación de la luz (PSL) fluctuaron entre 255 y 1869 μmol fotones m-2 s-1, teniendo como 

media 698.5 ± 419.72 μmol fotones m-2 s-1.  

La modelación de las curvas de luz para cada especie es mostrada en la figura 7. Especies 

que presentaron curvas de respuesta parecidas a las de especies adaptadas a la sombra 

(saturación a menos de 300 μmol fotones m-2 s-1, bajas tasas de respiración y bajo PCL) fueron 

Olneya tesota en las dos comunidades y Fouquieria macdougalii en EC. Mientras que el resto 

de las especies presentaron curvas con saturación por encima de 500 μmol fotones m-2 s-1 las 

cuales son características de curvas de especies expuestas al sol y saturando a altas intensidades 

de irradiación. En particular Encelia farinosa y Mimosa laxiflora mostraron curvas con 

saturación a altos niveles de irradiancia en SJ. 

En cuanto a tipos funcionales, solo Ro presentó diferencias significativas en la 

comunidad del sitio árido. La mayor tasa de respiración fue obtenida por la especie perennifolia 

no fijadora (Larrea tridentata), seguida de las caducifolias no fijadoras (F=21.4, p=0.006). Por 

otro lado, en EC los tipos funcionales se diferenciaron por medio del punto de compensación de 

la luz teniéndose media mayor en las especies caducifolias no fijadoras (F=5.21, p=0.04).  
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Figura 7. Curvas de respuesta fotosintética a la luz de las especies en cada comunidad. a) y b) 
son las curvas de las especies de la comunidad árida (SJ) y la pendiente inicial respectivamente,
c) y d) son las curvas para las especies de la comunidad semiárida (EC) y la pendiente inicial 
respectivamente. Las curvas se modelaron con los datos de mejor ajuste utilizando tres 
diferentes curvas.
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Tabla 5. Parámetros obtenidos de las curvas de respuesta de la fotosíntesis a la luz en las 
especies de cada comunidad. φ es el rendimiento cuántico de la fotosíntesis (μmol CO2 μmol-1 
fotones), Ro es la respiración en oscuridad (μmol CO2 m-2 s-1), PCL es el punto de compensación 
de la luz (µmol fotones m-2 s-1) y PSL es el punto de saturación de la luz (µmol fotones m-2 s-1). 
Se presentan los valores representados por el mejor ajuste utilizando tres diferentes curvas, por 
lo que no se muestran desviación estándar en las especies. 

 

 Los parámetros obtenidos de las curvas de respuesta de la fotosíntesis al CO2 variaron 

entre las especies de cada comunidad (Tabla 6). Vcmax25 se encontró en un rango de 44.61 a 

185.35 μmol m−2 s−1, las especies Jatropha cardiophylla y Encelia farinosa de SJ presentaron 

medias muy altas de Vcmax25. En SJ los tipos funcionales no se diferenciaron significativamente, 

pero, en el EC, las especies perennifolias fijadoras (Prosopis velutina y Olneya tesota) 

mostraron los valores más altos de Vcmax25 (X2=6.34, df=2, p=0.04) con respecto a las especies 

caducifolias. 

Sitio Especie φ Ro PCL PSL 

E
l C

hu
ri

 

Encelia farinosa 0.047 2.14 44.37 1866.7 

Eysenhardtia orthocarpa 0.065 1.69 25.72 717.75 
Fouquieria macdougalii 0.054 2 29.34 234.6134 

Ipomoea arborescens 0.048 1.52 38.88 517.05 

Jatropha cardiophylla 0.054 9.88 91.59 623.7877 

Jatropha cordata 0.051 2.99 58.45 850.25 

Mimosa laxiflora 0.047 1.7 43.3 ND 

Olneya tesota 0.063 0.21 3.36 156.34 

Prosopis velutina 0.038 -0.88 22.85 ND 

S
an

 J
ud

as
 

Calliandra eriophylla 0.0533 3.54 66.33 ND 

Cercidium microphyllum 0.055 3.19 27.13 543.2051 

Encelia farinosa 0.062 4.28 68.56 1055.705 

Fouquieria diguetii 0.053 4.35 81.07 621.4553 

Jatropha cardiophylla 0.067 4.21 62.15 827.4408 

Larrea tridentata 0.055 7.19 129.5 621.4553 

Mimosa laxiflora 0.049 1.47 29.97 922.5792 

Olneya tesota 0.052 2.38 45.15 242.4736 
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 El transporte de electrones (Jmax25) se encontró mayormente entre 45.7 a 477.8 μmol m−2 

s−1 y una media de 140.70 μmol m−2 s−1. Encelia farinosa en San Judas presentó la media más 

alta seguida por Mimosa laxiflora en El Churi.  

 

Tabla 6. Parámetros obtenidos de las curvas de respuesta de la fotosíntesis al CO2 en las 
especies. Vcmax25 es velocidad de carboxilación máxima a 25°C (μmol m−2 s−1), Jmax25 es el 
transporte de electrones a 25°C (μmol m−2 s−1). Se presenta la media ± desviación estándar por 
especie (n= ≈3). NA=No aplica. 

 

 

V.2.3. Atributos de la fluorescencia de la clorofila 

Los atributos de la fotoquímica medidos por fluorescencia variaron en diferente grado entre las 

especies, los promedios de la eficiencia cuántica y los índices de funcionamiento se muestran 

en la tabla 7, y los parámetros del flujo de fotones para cada especie se muestran en el apéndice. 

En general, la eficiencia cuántica del fotosistema II (Fv/Fm) tuvo una variación baja comparada 

con otros atributos, los valores de se encontraron entre 0.64 y 0.86 y la media fue de 0.79 ± 

0.045, siendo J. cardiophylla la especie con la eficiencia cuántica más alta medida. Los índices 

de funcionamiento por absorción y total (PIabs y PItot) variaron en casi 30 veces. PIabs presentó 
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una media de 7.55 ± 5.33 y un rango de 0.88 a 32.02, las especies J. cardiophylla y Encelia 

farinosa obtuvieron la media mayor. El parámetro PItot osciló entre 1.51 a 37.35 con una media 

de 9.57 ± 6.14, las especies caducifolias en el sitio árido SJ obtuvieron medias más altas de PItot 

que las otras especies y tipos funcionales (F=4.15, p=0.011) (Figura 8). 

 

Tabla 7. Parámetros de la eficiencia cuántica del fotosistema II (Fv/Fm), los índices de 
funcionamiento (PIabs, PItot) y el flujo de fotones disipados (DIo/CS). Se presenta la media ± 
desviación estándar por especie (n= ≈5).  

 

 Por otro lado, los parámetros del flujo de fotones ABS/CS, TRo/CS, ETo/CS, DIo/CS y 

RC/CS fueron muy variables entre las especies. El flujo de fotones absorbidos (ABS/CS) 

presentó un rango de 150 a 398 y una media de 264 ± 47.97, en el sitio árido los tipos funcionales 

se diferenciaron con esta variable siendo las especies caducifolias fijadoras y perennifolias no 

fijadoras las de media más alta (F=10.56, p=0.000) (Figura 8). TRo/CS, el flujo de fotones 

atrapados, se encontró entre 118.9 a 285.9 con media de 207.1 ± 30.87. En los parámetros 

ABS/CS y TRo/CS la media más alta la presentó O. tesota de SJ y la más baja C. microphyllum. 

El flujo de transporte de electrones (ETo/CS) osciló entre 88.67 y 186.77 con una media de 

Sitio Especie Fv/Fm PIabs PItot DIo/CS  

E
l C

hu
ri

 

Encelia farinosa 0.82 ± 0.02 10.97 ± 4.7 13.34 ± 5.18 40.9 ± 6.5  
Eysenhardtia orthocarpa 0.80 ± 0.02 5.57 ± 1.7 7.36 ± 2.19 56.9 ± 10.1  
Fouquieria macdougalii 0.78 ±0.06 5.00 ± 3.0 6.78 ± 3.76 64.4 ± 30.0  
Ipomoea arborescens 0.79 ± 0.06 4.98 ± 2.2 6.57 ± 2.97 60.0 ± 23.6  
Jatropha cardiophylla 0.80 ± 0.05 7.02 ±3.8 9.01 ± 4.52 51.9 ± 17.4  
Jatropha cordata 0.78 ± 0.07 8.43 ± 5.9 10.28 ± 6.98 60.9 ± 28.6  
Mimosa laxiflora 0.78 ± 0.04 7.05 ± 3.9 8.82 ±4.61 66.6 ± 27.9  
Olneya tesota 0.80 ±0.04 6.17 ± 3.1 8.30 ± 3.88 58.9 ± 21.8  
Prosopis velutina 0.78 ± 0.04 7.06 ± 4.5 8.95 ± 5.19 51.5 ± 17.9  

S
an

 J
ud

as
 

Calliandra eriophylla 0.79 ± 0.03 5.66 ±1.9 7.45 ± 2.47 63.3 ± 13.0  
Cercidium microphyllum 0.77 ± 0.04 6.05 ± 2.3 7.42 ± 2.73 46.6 ± 19.4  
Encelia farinosa 0.80 ± 0.04 13.45 ± 9.8 16.17 ± 10.82 46.2 ± 18.5  
Fouquieria diguetii 0.80 ± 0.02 6.16 ± 2.2 7.77 ± 2.49 51.1 ± 12.4  
Jatropha cardiophylla 0.85 ± 0.01 17.51 ± 4.0 21.18 ± 4.49 33.5 ± 3.2  
Larrea tridentata 0.78 ± 0.04 4.06 ± 2.3 5.55 ±2.95 62.2 ± 20.4  
Mimosa laxiflora 0.81 ± 0.04 9.03 ± 5.2 11.59 ± 6.30 51.6 ± 13.9  
Olneya tesota 0.76 ± 0.03 3.06 ± 1.6 4.38 ± 1.91 79.6 ± 17.4  
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141.62 ± 20.03, las medias más altas las presentaron M. laxiflora de EC y C. eriophylla de SJ. 

El flujo de fotones disipados (DIo/CS) osciló entre 27.07 en E. farinosa y 133.87 en F. 

macdougalii y tuvo media de 55.38 ± 21.42, en SJ los tipos funcionales se diferenciaron 

significativamente con este parámetro mostrando la media más alta las especies perennifolias 

(F=6.40, p=0.0011) (Figura 8). Los centros de reacción por unidad de área (RC/CS) se 

encontraron entre 90.43 en C. microphyllum y 241 en O. tesota con una media de 173.22 ± 

28.14. Las medias por especie se presentan en la tabla 3 del apéndice. 
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Figura 8. Parámetros del rendimiento fotoquímico y del flujo de fotones entre tipos funcionales 
en las dos comunidades. Letras diferentes indican diferencias significativas dentro de cada sitio 
p≤ 0.05.
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V.2.4. Clorofilas y carotenos totales en las especies y tipos funcionales 

Los pigmentos foliares medidos presentaron poca variación y en casi todas las variables la 

especie Eysenhardtia orthocarpa obtuvo la media más alta y Olneya tesota de SJ la media más 

más baja (Tabla 8). La clorofila a presentó una media general de 1.80 ± 0.56 mg g-1 

encontrándose en un rango de 0.66 mg g-1 a 2.84 mg g-1. La clorofila b, por otro lado, tuvo una 

media de 0.60 ± 0.26 y un rango de 0.22 mg g-1 a 1.42 mg g-1 . La proporción de clorofila a/b 

(Chl a/b) presentó una media de 3.13 ± 0.41 con valores desde 2.0 a 3.94. Las clorofilas totales 

presentaron un rango de 10.51 mg L-1 a 49.47 mg L-1 con una media general de 27.94 ± 9.28 mg 

L-1 y los carotenos totales tuvieron una media de 1.83 ± 0.55 mg L-1 con un rango desde 0.68 

mg L-1 a 3.10 mg L-1.  

 En San Judas, las caducifolias presentaron las medias más altas de clorofila a (F=6.65, 

df=3, p=0.004), clorofila b (F=9.27, df=3, p=0.001), clorofila total (F=9.17, df=3, p=0.001) y 

carotenos totales (F=6.49, df=3, p=0.0004). Mientras que en El Churi las caducifolias fijadoras 

obtuvieron media más alta solo de carotenos totales (F=4.34, df=2, p=0.02),  

 

Tabla 8. Contenido de clorofila a (mg g-1), clorofila b (mg g-1), Chl a/b= proporción clorofila 
a/clorofila b, Chl tot=clorofilas totales (mg L-1) y Car tot=carotenos totales (mg L-1) en las 
especies de cada comunidad. Se presentan la media ± desviación estándar. NA=No aplica. 

Sitio Especie Chl a Chl b Chl a/b Chl tot  Car 
tot 

E
l C

hu
ri

 

Encelia farinosa 1.94 ± 0.42 0.63 ± 0.20 3.15 ± 0.31 30.2 ± 7.3 1.8 ± 0.45 
Eysenhardtia orthocarpa 2.64 ± 0.20 1.14 ± 0.26 2.36 ± 0.33 44.1 ± 5.0 2.7 ± 0.43 
Fouquieria macdougalii 1.43 ± 0.70 0.51 ± 0.37 3.03 ± 0.46 22.8 ± 12.2 1.7 ± 0.77 
Ipomoea arborescens 1.88 ± 0.65 0.63 ± 0.28 3.08 ± 0.34 29.5 ± 10.7 2.0 ±0.47 
Jatropha cardiophylla 1.33 ± NA 0.44 ± NA 3.03 ± NA 20.8 ± NA 1.6 ± NA 
Jatropha cordata 1.68 ± 0.43 0.50 ± 0.19 3.48 ± 0.45 25.7 ± 7.1 2.0 ± 0.56 
Mimosa laxiflora 2.39 ± 0.16 0.83 ± 0.14 2.92 ± 0.29 37.7 ± 3.4 2.5 ± 0.16 
Olneya tesota 1.63 ± 0.05 0.55 ± 0.11 2.97 ± 0.17 25.6 ± 5.4 1.4 ± 0.32 

S
an

 J
ud

as
 

Calliandra eriophylla 1.42 ± 0.39 0.38 ± 0.10 3.71 ± 0.06 21.4 ± 5.8 1.6 ± 0.26 
Cercidium microphyllum 1.89 ± 0.0 0.54 ± 0.03 3.49 ± 0.21 28.6 ± 0.4 1.7 ± 0.07 
Encelia farinosa 2.15 ± 0.01 0.68 ± 0.02 3.17 ± 0.06 33.4 ± 0.3 1.9 ± 0.0 
Fouquieria diguetii 1.85 ± 0.16 0.62 ± 0.05 2.97 ± 0.02 29.0 ± 2.5 2.1 ± 0.37 
Jatropha cardiophylla 2.05 ± 0.46 0.63 ± 0.18 3.30 ± 0.25 31.5 ± 7.4 2.0 ± 0.39 
Larrea tridentata 1.22 ± 0.26 0.32 ± 0.06 3.82 ± 0.10 18.1 ± 3.8 1.30 ± 0.20 
Mimosa laxiflora 2.46 ± 0.09 0.81 ± 0.10 3.04 ± 0.27 38.5 ± 2.2 2.51 ± 0.18 
Olneya tesota 1.12 ± 0.66 0.37 ± 0.23 3.01 ± 0.09 17.5 ± 10.5 1.10 ± 0.36 
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 Como se puede observar en la Figura 9, en San Judas, las caducifolias presentaron las 

medias más altas de clorofila a (F=6.65, df=3, p=0.004), clorofila b (F=9.27, df=3, p=0.001), 

clorofila total (F=9.17, df=3, p=0.001) y carotenos totales (F=6.49, df=3, p=0.0004). Mientras 

que en El Churi las caducifolias fijadoras obtuvieron media más alta solo de carotenos totales 

(F=4.34, df=2, p=0.02).  
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Figura 9. Contenido de pigmentos foliares en los tipos funcionales de cada comunidad. Letras 
diferentes indican diferencias significativas dentro de cada sitio p≤ 0.05.
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V.3. Atributos estructurales, elementales y estequiométricos 

V.3.1. Área foliar especifica 

La media general de área foliar especifica (AFE) obtenida fue de 15.61 ± 4.3 m2 kg-1 con un 

rango de valores entre 11.87 y 19.52 m2 kg-1, siendo Ipomoea arborescens de El Churi la especie 

con medias más alta y Larrea tridentata de SJ la media menor (Tabla 9). 

 

Tabla 9. Área foliar especifica (m2 kg-1) de las especies en cada comunidad. Se presentan media 
± desviación estándar.  

Sitio Especie AFE 

E
l C

hu
ri

 

Encelia farinosa 10.63 ± 1.76 
Eysenhardtia orthocarpa 19.65 ± 1.21 
Fouquieria macdougalii 18.34 ± 1.12 
Ipomoea arborescens 21.62 ± 1.95 
Jatropha cardiophylla 16.65 ± 2.63 
Jatropha cordata 18.76 ± 2.43 
Mimosa laxiflora 16.43 ± 2.80 
Olneya tesota 16.62 ± 2.20 
Prosopis velutina 7.91 ± 0.47 

S
an

 J
ud

as
 

Calliandra eriophylla 11.62 ± 0.50 
Cercidium microphyllum 10.36 ± 0.92 
Encelia farinosa 12.22 ± 1.06 
Fouquieria diguetii 11.02 ± 0.37 
Jatropha cardiophylla 19.06 ± 1.13 
Larrea tridentata 7.76 ± 0.81 
Mimosa laxiflora 15.91 ± 1.25 
Olneya tesota 14.12 ± 1.43 

 

 Como se observa en la Figura 10, los tipos funcionales dentro de cada sitio se 

diferenciaron mediante el área foliar específica. En el sitio árido SJ las especies caducifolias 

obtuvieron medias más altas agrupándose también junto a ellas las perennifolias fijadoras 

(Olneya tesota) (F=3.31, df=3, p=0.04), ocurrió de igual manera en El Churi (F=3.65, df=2, 

p=0.03) (Figura 10). En ambos casos, las especies perennifolias tienden a tener valores más 

bajos de AFE que las caducifolias. 
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Figura 10. Área foliar específica de tipos funcionales dentro de cada comunidad. Letras 
diferentes indican diferencias significativas dentro de cada sitio p≤ 0.05.

V.3.2. Nutrientes foliares y estequiometría ecológica

En términos de nutrientes foliares el carbono fue menos variable que el nitrógeno y fósforo. El

carbono foliar total con base en masa (Cmass) se encontró en un rango de 405.6 mg g-1 a 477.4 

mg g-1 con media general de 433.3 ± 14.10 mg g-1, la media más alta la obtuvo P. velutina y la 

menor I. arborescens ambas en EC. En el caso del nitrógeno foliar total con base en masa

(Nmass), la media general fue de 28.17 ± 7.33 mg g-1, los datos se encontraron en un rango de 

14.80 a 41.3 mg g-1, la media más alta la presentó M. laxiflora de EC y la media más baja la 

obtuvo C. eriophylla de SJ a pesar de ser fijadora de N. El nitrógeno foliar con base en área 

(Narea), tuvo una media de 1.95 ± 0.56 g m-2 con valores desde 1.10 hasta 4.20 g m-2 , la media 

más alta la presentó P. velutina y la media menor F. macdougalii. Por otro lado, el fósforo foliar 

con base en masa (Pmass) presentó una media de 1.79 ± 0.54 mg g-1 y un rango de 0.76 a 4.1 mg 

g-1, con media más alta la especie E. farinosa y la media menor C. eriophylla. El fósforo foliar 

con base en área (Parea) tuvo valores de 0.06 a 0.28 mg g-1 y una media general de 0.13 ± 0.05

mg g-1, la media más baja la obtuvo Calliandra eriophylla y la más alta Encelia farinosa. Los 

valores promedio de estas variables en cada especie se observan en la Tabla 4 del apéndice.
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La proporción estequiométrica C:N presentó una media de 16.43 ± 4.91 en un rango de 

10.29 a 30.29, la especie con media más alta fue M. laxiflora de EC y la de media menor fue L. 

tridentata de SJ. El rango de valores de N:P fue de 7.47 a 26.96 con una media general de 15.39 

± 4.5, la especie con media mayor fue P. velutina y la media menor en J. cordata en EC ambas. 

En el caso de C:P la media fue de 262.8 ± 20.49 con valores de 108 a 554, la media más alta la 

obtuvo la especie C. eriophylla y la menor J. cordata. Se observan en la tabla 10 las medias de 

las especies y comunidades. 

Tabla 10. C:N, N:P y C:P en las especies de cada comunidad. Se presenta media ± desviación 
estándar. NA=No aplica. 

 

 Como se observa en la Figura 11, entre tipos funcionales Cmass presentó diferencias tanto 

en SJ (F=6.29, df=3, p=0.005) como en EC (F=4.06,df=2, p=0.03). En EC, Cmass fue más alto 

en las especies fijadoras caducifolias y perennifolias (P. velutina, E. orthocarpa, M. laxiflora, 

O. tesota), mientras que en SJ fue mayor en perennifolias no fijadoras (Larrea tridentata). Las 

medias más altas de Nmass en El Churi las presentaron las especies fijadoras de N (F=9.18, df=2, 

p=0.0012), mientras que en San Judas las especies caducifolias (J. cardiophylla, M. laxiflora, 

Sitio Especie C:N N:P C:P 

E
l C

hu
ri

 

Encelia farinosa 17.15 ± 2.53 9.87 ± 1.53 183.8 ± 38.5 
Eysenhardtia orthocarpa 13.34 ± 1.53 14.99 ± NA 233.9 ± NA 
Fouquieria macdougalii 19.41 ± 2.38 11.99 ± 0.76 231.8 ± 13.81 
Ipomoea arborescens 12.83 ± 1.15 16.31 ± 2.32 209.2 ± 36.07 
Jatropha cardiophylla 16.13 ± 1.63 11.46 ± 2.79 183.2 ± 19.15 
Jatropha cordata 15.21 ± 1.98 8.94 ± 2.07 144.8 ± 52 
Mimosa laxiflora 11.00 ± 1.34 21.78 ± 3.03 224.3 ± 34.2 
Olneya tesota 13.81 ± 2.13 16.04 ±1.21 222.2 ± 41.14 
Prosopis velutina 13.80 ± 0.68 26.93 ± 3.58 371.5 ± 69.05 

S
an

 J
ud

as
 

Calliandra eriophylla 25.43 ± 4.39 19.74 ± 0.93 500.7 ± 78.25 
Cercidium microphyllum 16.07 ± 1.30 18.78 ± 0.74 315.3 ± 4.55 
Encelia farinosa 14.87 ± 1.08 9.60 ± 1.39 142.0 ± 10.32 
Fouquieria diguetii 24.23 ± 1.42 16.28 ± 2.38 392.8 ± 34.52 
Jatropha cardiophylla 11.81 ± 1.48 17.33 ± 0.88 203.9 ±18.35 
Larrea tridentata 27.12 ± 4.50 12.02 ± 0.95 328 ± 79.67 
Mimosa laxiflora 13.58 ± 1.71 20.66 ± 2.09 292.9 ± 72.73 
Olneya tesota 19.41 ± 3.73 14.32 ± 5.39 264.8 ± 61.23 
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C. microphyllum, F. diguetii) obtuvieron la media mayor (F=3.72, df=3, p=0.03). Por otro lado, 

Pmass no presentó diferencias significativas entre los tipos funcionales en ninguna de las dos 

comunidades, a pesar de esto, se puede observar una tendencia a tener valores más bajos en las 

especies fijadoras de nitrógeno en ambos sitios. El nitrógeno con base en área se diferenció en 

EC (F=4.41, df=2, p=0.024) con valores más altos en las especies fijadoras de N, pero no se 

diferenció en SJ.  

Las proporciones estequiométricas también se utilizaron para diferenciar los tipos 

funcionales dentro de cada comunidad. En San Judas el C:N fue significativamente mayor en 

las especies perennifolias (Olneya tesota, Larrea tridentata (F=5.96, df=3, p=0.005), mientras 

que, en EC, las caducifolias no fijadoras obtuvieron valores más altos y las fijadoras de N se 

agruparon con las medias más bajas (F=5.6, df= 2, p=0.010). Por otro lado, la proporción N:P 

también fue significativamente diferente entre los tipos funcionales. En El Churi, las fijadoras 

de N (P. velutina, E. orthocarpa, M. laxiflora, O. tesota) obtuvieron las medias más altas de N:P 

y las caducifolias obtuvieron los valores más bajos (F=5.13, df=14, p=0.02). La proporción C:P 

no presentó diferencias estadisticamente significativas entre los tipso funcionales, sin embargo, 

en ambos sitios se muestra tendencia a mantener valores ligeramente más bajos en las especies 

caducifolias no fijadoras (Figura 11). 
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Figura 11. Nutrientes y proporciones estequiométricas foliares de tipos funcionales dentro de 
cada comunidad. Letras diferentes indican diferencias significativas dentro de cada sitio p≤ 0.05.
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V.3.3 Eficiencia en el uso del agua y nutrientes 

La eficiencia instantánea en el uso del agua (EUAinst =Aarea/transpiración) tuvo una alta variación 

(1.52 -19.88 µmol CO2 mmol-1 H2O) con una media general de 4.88 ± 3.72 µmol CO2 mmol-1 

H2O, solamente Olneya tesota y Mimosa laxiflora presentaron valores de EUAinst mayores a 11 

µmol CO2 mmol-1 H2O. La eficiencia en el uso del agua intrínseca (EUAinstrins=Aarea/gs) fluctuó 

de 41.07 a 326 mol CO2 mol-1 H2O y obtuvo una media de 135.4 ± 86.7 µmol CO2 mol-1 H2O, 

la media más alta la presentó I. arborescens y la menor M. laxiflora de EC. Por otro lado, la 

eficiencia en el uso del nitrógeno (EUN) varió de 4.37 a 21.48 µmol CO2 mg−1 N s−1, con media 

de 10.89 ± 0.46 µmol CO2 mg−1 N s−1, la especie con media más alta fue F. diguetii y la más 

baja fue L. tridentata. La eficiencia en el uso del fósforo (EUP) se encontró entre 4.03 a 30.97 

µmol CO2 mg−1 P s−1 con media de 13.58 ± 8.11 µmol CO2 mg−1 P s−1 (Tabla 11), la especie 

con media más alta fue Fouquieria diguetii y la especie con media menor fue J. cordata. 

 

Tabla 11. Eficiencia en el uso del agua instantánea (EUAinst, µmol CO2 mmol-1 H2O) e intrínseca 
(EUAintrin, mol CO2 mol-1 H2O) y eficiencia en el uso de nitrógeno (EUN, µmol CO2 mg−1 N s−1) 
y fósforo (EUP, µmol CO2 mg−1 P s−1) en especies dentro de cada comunidad. Se presenta la 
media de la especie en cada sitio. 

Sitio Especie EUAinst EUAintrins EUN EUP 

E
l C

hu
ri

 

Encelia farinosa 5.56  140.2 15.77 1.29 
Eysenhardtia orthocarpa 4.15 155.0 15.75 1.42 
Fouquieria macdougalii 6.27 184.7 10.76 0.75 
Ipomoea arborescens 3.42 199.4 10.18 0.65 
Jatropha cardiophylla 2.39 76.4 12.92 1.05 
Jatropha cordata 6.36 191.1 8.00 0.41 
Mimosa laxiflora 7.70 74.5 7.39 1.21 
Olneya tesota 11.64 139.5 9.02 0.81 
Prosopis velutina 3.59 157.6 5.92 1.60 

S
an

 J
ud

as
 

Calliandra eriophylla 3.54 108.3 15.51 2.14 
Cercidium microphyllum 2.96 133.6 14.69 2.07 
Encelia farinosa 4.93 143.7  16.93 1.50 
Fouquieria diguetii 2.51 106.3  21.49 2.54 
Jatropha cardiophylla 4.30 105.0  10.40 1.41 
Larrea tridentata 2.77 76.1 5.15 0.79 
Mimosa laxiflora 6.19 160.3  9.57 1.43 
Olneya tesota 3.82 154.6 6.45  0.66 



54

Para estas variables, los tipos funcionales no se diferenciaron estadísticamente en 

ninguna de las comunidades (Figura 12). La EUAinst presentó muy poca variabilidad entre los 

tipos funcionales principalmente en El Churi; en SJ las caducifolias tienden a presentar valores 

más altos. EUAintrins tampoco mostró diferencias significativas, pero se puede observar que 

perennifolias fijadoras obtuvieron valores más bajos en el sitio árido. La eficiencia en el uso de 

los nutrientes, tanto N como P, fue más alta en las especies caducifolias no fijadoras de San 

Judas, pero no se encontró evidencia estadística debido al amplio rango intercuartílico

. 

Figura 12. Eficiencia en el uso del agua y nutrientes de tipos funcionales dentro de cada 
comunidad.
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V.3.4. Diferencias y variabilidad entre los atributos ecofisiológicos y estequiométricos a 
nivel comunidad 

En la Tabla 12 se muestran las medias, medianas y el coeficiente de variación de los atributos 

ecofisiológicos y estequiométricos para cada comunidad. Dentro de los atributos 

ecofisiológicos, las variables que presentaron diferencias significativas entre sitios fueron Chl 

a/b (t=2.62, df=46.3, p=0.01) obteniendo la media más alta el sitio de SJ y, el área foliar 

específica, en la comunidad semiárida EC, con una media de 17.35 ± 4.04 m2 kg-1 la cual fue 

significativamente mayor que la comunidad árida SJ con media de 13.23 ± 3.46 m2 kg-1 (t=-3.5, 

df=47.01, p= 0.001). Para la mayor parte de los atributos ecofisiológicos como EUA instantánea 

e intrínseca, EUN, EUP o los parámetros de curvas de respuesta no se encontró evidencia 

estadística para diferenciarlos. Sin embargo, los promedios de los parámetros de eficiencia en 

el uso del agua fueron ligeramente mayores en EC, y los parámetros de eficiencia en el uso de 

los nutrientes tuvieron medias más altas en SJ. En cuanto a los parámetros de la fluorescencia, 

los únicos que se diferenciaron estadísticamente fueron ABS/CS (t=-32.84, df= 45, p= 0.00) y 

TRo/CS (t=2.10, df=75.43, p=0.038), siendo la media de ambos parámetros más alta en EC, el 

sitio semiárido. RC/ABS también se diferenció entre sitios, pero fue mayor en SJ (t=-2.232, 

df=74.3, p=0.028). ETo/CS y DIo/CS presentaron una media ligeramente mayor en el sitio 

semiárido, pero no hubo evidencia estadística para diferenciarlos.  

Entre los atributos estequiométricos, las que presentaron diferencias significativas 

fueron N con base en masa (t= 2.59, df= 36, p=0.01) y el fósforo foliar basado en masa (t=-2.66, 

df=30, p=0.01), con promedios más altos en El Churi. Así como las proporciones 

estequiométricas de C:N (Z=-2.17, p=0.029) y C:P (t=2.97, df=31, p=0.005) con promedios más 

altos en la comunidad árida de SJ, el N:P no fue significativamente diferente entre los sitios. 

 De manera general como se observa en la Tabla 12 se encontró un amplio rango de 

valores de los diferentes atributos funcionales. Entre ellos los que presentaron mayor variación 

y dispersión medida como coeficiente de variación (CV) fueron los atributos fotosintéticos, las 

eficiencias en uso de recursos y los índices de funcionamiento. 
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Tabla 12. Atributos ecofisiológicos y estequiométricos en cada comunidad. Se presentan 
medias ± error estándar, medianas, coeficiente de variación (CV) y significancia estadística de 
la prueba. 

 San Judas El Churi   

Atributo Media ± ee Mediana CV % Media ± ee Mediana CV% 
Significancia 

estadística 

Aarea 21.98 ± 2.47 20.46 46 20.06 ± 1.86 18.09 35 - 

Amass 0.18 ± 0.021 0.15 48 0.14 ± 0.022 0.12 60 - 

gs 0.24 ± 0.047 1.37 78 0.21 ± 0.040 1.83 72 - 

Tr 6.71 ± 0.89 5.48 54 4.78 ± 0.69 5.72 56 - 

φ 0.055 ± 0.002 0.054 10 0.051 ± 0.003 0.051 17 - 

PLC 63.7 ± 11.55 64.24 51 40.9 ± 8.23 38.8 62 - 

PSL 690.5 ± 102.7 621.3 39 709.5 ± 214.63 621.3 80 - 

Ro -3.82 ± 0.59 -3.87 44 -2.53 ± 0.95 -1.70 113 - 

Vcmax25 102.07 ± 11.9 91.85 45 86.79 ± 4.09 89.8 16 - 

Jmax25 135.86 ± 32.8 122.8 83 147.13 ± 22.8 122.6 53 - 

EUAinst 3.88 ± 0.5 3.30 54 6.0 ± 1.24 4.14 80 - 

EUAintrins 121.64 ± 16.8 104.8 56 151 ± 26.7 95.45 68  

EUN 11.7 ± 1.9 10.4 49 10.63 ± 1.18 10.18 47 - 

EUP 17.16 ± 3.39 14.16 55 10.40 ± 1.72 9.77 49 - 

Car tot 1.76 ± 0.11 1.81 27 1.92 ± 0.11 1.82 30 - 

Chl a/b 3.32 ± 0.07 * 3.24 09 3.0 ± 0.41 3.04 13 
t=2.62, df=46.3, 

p=0.01 
Chl tot 26.65 ± 1.99 28.37 32 29.4 ± 1.92 29.25 34 - 

AFE 13.23 ± 0.73 12.29 26 17.35 ± 0.72 ** 18.79 23 
t=-3.5, 

df=47.01, 
p= 0.001 

Fv/Fm 0.80 ± 0.0057 0.80 048 0.79 ± 0.048 0.81 060 - 

PIabs 9.02 ± 1.03 6.78 78 6.78 ± 0.42 6.23 58 - 

PItot 11.21 ± 1.18 8.57 71 8.72 ± 0.50 8.37 53 - 

RC/ABS 0.71 ± 0.022 0.66 21 0.65 ± 0.012 0.66 16 
t=-2.232, 
df=74.3, 
p=0.028 

RC/CS 174.84 ± 4.66 183.2 18 172.36 ± 2.81 172.9 15 - 

ABS/CS 251.2 ± 7.57 240 20 268.4 ± 4.85* 260 16 
t=-32.84, 

df= 45, p= 0.00 

TRo/CS 198.9 ± 5.15 192.7 17 211.4 ± 2.96 * 212.2 13 
t=2.10, 

df=75.43, 
p=0.038 

DIo/CS 52.34 ± 2.79 48.37 36 56.9 ± 2.41 49.32 39 - 
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t es el estadístico de la prueba de t para dos medias con una distribución normal, Z es el estadístico 
utilizado para la prueba de diferencias de dos medias de Wilcoxon con distribución no normal.  
Aarea = tasa de fotosíntesis con base en área (µmol CO2 m−2 s−1), Amass = tasa de fotosíntesis con base en 
masa (µmol CO2 g−1 s−1), gs= conductancia estomática (mol H2O m-2 s-1), Tr= tasa de transpiración (mmol 
H2O m-2 s-1), φ=rendimiento cuántico de la fotosíntesis (µmol CO2 µmol fotón), PLC= punto de 
compensación de la luz (µmol fotón m−2 s−1), PSL=punto de saturación de la luz (µmol fotón m−2 s−1), 
Ro= respiración oscura (µmol CO2 m−2 s−1), Vcmax25 = velocidad de carboxilación máxima (µmol CO2 m−2 

s−1), Jmax25 = transporte de electrones (µmol CO2 m−2 s−1), EUAinst = eficiencia en el uso del agua 
instantánea (µmol CO2 µmol H2O), EUAintrins = eficiencia en el uso del agua intrínseca (µmol CO2 
mol-1 H2O), EUN = eficiencia en el uso del nitrógeno (µmol CO2 mg−1 N s−1), EUP = eficiencia en el uso 
del fósforo (µmol CO2 mg−1 P s−1), Car tot=carotenos totales (mg L−1), Chl tot =Clorofila total (mg L−1), 
Chl a/b =proporción clorofila a/b, AFE = área foliar  específica (kg m-2), Fv/Fm=eficiencia cuántica del 
PSII,  PIabs= índice de funcionamiento por absorción, PItot= índice de funcionamiento total, RC/ABS= 
centros de reacción por absorción, RC/CSo= centros de reacción por área, ABS/CS= flujo de fotones 
absorbidos, TRo/CS= flujo de fotones atrapados, DIo/CS= flujo de fotones disipados, ETo/CS= flujo de 
transporte de electrones, Nmass = nitrógeno foliar con base en masa (mg g−1), Pmass = fósforo foliar con 
base en masa (mg g−1), C:N= proporción carbono/nitrógeno foliar, C:P= proporción carbono/fósforo y 
N:P= proporción nitrógeno/fósforo. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

ETo/CS 137.05 ± 2.19 138.48 14 144.0 ± 2.12 144.9 13 - 

Nmass 25.23 ± 1.72 25.5 31 30.64 ± 1.17 * 29.6 19 
t=-2.59, 

df=36.4, p= 0.01 

Pmass 1.59 ± 0.13 1.42 37 2.14 ± 0.14 * 1.93 28 
t=-2.66, 

df=29.9, p= 0.01 
C:N 18.89 ± 1.34 * 16.89 31 14.74 ± 0.55 14.32 19 Z=-2.17, p=0.02 

C:P 
307.09 ± 27.23 

* 
312.1 38 212.4 ± 13.58 211.0 26 

t=-2.97, 
df=31.3, p= 

0.005 
N:P 16.25 ± 0.93 17.95 25 14.42 ± 1.19 14.31 34 - 
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V.4. Análisis de las correlaciones de atributos funcionales 

Con el fin de observar cómo se relacionan los parámetros estequiométricos con los 

ecofisiológicos en cada comunidad, se realizaron análisis de correlación de Pearson. La 

comunidad semiárida de EC presenta correlaciones no significativas entre los atributos 

ecofisiológicos y estequiométricos. La mayoría, como se observa en la Tabla 13, se encuentran 

por debajo de un coeficiente de correlación de 0.35 con excepción de EUP quien presenta 

correlaciones positivas con C:P y N:P, sin embargo, estás no fueron estadísticamente 

significativas. Por otro lado, entre atributos estequiométricos si se encontraron correlaciones 

significativas, C:P y N:P presentaron alta correlación positiva (r=0.86, p=0.002), mientras que 

C:N y N:P tuvieron una moderada correlación negativa  (r=-68, p=0.05). Las correlaciones 

significativas más altas se presentaron entre los atributos fotosintéticos (Aarea, Amass), 

fotoquímicos (Fv/Fm, PItot, DIo/CS) y la eficiencia en el uso de los nutrientes (EUP, EUN). En 

particular DIo/CS obtuvo alta correlación negativa con EUN (r=-0.92, p=0.000). Además, 

DIo/CS presentó tendencia negativa con C:N (r=-0.36), indicando un aumento de disipación de 

fotones con una disminución de C:N (aumento de N) y una correlación positiva con N:P 

(r=0.24), pero estas no fueron significativas. 

 

Tabla 13. Coeficientes de correlación (r) de Pearson entre atributos estequiométricos y 
ecofisiológicos (transformados a log10) en la comunidad semiárida EC.  

Significancia estadística p=0.1 (’),  p=0.05 (*), p=<0.01 (**), p=<0.001 (***). 

 C:P N:P C:N PItot Fv/Fm DIo/CS Aarea Amass EUN EUP EUA 

C:P 1           

N:P 0.86** 1          

C:N -0.24 0.68* 1         

PItot -0.26 -0.31 0.20 1        

Fv/Fm -0.28 -0.40 0.24 0.36 1       

DIo/CS 0.00 0.24 -0.36 -0.70* -0.77* 1      

Aarea 0.00 -0.08 -0.04 0.63’ 0.71* -0.70 1     

Amass 0.35 0.20 0.025 0.71* 0.47 -0.76 0.85** 1    

EUN 0.00 -0.22 0.35 0.67* 0.75* -0.92*** 0.87** 0.83** 1   

EUP 0.64’ 0.51 -0.20 0.33 0.40 -0.62’ 0.73* 0.85** 0.72* 1  

EUA -0.12 0.01 -0.10 -0.08 -0.07 0.33 -0.12 -0.9 -0.38 -0.34 1 
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 En la comunidad árida, a diferencia de la comunidad semiárida, se encontró menor 

cantidad de correlaciones entre los atributos ecofisiológicos (Tabla 14). La única correlación 

significativa de las proporciones estequiométricas con atributos ecofisiológicos fue de C:N y 

EUAinst (r=-0.72, p=0.05), indicando un aumento de la fotosíntesis realizada por unidad de agua 

conforme disminuye la proporción C:N. La fotosíntesis con base en área se correlacionó 

negativamente con DIo/CS (r=-0.81, p=0.01) y positivamente con PItot   (r=0.79, p=0.04), 

mostrando la relación de la fotosíntesis con los procesos fotoquímicos medidos por la 

fluorescencia. Mientras que la fotosíntesis basada en masa tuvo correlación positiva con la 

eficiencia en el uso del N (r=0.88, p=0.004) y con EUP con una r de 0.74 (p=0.05). Pero las 

eficiencias en el uso de nutrientes no se correlacionaron significativamente con la fotosíntesis 

basada en área.  

 

Tabla 14. Coeficientes de correlación (r) de Pearson entre atributos estequiométricos y 
ecofisiológicos (transformados a log10) en la comunidad árida SJ.  

Significancia estadística p=0.1 (’),  p=0.05 (*), p=<0.01 (**), p=<0.001 (***). 

  

 C:P N:P C:N PItot Fv/Fm DIo/CS Aarea Amass EUN EUP EUA 

C:P 1           

N:P 0.62 1          

C:N 0.70’ -0.12 1         

PItot -0.52 0.01 -0.69’ 1        

Fv/Fm -0.32 0.17 -0.56 0.88** 1       

DIo/CS 0.45 -0.10 0.69’ -0.88** -0.81* 1      

Aarea -0.43 0.00 -0.59 0.79* 0.55 -0.81* 1     

Amass -0.18 -0.19 -0.12 0.47 0.17 -0.57 0.80* 1    

EUN 0.12 -0.09 0.21 0.16 -0.10 -0.23 0.62’ 0.88** 1   

EUP 0.41 0.41 0.11 0.17 0.00 -0.28 0.60 0.74* 0.87** 1  

EUA -0.54 0.04 -0.72* 0.53 0.41 -0.22 0.24 -0.20 -0.40 -0.33 1 
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V.4.1. Relaciones bivariadas de atributos del espectro económico de la hoja, 
estequiométricos y ecofisiológicos 

El análisis de las relaciones bivariadas se realizó a partir de las medias de las especies y se 

obtuvo también la R2 general para todo el conjunto de datos de ambas comunidades. Dicho 

análisis permitió reconocer los patrones de los atributos que han sido establecidos en la literatura 

previamente y, además, permitió comparar las relaciones entre las dos comunidades. Por 

ejemplo, la relación entre fotosíntesis y transpiración de cada comunidad tuvo ligeras 

diferencias. Como se observa en la figura 13, la relación Aarea vs transpiración tuvo un R2 general 

de ), en el sitio árido SJ la relación Aarea vs transpiración fue significativamente mayor (R2=0.71, 

p=0.007) que en el sitio semiárido EC, mostrando así la dependencia de la tasa de fotosíntesis 

con respecto a la transpiración en este sitio. Asimismo, la relación de Aarea vs gs fue significativa 

en general (R2=0.44, p=0.003) y además fue diferente entre comunidades; en SJ la R2 fue más 

alta y significativa con una pendiente mayor indicando tasas de fotosíntesis mayores con el 

aumento en la conductancia estomática y en EC la relación no fue significativa. 

Algunas de las relaciones obtenidas que han sido establecidas dentro del espectro 

económico de la hoja, no fueron significativas en los resultados aquí presentes (Figura 13). Las 

relaciones Aarea vs Narea fueron bajas y no significativas, tanto en general como en cada sitio, 

pero fue aún más baja la relación de Amass vs Nmass, la cual no se muestra en gráfica. Las 

concentraciones de fósforo (Parea y Pmass) tampoco presentaron relación significativa con Aarea y 

Amass entre los sitios ni en general. Por otro lado, el área foliar especifica (AFE) en general si se 

relacionó significativamente con N foliar, con base en masa (R2=0.25, p=0.04) y área (R2=37 , 

p=0.009), aunque los coeficientes de determinación fueron bajos, estos resultados muestran la 

relación de la cantidad de masa invertida en el área de la hoja con respecto al contenido de 

nitrógeno dentro de la hoja. En SJ la relación de AFE con Nmass tuvo una R2 de 0.59 (p=0.02), 

mientras que en el sitio semiárido el AFE disminuyó conforme aumentaba el Narea (R2 de 0.78, 

p=0.002), la cual fue una relación bastante alta.  

En la Figura 13 se muestran también algunas relaciones importantes obtenidas entre los 

atributos fotoquímicos y fotosintéticos. La tasa fotosintética (Aarea) se relacionó negativa y 

significativamente con el flujo de fotones disipados (DIo/CS) de forma general (R2=0.59, 

p=0.0002), en la comunidad árida SJ (R2=0.66, p=0.013) y en la comunidad semiárida EC 
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(R2=0.48, p=0.03), está relación demuestra la dependencia de la tasa de fotosíntesis a la 

disipación del exceso de energía cuando hay estrés. En el caso de la eficiencia cuántica del 

fotosistema II (Fv/Fm) vs Aarea se presentó una relación general significativa (R2=0.34, p=0.01), 

fue más alta y significativa en la comunidad semiárida (R2=0.49, p=0.03) comparada con el sitio 

árido, quien no presentó significancia estadística, estas relaciones muestran que Fv/Fm explica 

en un 34-49 % el aumento de la fotosíntesis. En el mismo sentido, la Fv/Fm se relacionó 

significativamente con Vcmax25, en general se obtuvo una R2 de 0.32 (p=0.01), mientras que entre 

sitios San Judas presentó un coeficiente de determinación más alto y significativo (R2=0.54, 

p=0.03) comparada con El Churi que no presentó relación significativa. La eficiencia cuántica 

del fotosistema II mostró relación en general del 41 % (p=0.002) con la conductancia 

estomática, como se ve en la figura 14. Pero entre sitios, San Judas, presentó una relación muy 

alta y significativa (R2=0.80, p=0.002) indicando que la eficiencia cuántica del PSII incrementa 

conforme la conductancia aumenta. 

Algunas relaciones también establecidas en la literatura fueron analizadas y se muestran 

en la Figura 13. Por ejemplo, la relación de la tasa fotosintética con base en área con los 

pigmentos de clorofila a en la hoja (Aarea y clorofila a) presentó una R2 de 0.42 (p=0.006) en 

todo el conjunto de datos. Entre sitios la tendencia de esta relación fue positiva, pero en SJ se 

obtuvo un coeficiente significativo y muy alto (R2=0.71, p=0.007). Esto indica que en el sitió 

árido la fotosíntesis muestra dependencia al contenido de clorofila a, pero en el sitio semiárido 

no se obtuvo evidencia para confirmar está relación. 

El C:N vs clorofilas totales, presentó un coeficiente de determinación en general de 0.47 

estadísticamente significativo (p=0.003) donde el contenido de clorofilas totales aumentó con 

el incremento del N foliar por unidad de C, se presentó una tendencia similar en ambos sitios, 

pero en SJ, la relación fue muy alta y significativa (R2=0.71, p=0.0007). La proporción de 

clorofilas a/b tuvo una relación significativa con el área foliar especifica (AFE) cuando se 

analizó todo el conjunto de datos (R2=0.30, p=0.02), pero entre sitios, no se encontró 

significancia estadística como se observa en la Figura 13.  
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V.4.2 Análisis de componentes principales entre las comunidades 

 Se llevó a cabo un análisis de componentes principales (ACP) para seleccionar las variables 

con mayor importancia que permitieran diferenciar las dos comunidades vegetales.  

El total de varianza acumulada entre los primeros dos componentes fue de 73.3 %. Con 

carga positiva para el componente 1 se asocian especies con alta disipación de fotones y hacia 

el eje negativo se agrupan especies con altas tasas de fotosíntesis y rendimiento fotoquímico.  

El componente 2 por su parte se encuentra asociado positivamente con la eficiencia en el uso de 

los nutrientes y de manera negativa con el Nmass y la eficiencia en el uso del agua instantánea 

(Figura 14, a). 

Mediante la representación gráfica de ACP fue posible observar una separación de los 

dos sitios estudiados (Figura 14, c). San Judas la comunidad árida tiene carga dominantemente 

negativa para el componente 1 y positiva para el componente 2. Lo cual indica que los atributos 

más importantes en esta comunidad son los relacionados con las tasas altas de fotosíntesis, 

rendimiento fotoquímico y la eficiencia en el uso de los nutrientes. Por el contrario, la 

comunidad semiárida del rancho El Churi, asociada positivamente para el componente 1 y 

negativamente para el componente 2, posee mayor dominio de atributos relacionados con la alta 

disipación de fotones y con alto contenido de Nmass, así como mayor eficiencia en el uso del 

agua instantánea.  

El efecto del sitio en las especies en común es claro solo para algunas especies. Olneya 

tesota presentó una marcada diferencia asociada al componente 2, en el sitio árido (SJ) tuvo 

mayor relación con la eficiencia en el uso de los nutrientes, mientras que en el semiárido (EC) 

se relacionó más con Nmass y EUA. Jatropha cardiophylla en SJ se asoció fuertemente al eje 

negativo de ambos componentes, es decir, alto nitrógeno foliar, eficiencia en el uso del agua y 

tasas de fotosíntesis, mientras que en EC no tuvo buena relación con ninguno de los ejes. Encelia 

farinosa, por otro lado, presentó carga similar en ambos sitios, asociada negativamente al 

componente 1. Mimosa laxiflora en EC tuvo mayor afinidad positiva al componente 1, esto 

marca una mayor relación con la disipación de fotones, comparada con SJ. 
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 Se realizaron análisis de componentes principales en cada comunidad, para conocer 

cómo se relacionan los atributos entre los tipos funcionales. El ACP en el sitio semiárido resultó 

en un 72.8 % del total de varianza explicado en los primeros dos componentes (Figura 15a). El 

componente 1 se asoció de manera negativa a la disipación de fotones y la eficiencia en el uso 

del agua, y positivamente con la EUN y las tasas de fotosíntesis basada en área y masa. Mientras 

que el componente 2 tuvo asociación negativa con el C:N y el rendimiento fotoquímico, 

mientras que positivamente se asoció con Nmass, C:P Y EUP.  

 Se observa en la Figura 15b que las especies caducifolias fijadoras y no fijadoras 

comparten la baja asociación al componente 1, mientras que son diferenciadas entre si a partir 

del componente 2. Las caducifolias fijadoras presentaron asociación positiva con el componente 

2, indicando una mayor eficiencia en el uso de los nutrientes y fotosíntesis con base en masa. 

Mientras que las caducifolias no fijadoras se asociaron a la eficiencia en el uso del agua y la 

disipación de fotones. 

  En San Judas, el 79.4 % de la varianza total fue acumulada en los primeros dos 

componentes. Como se observa en la Figura 15c, con carga negativa al componente uno se 

encuentran el rendimiento fotoquímico, el nitrógeno foliar y la fotosíntesis (Aarea) y hacía el eje 

positivo se encuentran las proporciones estequiométricas y la disipación. Con carga positiva al 

componente 2 se asocian EUP y EUN y Amass, mientras que EUAinst y la disipación de fotones 

se asociaron negativamente con el eje negativo. 

En la Figura 15d se observa la representación del ACP de las especies del rancho SJ. La 

mayoría de las especies caducifolias no fijadoras se asociaron positivamente al componente 2 y 

negativamente al componente 1, lo que significa que obtuvieron mayor asociación con tasas de 

fotosíntesis basada en masa y área, así como, eficiencia en el uso de los nutrientes. La especie 

caducifolia fijadora se asoció negativamente a los dos componentes, indicando mayor relación 

con eficiencia en el uso del agua, rendimiento fotoquímico, Nmass y disipación de fotones, en 

menor medida. Por otro lado, las especies perennifolias, tanto fijadoras como no fijadoras, 

obtuvieron una media similar para los dos componentes, ambos fueron negativos para el 

componente 2 y positivos para el componente 1, relacionado a las proporciones 

estequiométricas, la disipación de fotones y la EUAinst. 
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VI. DISCUSIÓN 

Los resultados obtenidos de los diversos atributos ecofisiológicos y los atributos 

estequiométricos, permitieron caracterizar y diferenciar las estrategias de las especies y tipos 

funcionales dominantes de las dos comunidades vegetales a través del gradiente de aridez. Los 

análisis realizados proporcionaron información sobre cómo se relaciona la aridez con la 

eficiencia en el uso del agua y nutrientes, así como la importancia de los procesos fotoquímicos 

relacionados con la fotoprotección en las especies y tipos funcionales de cada sitio.  

 

VI.1. Atributos y estrategias de los tipos funcionales y especies de las comunidades del 

gradiente 

De manera general se encontró un amplio rango de valores en la mayoría de los atributos 

funcionales de las especies estudiadas en este trabajo. En la Tabla 15 se observa la comparación 

de los rangos de diferentes estudios y base de datos mundiales con los rangos obtenidos en este 

estudio. Los valores de los atributos obtenidos que se compararon se encontraron dentro de los 

rangos establecidos en la literatura, lo cual valida las mediciones realizadas. 

Entre las comunidades, los atributos que presentaron mayor variación y dispersión 

medida como coeficiente de variación (CV) fueron los atributos fotosintéticos, las eficiencias 

en uso de recursos y los índices de funcionamiento, esto se puede observar en la Tabla 12. De 

acuerdo con estos resultados, Salazar et al. (2018) encontraron también mayor variabilidad en 

atributos de intercambio gaseoso comparado a la menor variación en atributos del espectro 

económico de la hoja. Los atributos ecofisiológicos, como las tasas de fotosíntesis, tienen 

diferentes fuentes de variación que puede depender de las características genéticas, que 

provienen de adaptaciones a las variables ambientales que permanecen constantes durante el 

ciclo de vida del individuo (Cordell et al., 1998), mientras que, atributos como la conductancia 

estomática y eficiencia en el uso del agua pueden ser más plásticos debido a que son 

características que pueden responder y modificarse bajo condiciones impredecibles de cambios 

ambientales (Bradshaw, 1965). En este sentido, Premoli y Brewer (2007) encuentran que los 

atributos ecofisiológicos en gradientes ambientales, particularmente de elevación, mostraron un 

complejo de respuestas ecofisiológicas adaptativas con diferencias genéticas, así como 
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importante influencia de la plasticidad fenotípica. Esto, actualmente, es de gran importancia 

pues demuestra el potencial de las diferentes especies para adaptarse a cambios ambientales a 

lo largo de gradientes. 

 

Tabla 15. Rangos de los atributos medidos en este trabajo y su comparación con rangos 
reportados en la literatura. 

Atributo Este estudio Rangos 
literatura 

Tipo de datos  Referencia 

Aarea  
(μmol CO2 m- 2 s- 1) 

10.74-43.66 a) 6-12 (20) 
b) (3) 10-15 (30) 
c) 4.5-47.7 

a) Hojas de sol 
b) Arbustos de desiertos 
c) Cuantil 2.5 – 97.5 base 
de datos mundial 

a y b) Larcher, 1995;  
c)Kattge et al. 2011 

gs (mol H2O m-2 s-1) 0.03-0.80  a) 0.07-0.39 
b) 0.07-0.39(0.46) 

a) arbustos de Desierto 
b)árboles caducifolios 

a y b) Larcher, 1995;  
 

Transpiración 
(mmol H2O m-2 s-1) 

3.1-7.55 a) 1-5(8) 
b) 2.8-7(10) 

a)Plantas desérticas 
b) arbustos y subarbustos 
de desiertos tropicales 

a y b) Larcher, 1995;  
 

Ro  
(mmol m-2 s-1) 

0.21-7.19(9.88) 0.38-3.4 Cuantil 2.5–97.5 % base de 
datos mundial 

Kattge et al. 2011 

Vcmax  

(μmol m−2 s−1) 
44.61-185.35 64–127  Árboles esclerófilos y 

deciduos de sabana abierta. 
Walker et al. 2014  

Jmax 

 (μmol m−2 s−1) 

45.7- 477.8 58–276  Árboles esclerófilos y 
deciduos de sabana abierta. 

Walker et al. 2014 

     
AFE m2 kg-1 11.87-19.52  4.5-47.7 Cuantil 2.5–97.5 % base de 

datos mundial 
Kattge et al. 2011 

Pmass (mg g-1) 0.76- 4.1 a)0.40-3.51 
b)0.2-5 

Cuantil 2.5–97.5 % base de 
datos mundial 
b) base datos mundial 

a)Kattge et al. 2011 
b)Pérez-Harguindeguy 
et al., 2013 

Parea (g m-2) 0.06-0.28 0.03-0.28 Cuantil 2.5–97.5 % base de 
datos mundial 

Kattge et al. 2011 

N:P 7.47-26.96 5.33-33.2 Cuantil 2.5–97.5 % base de 
datos mundial 

Kattge et al. 2011 

Narea (g m-2) 1.10-4.20 0.64-3.6 Cuantil 2.5–97.5 % base de 
datos mundial 

Kattge et al. 2011 

Nmass (mg g-1) 14.80-41.3 a)7.9- 38.5 
b)5-70 

Cuantil 2.5–97.5 % base de 
datos mundial 
b) base datos mundial 

a)Kattge et al. 2011 
b)Pérez-Harguindeguy 
et al. 2013 

C:N 10.29-30.29 23.5-42.2 Cuantil 2.5–97.5 % base de 
datos mundial 

Kattge et al. 2011 

EUAinst 1.52-11(19.88) 2.6 - 4.6 
0.6- 5.6 

a)Chaparral 
b)Desierto de Sonora 

a)Field et al., 1983 
b)Hinojo-Hinojo, 2011 

Fv/Fm 0.64-0.86 0.78-0.84 Plantas no estresadas Björkman y Demmig 
1987 
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La variabilidad dentro de las especies y tipos funcionales en una comunidad puede 

deberse a diversos factores, entre ellos, la variación individual de las especies, lo cual puede 

representar el estado de desarrollo del individuo o exhibir las estrategias ecológicas que se 

ajustan vía plasticidad fenotípica, como consecuencia de las interrelaciones con otras plantas 

coexistentes (Violle et al., 2012; Souza et al., 2018). Entre las comunidades, algunos de los 

atributos medidos mostraron mayor variabilidad y otros diferencias marcadas en la distribución

entre tipos funcionales. Por ejemplo, la tasa de fotosíntesis con base en área y la proporción C:N 

en las especies de San Judas, como se observa en la figura 16, muestran una clara separación 

entre los tipos funcionales caducifolias fijadoras y las perennifolias no fijadoras, que son 

contrastantes. Lo anterior puede ser un claro reflejo de la variabilidad y separación de nicho que 

puede ocurrir en una comunidad.

Figura 16. Comparación de la distribución de densidad de la tasa de fotosíntesis con base en 
área y la proporción C:N entre tipos funcionales de cada comunidad. Flechas negras en SJ 
indican inicio y término de las distribuciones de caducifolias fijadoras y perennifolias no 
fijadoras.

Esta distintiva separación entre tipos funcionales se puede relacionar con términos 

ampliamente utilizados en ecología como el nicho ecológico, biogeoquímico y ecohidrológico. 
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La teoría de nicho ecológico expone que las especies se han especializado en diferentes nichos, 

objeto que permite la coexistencia de especies como resultado de uso de recursos diferente (de 

la Riva et al., 2017; Silvertown, 2004). El nicho biogeoquímico determina las condiciones de 

coexistencia de especies a partir de los nutrientes foliares y la estequiometría (Urbina et al., 

2017) y, el nicho ecohidrológico, plantea una separación de nicho debido a los diferentes accesos 

al agua entre las especies o tipos funcionales (Peñuelas et al., 2011). En una comunidad, las 

teorías mencionadas, pueden estudiarse a través de la medición de atributos ecofisiológicos y 

estequiométricos y, además, cada nicho está definido por las estrategias del uso de los recursos 

de las especies y los tipos funcionales coexistentes. Por ello, el agrupamiento de especies por 

medio de tipos funcionales posibilita una mejor aproximación para comprender las comunidades 

vegetales, dado que elimina la redundancia de las especies con funcionamiento similar y facilita, 

así, el análisis.  

 Para determinar las diferencias en los atributos y las estrategias de los tipos funcionales 

y especies en cada comunidad, se analizaron los resultados del análisis de componentes 

principales. Como se observa en la Figura 17a, en San Judas las especies perennifolias tanto 

fijadoras como no fijadoras (O. tesota, L. tridentata y C. eriophylla) se asociaron a C:P, C:N, 

DIo/CS y la EUAinst con menor carga. Estas asociaciones en especies perennifolias concuerdan 

con lo reportado en la literatura para C:P (Castellanos et al., 2018) y, aunque los valores de 

EUAinst en este trabajo fueron intermedios, se han reportado valores altos en perennifolias 

(Warren y Adams, 2004); además, el AFE y Amass fueron significativamente menores en 

perennifolias que caducifolias, evidenciando con todo el conjunto de atributos, las estrategias 

de conservación de recursos de especies en zonas áridas (Ackerly et al., 2002; Wright et al., 

2004; Soh et al., 2019). En especial, la alta asociación en estás especies con la disipación 

(DIo/CS), ha sido estudiada mediante un parámetro similar (NPQ) y, se ha relacionado con la 

baja capacidad fotosintética que generalmente poseen las perennifolias, lo que resulta en una 

necesidad mayor de fotoprotección, especialmente en zonas con alta irradiancia. Esto, además, 

ha sido comprobado mediante análisis bioquímicos, encontrandose altas cantidades de 

zeaxantina y anteraxantina, pigmentos asociados al ciclo de xantófilas, en las especies 

perennifolias (Adams III y Demming-Adams, 2014). Por otro lado, entre las especies 

perennifolias presentes en el sitio, Olneya tesota, se considera una especie de raices profundas 
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que le permiten alcanzar agua del manto freático y evitar la sequía (Martinez-Ramos, 2008; 

Tinoco-Ojanguren et al., 2018). Las especies que evitan la sequía tienden a tener esta capacidad 

de obtener agua del subsuelo, una alta capacidad de transportar agua de las raices a las hojas y 

mantener altas eficiencias en el uso del agua, a través del cierre estomático, así como, una 

disminución del área foliar específica y, por lo tanto, es posible que las especies perennifolias 

de esta comunidad posean estas caracteristicas para evitar los efectos adversos de la sequía 

(Schulze, 1986; Jackson et al., 2000), así como caracteristicas importantes de fotoprotección. 

En el sitio semiárido EC, las especies perennifolias fijadoras (Prosopis velutina y Olneya 

tesota) se comportaron igual a sus vecinas caducifolias fijadoras (Figura 17, b). Lo cual no 

concuerda con el espectro económico de la hoja, dado que caducifolias y perennifolias tienen 

diferencias marcadas en sus atributos (Wright et al., 2004), sin embargo, se comportaron similar 

al ser fijadoras de N, lo que sugiere que en esta comunidad semiárida este tipo funcional pueda 

ser muy importante. Las fijadoras de nitrógeno caducifolias y perennifolias (P. velutina, M. 

laxiflora, E. orthocarpa y O. tesota) de El Churi, en general se asociaron con Nmass, C:P, EUP, 

EUAinst y DIo/CS en menor grado, y no mostraron diferencias entre las propiedades 

fotosintéticas. La fuerte relación de las especies fijadoras con Nmass y C:P, se relaciona con la 

característica fundamental de este tipo funcional: la capacidad de obtener nitrógeno mediante 

las asociaciones simbióticas con bacterias en las raíces (nódulos) (Smith y Lea, 1999). Lo que 

concuerda con los de resultados de Castellanos et al. (2018) y Adams et al. (2016), quienes 

reportan en fijadoras de N valores altos de Nmass, así como mayor proporción N:P y menor Pmass 

(Figura 11 y Tabla 10). Estas bajas concentraciones de P y mayor EUP en fijadoras de nitrógeno 

puede deberse a que la fijación biológica de N es costosa en energía y fósforo pues una parte de 

ellos es invertida para mantener los nódulos fijadores (Delgado-Baquerizo et al., 2017). 

Por otro lado, las especies caducifolias en la comunidad de San Judas presentaron 

diferente asociación entre fijadoras y no fijadoras de N. La especie caducifolia con capacidad 

de fijación de nitrógeno (Mimosa laxiflora) se asoció a EUAins, Nmass y en menor medida con 

Fv/Fm y los indices de funcionamiento. Estas especies también obtuvieron los promedios más 

altos de Chl a, Chl b y Chl tot, que podría estar relacionado con el alto nitrógeno foliar. Como 

se mencionó anteriormente, las especies fijadoras de N poseen mayores concentraciones de 

Nmass (Adams et al., 2016; Castellanos et al., 2018) y mayor EUA que puede deberse a una 
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acumulación de compuestos nitrogenados, los cuales se pueden utilizar como osmolitos para 

mantener un mejor control estomático (Erskine et al., 1996; Nolan et al., 2018). Esta 

característica otorga a las especies fijadoras de N una ventaja competitiva en zonas áridas, donde 

el control estomático y el mantenimiento de turgencia a pesar del déficit hídrico, es muy 

importante durante los periodos de baja disponibilidad de agua. Las especies caducifolias, en 

general, pertenecen a la estrategia de escapar de la sequía, dado que producen hojas económicas 

rápidamente y realizan la mayor actividad fotosintética solo durante las temporadas húmedas 

(Vilagrosa et al., 2012). Se ha reportado que las especies de este tipo funcional poseen alta 

conductancia estomática, altas tasas de fotosíntesis y baja EUA cuando el agua es disponible, 

pero tienen mayor vulnerabilidad a embolismo y a perder las hojas bajo condiciones de estrés 

(Lamber y Oliveira, 2019), sin embargo, las características otorgadas por la capacidad de fijar 

nitrógeno pueden proveer una mayor tolerancia a la sequía (Vilagrosa et al., 2012). Lo cual 

puede explicar la dominancia y el éxito de especies de leguminosas caducifolias como Mimosa 

laxiflora en varias comunidades del Desierto Sonorense. 

Contrario a lo anterior, las caducifolias no fijadoras de SJ (C. microphyllum, F. diguetii 

y J. cardiophylla) se asociaron en promedio a Fv/Fm, PItot, Nmass, Amass, EUN y EUP. Estos 

resultados, aunado a la media más alta de Ro, manifiestan la estrategia adquisitiva que, según el 

espectro económico de la hoja, presentan las especies caducifolias a nivel global (Wright et al., 

2004). En este caso, las caducifolias mantuvieron valores similares de Nmass sin afectar el ser 

fijadora de N o no (Figura 11), esto contradice el hecho de tener concentraciones más altas en 

fijadoras que en no fijadoras, pero es acorde al espectro económico de la hoja. Las especies C. 

microphyllum y J. cardiophylla mostraron valores altos de Nmass similares a la media de las 

caducifolias (24.20 ± 0.5 mg g-1) y fijadoras de N  (25.63 ± 0.4 mg g-1) por Castellanos et al. 

(2018) y más altos que las media mundial 18.9 (Tian et al., 2017). La única excepción específica 

fue F. diguetii que presentó valores bajos de Nmass comparable con F. diguetii en Castellanos et 

al. (2018), pero obtuvo alta conductancia estomática, tasas altas de transpiración y fotosíntesis, 

así como altas EUN y EUP, lo que puede indicar que, al momento de ser medida, se encontraba 

activa con suficiente disponibilidad de agua para fotosintetizar y producir hojas de bajo costo, 

comprobable con el bajo promedio de AFE y la alta proporción C:N que obtuvo esta especie. 

Por otra parte, J. cardiophylla, además de ser caducifolia que evita la sequía, posee 
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características para evadir la sequía, pues presenta raíces y tallos que pueden almacenar agua 

cuando no se encuentra disponible (Tinoco-Ojanguren et al., 2018). Está especie obtuvo valores 

altos de fotosíntesis, conductancia y transpiración, Nmass y Pmass . A grandes rasgos, las especies 

caducifolias tanto en SJ como en EC, mostraron una mayor variabilidad y mayores rangos 

intercuartílicos, lo que puede deberse claramente a la gran variedad de estrategias que utilizan 

las diferentes especies caducifolias evaluadas.

Figura 17. Cargas promedio por tipo funcional para a) la comunidad de SJ y b) EC. CP1= 
componente principal 1, CP2=componente principal 2.
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Las caducifolias no fijadora de EC presentaron una relación alta con C:N y Fv/Fm, PItot 

y una baja asociación con EUN, Aarea, Amass. Al igual que en SJ, estas asociaciones en especies 

caducifolias tienden a relacionarse con estrategias adquisitivas, además de que la media de 

respiración en estas especies fue más alta que los otros tipos funcionales de esta comunidad. 

Además, la mayoría de estas especies, mostraron tasas de respiración mayores, que están 

relacionadaa con la demanda de energía por medio de la respiración para el mantenimiento 

metabólico de las células y cloroplastos, ya que estas especies generalmente se encuentran 

activas por un período corto de tiempo y deben recuperar lo invertido en la construcción de la 

hoja rápidamente.  

 En la actualidad, es de gran importancia comprender las diferencias de los atributos 

funcionales entre las especies y tipos funcionales, pues se sabe que tales características 

mantienen la diversidad funcional de las comunidades al promover la especialización y reducir 

la competencia entre las especies (Kraft et al., 2015). 

 En términos de la diferenciación de nicho, la aridez se ha relacionado fuertemente con 

procesos de interacciones ecológicas y el ensamblaje de comunidades. Recientemente se ha 

demostrado que la aridez y la facilitación son el principal conductor en el ensamblaje de las 

comunidades en las zonas áridas del mundo (Berdugo et al., 2017). Sin embargo, en un ecotono 

entre clima árido y semiárido la facilitación se vuelve no significativa, y en condiciones de 

mayor aridez, el proceso competitivo toma mayor importancia, teniendo comunidades 

mayormente dominadas por especies especializadas (Berdugo et al., 2017). En este contexto, 

las especies y tipos funcionales de la comunidad árida de este trabajo podrían presentar una alta 

competencia por recursos y, por lo tanto, presentar una separación mayor del nicho ecológico y 

biogeoquímico que utilizan.  

Un factor importante considerable como causa de las respuestas de las plantas durante 

el periodo de muestreo es la diferencia entre las características de los eventos de precipitación, 

humedad y otras condiciones ambientales en cada comunidad. La toma de muestra y mediciones 

en campo se realizaron de agosto a septiembre de 2019 durante la época de lluvias cuando las 

plantas mantienen actividad fotosintética en su etapa de crecimiento. En ambos sitios la 

temperatura fluctúa de forma similar, pero, como es apreciable en la figura 3, existe mayor 
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precipitación en la comunidad semiárida EC alcanzando un total de 100 mm durante el comienzo 

de la temporada de lluvias, mientras que la comunidad árida de SJ los eventos de precipitación 

no sobrepasan los 80 mm. 

En este aspecto, los parámetros microclimáticos instantáneos medidos durante el 

muestreo pueden tener un impacto importante en las respuestas de las plantas medidas. Por 

ejemplo, el déficit de presión de vapor en EC fue ligeramente mayor en promedio (4.87 ± 1.35 

kPa) comparado con SJ (4.175 ± 1.21 kPa) y la temperatura del aire también fue en promedio 

2 ºC mayor en EC (37.7 ± 4.9 °C) que en SJ (35.6 ± 3.5 °C). Estas y otras características 

microclimáticas al momento de realizar las mediciones, pueden ser causa de las variaciones y 

resultados en las respuestas de atributos ecofisiológicos, ya que se ha demostrado que a nivel 

comunidad dichos atributos son afectados por procesos locales como las condiciones edáficas, 

hídricas y topográficas y, a nivel planta, la respuesta es afectada por la humedad del aire, el 

viento, la disponibilidad de recursos, la radiación y la variabilidad genética (Messier et al., 

2010). No obstante, a pesar del factor de variación o error que puede causar el no mantener 

condiciones controladas, estudiar bajo condiciones de campo permite conocer el funcionamiento 

de las especies en el contexto de condiciones ambientales multivariadas y la dinámica natural 

donde habitan (Bresinsky et al., 2013). Dado que, en la naturaleza, es improbable medir todos 

los factores que influyen en la respuesta de las plantas, la precisión estadística no será alta, pero 

la significancia y la relevancia pueden ser muy importantes (Bresinsky et al., 2013). 

 

VI.2. Efecto de la aridez en los atributos ecofisiológicos y estequiométricos a nivel 

comunidad 

Los resultados obtenidos, relacionados con la eficiencia en el uso del agua y nutrientes, no 

fueron consistentes con el efecto de la aridez en diferentes niveles como ha sido reportado en 

otros estudios (Nolan et al., 2018; Marozas et al., 2018; Ito y Inatomi, 2012). Esto pudo ser 

comprobado a través del análisis de componentes principales (ACP) que obtuvo un total de 

varianza explicada comparable con estudios recientes con enfoque similar (Pollastrini et al., 

2016; De la Riva et al., 2017; Bruelheide et al., 2018). Contrario a lo esperado, los resultados 

obtenidos en el ACP entre las comunidades contradicen en cierto grado la hipótesis planteada. 
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 Los atributos de tasas de fotosíntesis, el rendimiento fotoquímico y la eficiencia en el 

uso de nutrientes se asociaron más, en promedio, a la comunidad árida. Por otro lado, la 

disipación de fotones, el contenido de Nmass y la eficiencia en el uso del agua instantánea, se 

asociaron más a la comunidad semiárida (Figura 14). Sin embargo, la separación promedio de 

las comunidades entre los dos componentes, denota la diferencia en el uso de los recursos que 

las especies pueden poseer como adaptación a las condiciones ambientales particulares de cada 

sitio.  

Debido al mayor grado de aridez en SJ se esperaba encontrar mayores eficiencias en el 

uso del agua promedio (EUAinst y EUAinstrins); sin embargo, no se encontró evidencia en el 

promedio de dichos atributos para validarlo. Los resultados muestran tendencia a presentar 

mayor EUAinst en el sitio semiárido (6.01 ± 4.82 µmol CO2 mmol-1 H2O) aunque no fue 

significativamente diferente de SJ (3.89 ± 2.07 µmol CO2 mmol-1 H2O). Al tener más 

precipitación en EC se esperaba encontrar mayores tasas de fotosíntesis, pero la media más alta 

de Amass y Aarea la presentó la comunidad de SJ. La discrepancia entre lo esperado y lo encontrado 

indica que la aridez puede no ser el factor más importante para los parámetros fotosintéticos a 

nivel comunidad en esta región o como se mencionó antes, presencia de condiciones locales que 

durante la medición en campo fueron estresantes para el sitio semiárido EC y beneficiosas para 

el sitio árido SJ.  

Aunque generalmente, las especies adaptadas a desiertos presentan atributos 

xeromórficos que aportan a las plantas una baja tasa de transpiración para evitar la pérdida 

sustancial de agua (Seddon, 1974). Anteriormente han sido reportadas valores bajos de EUA en 

especies desérticas del Desierto Sonorense (Hinojo-Hinojo, 2011). Lo cual puede ser explicado 

debido a que el ambiente desértico (seco y cálido) genera alta demanda evaporativa, por lo tanto, 

al abrir estomas la transpiración puede incrementar rápidamente y causar disminución de la 

EUA si la fotosíntesis está limitada, pero desde otro punto de vista, la transpiración también es 

un mecanismo que permite controlar y disminuir la temperatura de la hoja (Seddon, 1974). 

Además, diversas especies desérticas pueden mantener ganancias de carbono significativas 

independientemente del estrés hídrico, como consecuencia de mecanismos fisiológicos y no 

estructurales (Gibson y Rundel, 2014) o tener características que permiten obtener agua de la 
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capa freática tal como lo hacen las especies freatófitas para evitar el estrés hídrico (Whitford, 

2002).  

Por otro lado, diversos estudios reportan también baja relación de la precipitación con la 

eficiencia en el uso del agua intrínseca (EUAinstrins=Aarea/gs) en especies de Prosopis (Salazar et 

al., 2018; Vilela et al., 2003; Villagra et al., 2005). Dichos estudios tienen un enfoque 

poblacional a diferencia de este estudio, donde a nivel comunidad las diferentes especies pueden 

diferenciar su utilización del agua para minimizar la competencia (Yang et al., 2011). Sin 

embargo, los resultados coinciden con el bajo efecto que la precipitación tiene sobre la EUA 

instantánea al igual que lo encontrado en este estudio. 

La relación obtenida de Aarea vs conductancia (gs) entre las especies de los sitios (Figura 

13), muestra que en conjunto existe una relación significativa, pero en SJ la R2 fue mayor y en 

EC no fue significativa. Tal relación demuestra como la conductancia determina en parte el flujo 

de CO2 que llega a los sitios de carboxilación de la Rubisco en el estroma del cloroplasto, donde 

se realiza la fijación de CO2 (Flexas et al., 2013). La diferencia entre las relaciones de Aarea y gs 

de los sitios exhibe que cuando la conductancia en SJ es alta, las tasas de fotosíntesis son más 

altas, que incluso sobrepasan las tasas de fotosíntesis de EC al mismo valor de conductancia 

(mayor EUAinstrins), pero cuando la conductancia es baja, los valores de tasas de fotosíntesis son 

menores. Por lo tanto, la dependencia de la fotosíntesis con la conductancia es mayor en SJ, el 

sitió árido. En un estudio analizaron esta relación en hojas de especies de Acacia y Eucalyptus, 

y encontraron que la relación Aarea vs gs en especies bajo condiciones de estrés, está 

determinada, en parte, por el incremento de diferentes metabolitos en las hojas como malato y 

algunos azúcares, sugiriendo una corregulación de dichos metabolitos con los movimientos 

estomáticos, la composición y estructura de la pared celular para mejorar la eficiencia en el uso 

del agua (Gago et al., 2016). Lo cual puede considerarse un mecanismo importante para las 

especies del sitio de mayor estrés SJ. 

La EUA es un atributo que expresa la ganancia de carbono por unidad de agua pérdida, 

por lo que la hace un atributo económico crítico para las plantas en este tipo de ecosistemas 

(Ávila-Lovera et al., 2018). Pero, la comparación de eficiencia en el uso del agua instantánea e 

intrínseca no es estrictamente buena a este nivel, pues son valores muy relativos a las 

condiciones ambientales del momento de la medición y, por lo tanto, presentan evidencia de la 
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eficiencia en el uso del agua solo a corto plazo. Un atributo que ha sido mejor relacionado con 

la EUA a largo plazo es la composición isotópica de Carbono ( 13C), ya que, durante la 

fotosíntesis, la Rubisco discrimina mayormente el isótopo de 13C, cuando hay abundante 

suministro de CO2 dentro de los sitios de carboxilación, una mayor discriminación ocurre y los 

tejidos se agotan relativamente de 13C (Farquhar et al., 1989). Esto debido a que, la ganancia de 

carbono depende de la diferencia entre la concentración de carbono interno y externo (ci/ca) que 

es influenciado por la demanda metabólica de CO2 y el suministro de CO2 a través de la difusión 

por los estomas y la capa límite (Goud et al., 2019). Este atributo ha sido bien relacionado con 

la EUA (Farquhar et al., 1982) y por ello, evaluar la composición isotópica puede ser una mejor 

aproximación para comparar la EUA a largo plazo en regiones áridas.  

Según los resultados del ACP, SJ presentó mayor relación con la eficiencia en el uso de 

nutrientes. Lo cual tiene como significado una mayor tasa de fotosíntesis por unidad de nutriente 

foliar. El carbono foliar, aunque es un atributo que por lo regular no se diferencia grandemente 

entre especies y sitios, se ha reportado en diversos estudios con valores más altos asociado a 

zonas con menor precipitación (Zhang et al., 2018). Los resultados del presente trabajo no 

mostraron diferencias significativas entre Cmass, pero fue ligeramente mayor en SJ. Por otro lado, 

Nmass en SJ presentó una media de 25.23 ± 7.9 mg g-1 que fue significativamente menor que la 

media de EC (30.64 ± 5.8 mg g-1); sin embargo, ambos valores son más altos que la media 

mundial de 18.9 (Tian et al., 2017), más alto que la media de 18.81 ± 4.86 mg g-1 de una zona 

árida de China (Zhang et al., 2018) y fueron similares a otros reportes para la zona de estudio 

23.66 ± 0.52 mg g-1 (Castellanos et al., 2018; Acuña-Acosta, 2018). Los resultados de Nmass 

presentes en este estudio son una evidencia más del alto contenido de N en especies desérticas 

comparado con especies de otros biomas (Skujins, 1981; Hinojo et al., 2013; Castellanos et al., 

2018; Wright et al.,2001). El Pmass de SJ (2.03 ± 0.3 mg g-1) también fue significativamente 

menor que EC (1.59 ± 0.6 mg g-1), ambas medias son más altas que la media mundial de 1.2 de 

Tian et al. (2017) y concuerdan con Zhang et al. (2018) y Castellanos et al. (2018). Por otro 

lado, N y P con base en área, no se diferenciaron estadísticamente entre sitios, los valores 

promedio de las especies que también se estudiaron en Hinojo-Hinojo et al. (2018) fueron 

similares excepto Mimosa laxiflora y Olneya tesota en SJ, ya que en el presente trabajo las 

medias de estas especies fueron menores. 
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El uso de las proporciones estequiométricas permite definir las diferencias entre la 

limitación de nutrientes. Por ejemplo, a partir de la proporción N:P se puede conocer si hay 

limitación por N (N:P <14) o hay limitación por P (N:P >16) (Aerts y Chapin, 2000; Koerselman 

y Meuleman, 1996). El 62 % de las especies de SJ presentaron limitación de P, mientras que 

para EC un 44 % de las especies fueron limitadas por este nutriente. La comunidad de SJ tuvo 

una media mayor a 16 por lo que a nivel comunidad existe limitación de P, a diferencia de EC 

que presentó una media de N:P de 14.43 ± 4.93,
 sin embargo, no existieron diferencias 

significativas de la media entre comunidades. En contraste con resultados previos la proporción 

N:P en ambos sitios fue mayor que la media de Zhang et al. (2018) de 12.27 ± 5.3 y fue similar 

a lo reportado para el área de estudio (16.8 ± 0.73) por Castellanos et al. (2018).  

Estudios previos han hallado que las proporciones estequiométricas también tienen 

relaciones consistentes con condiciones climáticas como la temperatura media anual y se ha 

demostrado que N:P incrementa conforme disminuye la temperatura (Reich y Oleksyn 2004; 

Xu et al., 2015). Pero en este contexto, no han sido bien demostradas las causas ecofisiológicas 

y funcionales de estos patrones. En este trabajo se presenta evidencia ecofisiológica de los 

procesos que ocurren en las especies y tipos funcionales en relación con las proporciones 

estequiométricas. Por ejemplo, los valores más bajos de C:N y C:P en el sitio semiárido, puede 

bien relacionarse con los patrones marcados de las especies fijadoras de N (baja concentración 

de fósforo y alto N) y caducifolias (alto N y bajo C) en esta comunidad. Mientras que los valores 

más altos de estas proporciones en SJ se relacionan bien con la conservación de recursos que 

presenta la fisiología de las especies perennifolias (mayor inversión de C en compuestos 

estructurales y bajas tasas de fotosíntesis).  

Las proporciones C:N y C:P presentaron evidencia estadística para diferenciar las 

comunidades. Altas proporciones de C:N encontradas en hojas, como se encontraron en SJ, se 

han asociado a estrategias para maximizar la ganancia de C (Wright et al., 2004) y al uso 

eficiente de la luz en ambientes con alta intensidad lumínica, donde hay mecanismos para 

incrementar las tasas de fotosíntesis para un mismo nivel de N (Sterner y Elser, 2002). A pesar 

de las diferencias en C:N la eficiencia en el uso de N (Amass/Nmass), no se diferenció entre los 

sitios. Pero, aun cuando se consideran atributos relacionados, no siempre las altas proporciones 

C:N resultan en altas EUN, particularmente en zonas áridas, debido a procesos fisiológicos 
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como la fotorrespiración, la respiración, la fotoinhibición y otros mecanismos de defensa que 

contienen N foliar (Demmig-Adams y Adams, 2006). 

 

VI.3. Efecto de la irradiancia y el estrés lumínico en los atributos de las comunidades 

Las especies de ambas comunidades mostraron diferencias en los atributos relacionados con la 

irradiancia, el estrés lumínico y la fotoprotección. La respuesta de la fotosíntesis a la irradiancia 

refleja los procesos fisiológicos y bioquímicos subyacentes (Herrmann et al., 2020). Las hojas 

adaptadas a alta irradiancia suelen tener tasas de fotosíntesis máxima altas reflejando mayor 

inversión en complejo cosechador de luz (Ögren y Evans, 1993; Evans, 1987). La mayoría de 

las especies aquí estudiadas presentaron curvas típicas de hojas de sol, con tasas de fotosíntesis 

altas y respiración. Las especies que presentaron curvas tipo sombra fueron O. tesota en ambos 

sitios y F. macdougalii en EC. Hinojo-Hinojo (2011) reporta curvas de tipo sombra también en 

O. tesota y curvas tipo sombra intermedio en P. velutina y M. distachya que pertenece al mismo 

género que M. laxiflora. En general la mayoría de los parámetros en las especies evaluadas en 

dicho trabajo fueron consistentes con lo encontrado en este estudio. 

Los parametros de las curvas de luz pueden ser afectadas por algunos factores como la 

temperatura y el nivel del dosel. Herrmann et al. (2020) encuentran en su estudio que la 

capacidad fotosintetica y los parámetros de las curvas de respuesta a la luz muestran cambios 

con la aclimatación a la temperatura principalmente en temperaturas extremas, pero los 

parámetros se mantienen constantes a temperaturas de 15 a 25 °C. En zonas áridas la temperatura 

puede variar grandemente en el día, pero durante la temporada de crecimiento suelen presentarse 

temperaturas muy altas, que pueden afectar las mediciones de fotosíntesis. El nivel del dosel 

también puede afectar los parámetros de las curvas de luz, como lo ha demostrado Campbell et 

al. (1992) a través de mediciones de curvas de luz en diferentes niveles del dosel de una especie 

de manzana Malus domestica Borkh. Probablemente la especie O. tesota que es una especie de 

árbol nativa del desierto Sonorense, presenta curvas tipos sombra debido a que las hojas 

alcanzables para la medición se encuentran en la parte inferior del dosel y la hoja medida 

posiblemente se encontraba más aclimatada a la sombra que a la alta irradiancia.  
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Debido a que el flujo de fotones disipados (DIo/CS) indica la cantidad de fotones que se 

liberan como fluorescencia y calor, es un buen indicador de los procesos relacionados con la 

fotoprotección del aparato fotosintético. A pesar de que no se presentaron diferencias de medias 

estadísticamente significativas entre los sitios, los resultados presentados por el ACP muestran 

mayor importancia de la disipación de fotones en la comunidad semiárida EC. Los parámetros 

de ABS/CS y TRo/CS fueron más altos significativamente en EC que en SJ. Esta mayor 

absorción puede ser indicativa de una mayor capacidad de utilización de la luz cuando el agua 

está disponible.  

En condiciones de estrés, al mantener estomas cerrados para evitar perdida de agua, la 

luz excesiva puede convertirse en factor estresante (Demmig-Adams y Adams, 1996). Existen 

diferentes mecanismos bioquímicos o estructurales para evitar el daño por exceso de luz. 

Kothari et al. (2019) encontraron en su estudio que los árboles creciendo bajo sol directo alocan 

más pigmentos fotoprotectores que las especies tolerantes a la sombra quienes no mostraron 

gran capacidad de fotoprotección cuando crecían bajo sol directo. Cuando una planta crece a la 

sombra, puede carecer de características fotoprotectoras debido al alto costo. Construir 

pigmentos y proteínas para fotoprotección requiere de nutrientes que en todo caso se utilizarían 

para asignación a clorofilas, Rubisco o componentes estructurales de los tejidos. Las plantas a 

pleno sol pueden necesitar los mecanismos para evitar costos mayores a largo plazo causado por 

fotodaño (Kothari et al., 2019). Otro mecanismo de protección contra la luz es la capacidad de 

modificar el ángulo de las hojas abruptamente para evitar el intercepto de la luz excesiva de 

forma directa (Kothari et al., 2019), varias especies en especial leguminosas que poseen hojas 

compuestas tienen este tipo de mecanismo de cierre foliar.  

 Algunas relaciones de los procesos fotoquímicos obtenidas en este trabajo muestran que 

son importantes parámetros en las comunidades vegetales estudiadas. El índice de 

funcionamiento total (PItot) que es un parámetro indicador del estado general y vitalidad de la 

planta (Strasser et al., 2000), se correlacionó fuertemente con Amass en el sitio semiárido y con 

Aarea en el sitio árido (Tablas 12 y 13). Esto puede indicar que en EC la vitalidad de las plantas 

está más relacionada con la fotosíntesis realizada por unidad de masa (relacionada a alta área 

foliar específica y rápido crecimiento), mientras que en SJ está mejor relacionada con la 

fotosíntesis realizada por unidad de área (Lambers y Poorter, 1992).  
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 En este trabajo, DIo/CS, PItot y Fv/Fm presentaron diferentes correlaciones negativas 

importantes con las tasas de fotosíntesis (Tablas 13 y 14). Las relaciones encontradas de la 

disipación y Fv/Fm con fotosíntesis han sido reportadas en diversos estudios (Kothari et al., 

2019; Marozas et al., 2018) y demuestran que la fotoinhibición es un proceso determinante para 

las tasas de fotosíntesis. El proceso de disipación de la energía excesiva es un proceso vital para 

muchas de estas especies, pues los excesos de energía pueden dañar la parte más delicada del 

aparato fotosintético, el centro de reacción del PSII, que se encarga de la disociación del agua y 

la evolución de oxígeno. Además, puede dañar los pigmentos de antena y, por lo tanto, disminuir 

la eficiencia de la fotosíntesis y en casos extremos, puede provocar la muerte celular, del tejido 

y del organismo incluso (Ruban, 2016).    

Zhu et al. (2003) analizaron las diferencias fotoquímicas de Phragmites communis L. en 

dos ecotipos de una región árida de China, y encontraron diferenciación en la composición y 

estructura de la membrana de los tilacoides. El ecotipo de duna con mayor estrés hídrico 

presentó mayor disipación, menor Fv/Fm y mayor Chl a/b que el ecotipo de pantano. Tales 

diferencias resultaron en estrategias para evitar el daño serio por la irradiancia excesiva en el 

sitio de mayor estrés, a través del ajuste de síntesis de pigmentos fotosintéticos y una baja 

regulación de la actividad del PSII, además de un mejoramiento de la función del PSI para 

realizar transporte cíclico de electrones. Si bien en este trabajo no se encontraron diferencias 

significativas de Fv/Fm y DIo/CS entre los sitios, concordando con los resultados de Zhu et al. 

(2003) la proporción de Chl a/b fue mayor en el sitio de mayor aridez (Tabla 12).  

 Thayer y Björkman (1990) señalan que la Chl a/b aumenta conforme la irradiancia 

incrementa, y esto ha sido base para la clasificación bioquímica de hojas de sol y de sombra, 

pero Maina y Wang (2015) enfatizan que no solo la irradiancia determina la proporción de Chl 

a/b sino que la disponibilidad de N se correlaciona negativamente con este atributo, lo cual 

implica que en zonas áridas la disponibilidad de agua y N probablemente conducen la plasticidad 

fenotípica bioquímica. Incluso, la relación general negativa y significativa encontrada de AFE 

vs Chl a/b (Figura 13) muestra que los valores más altos de área foliar específica están más 

relacionados con una menor proporción de clorofila a y b. Tal como se ha reportado, el AFE es 

un atributo que disminuye conforme aumenta la aridez y disminuye con el contenido de N foliar 

(Wright et al., 2004), en este caso, la menor proporción de Chl a/b en SJ puede asociarse a hojas 
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más pequeñas y gruesas con menor contenido de N foliar, que son atributos relacionados con la 

aridez. 

 

V.4. Relación nitrógeno-fotosíntesis 

Conocer la relación de N con la fotosíntesis es ciertamente importante en la actualidad pues es 

un recurso fundamental para la producción de biomasa y es requerido en la incorporación de los 

modelos ecosistémicos para una mejor comprensión de los procesos a grandes escalas (Evans y 

Clarke, 2019).  

 Generalmente, las relaciones N vs fotosíntesis, ya sea basado en masa o área, han sido 

estudiadas a lo largo de diversos biomas y especies. Comúnmente se encuentran relaciones 

interespecíficas más fuertes de Amass vs Nmass que de Aarea vs Narea (Field y Mooney, 1986; 

Hikosaka, 2004). En este estudio, como se observa en la figura 13 la relación entre dichas 

variables no mostró significancia estadística, pero, en particular Aarea vs Narea mostró tendencia 

positiva en ambos sitios. La falta de correlaciones entre el nitrógeno foliar y las tasas de 

fotosíntesis basadas en área y masa tiene diversas explicaciones y también se ha reportado en 

estudios anteriores (Hinojo-Hinojo, 2011).  

 Recientemente Evans y Clarke, (2019) describen que el N foliar conforma un 75 % 

dentro de los cloroplastos. La enzima encargada de la fijación de CO2, la Rubisco, representa 

hasta el 20 % del nitrógeno total. Y, además, también está relacionado a procesos fotoquímicos 

en los tilacoides con un 14 % del N en los complejos cosechadores de luz y, en términos de 

bioenergética un 10 % en ATPasa junto al Citocromo f (Evans y Clarke, 2019). Además, el 

16 % del N se encuentra en otros componentes no relacionados con fotosíntesis. Sin embargo, 

la asignación de N, pueden variar según la especie y sus diferencias anatómicas (Kattge et al., 

2011). Por ejemplo, se ha reportado que las especies con baja área foliar específica tienen mayor 

N en la pared celular (Onoda et al., 2017) y que esté nitrógeno está involucrado en proteínas 

estructurales fuertemente reticuladas. Por ello, en especies de bajo AFE suele haber menor 

asignación de N en proteínas fotosintéticas y, consecuentemente, menores tasas de fotosíntesis, 

lo cual pudimos observar en la relación de AFE vs Narea y Nmass (Figura 13). 
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 El N foliar puede no estar relacionado con fotosíntesis cuando a) El incremento de los 

compuestos no está relacionado con la promoción de crecimiento, debido a que la adquisición 

de nitratos o fosfatos exceden la demanda para crecimiento. b) Existe una síntesis regulada 

metabólicamente de compuestos de reserva y almacenamiento que pueden competir por los 

recursos para crecimiento y defensa y c) La hoja ha comenzado el proceso de senescencia y los 

nutrientes están en proceso de retranslocación (Lambers y Oliveira, 2019).  

Otras causas de la variación y diferencias propuestas por Field y Mooney (1986) son: La 

difusión de CO2: debido a una gran variación en la conductancia estomática, la conductancia del 

mesófilo, el grosor de la hoja y el carbono intercelular, la asignación entre compuestos 

nitrogenados fotosintéticos y no fotosintéticos, la partición de N en el aparato fotosintético, la 

kinetica de las enzimas fotosintéticas. 

 En el caso de este trabajo, las hojas analizadas se encontraban en la etapa de crecimiento 

y madurez, por lo tanto, la baja relación, general y en cada comunidad, de N vs fotosíntesis 

también puede ser causada por las diferentes especies y los tipos funcionales presentes en cada 

una. Estas relaciones generalmente se encuentran bien bajo perspectivas globales demostrando 

los patrones de la economía de la hoja. Pero en una comunidad donde existen especies con 

diferentes estrategias, tal como fijadoras de N, la relación fotosíntesis-nitrógeno puede verse 

modificada. 
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VI. CONCLUSIONES 

La caracterización de los atributos ecofisiológicos y estequiométricos en las especies estudiadas 

del sitio árido SJ y el sitio semiárido EC mostró amplios rangos de valores, reflejando la 

diversidad de estrategias ecológicas y funcionales que existe en la región central de Sonora. 

 La mayor variabilidad encontrada en los atributos fotosintéticos, las eficiencias en uso 

de recursos y los índices de funcionamiento, comparado con los atributos estequiométricos, 

puede deberse a que son mediciones instantáneas que responden a una gran cantidad de 

condiciones locales más que condiciones generales.  

 La aridez no presentó el efecto esperado en los atributos funcionales de eficiencia en el 

uso de recursos y las tasas de fotosíntesis entre las especies de las comunidades del sitio árido 

SJ y el sitio semiárido EC. Esto sugiere que otros factores abióticos como la disponibilidad de 

nutrientes y la irradiancia, o los mismos factores funcionales de la especie en sí, determinan en 

parte los atributos relacionados con la eficiencia en el uso del agua y no solamente la aridez 

general del sitio afecta en la respuesta de las plantas.  

 Las relaciones de fotosíntesis con disipación de fotones, el índice de funcionamiento 

total y la eficiencia cuántica del PSII encontradas en las comunidades estudiadas y los tipos 

funcionales dominantes, resaltan la gran importancia de los mecanismos contra lo fotoinhibición 

en las estrategias de especies desérticas. Pudiendo ser también un mecanismo que afecta las 

relaciones de fotosíntesis y agua en el gradiente.  

 Dentro del sitio árido SJ y el sitio semiárido EC, los tipos funcionales mantuvieron 

patrones con diferente asociación a las condiciones de aridez. En San Judas, las especies 

perennifolias tuvieron un comportamiento similar sin importar la capacidad de fijación de N, 

mientras que, las caducifolias en esta comunidad se diferenciaron bien entre fijadoras y no 

fijadoras de N. Por otro lado, en El Churi las especies fijadoras se comportaron similar sin 

importar el tiempo de vida de la hoja, y las caducifolias fijadoras de este sitio se asociaron de 

forma similar a las de SJ.  
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APÉNDICE 

Tabla 1. Descripción y fórmula de los parámetros de la fluorescencia de la clorofila. 

Parámetro Descripción Fórmula 

Fm 
Fluorescencia máxima cuando todos los CR 
están cerrados 

Valor del pico de la curva 
OJIP 

Fv 
Fluorescencia variable, variable de la 
fluorescencia cuando todos los procesos no 
fotoquímicos son mínimos. 

Fm-Fo 

Fv/Fm 
Eficiencia cuántica del PSII, capacidad cuántica 
del PSII en hojas adaptadas a oscuridad. 

Fv/ Fm 

PIabs 
Índice de funcionamiento de la actividad 
fotoquímica basado en la absorción 

[1-(Fo/Fm)]/(Mo/Vj). 
[(Fm/Fo)/Fo].[(1-V3)/V3] 

PItot 
Índice de funcionamiento total de la actividad 
fotoquímica 

PIabs .[(1-Vi)/(Vj)] 

ABS/CS 
Flujo de fotones absorbidos por pigmentos de la 
antena 

Fo oscuridad 

TR0/CS 
Flujo de fotones atrapados que son transferidos 
al CR que convertirá en energía redox Qa a Qa

- 
[1-(Fo/Fm)].Fo oscuridad 

ET0/CS 
Flujo de transporte electrónico que conduce la 
fijación de CO2 

[1-(Fo/Fm)].(1-Vj).Fo 
oscuridad 

DI0/CS 
Flujo de disipación de energía como calor o 
transferida a sistemas  

(ABS/CS)-(TR0/CS) 

RC/CS Centros de reacción por sección transversal (ABS/CS)/(ABS/RC) 
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Tabla 2. Descripción de la nomenclatura de atributos funcionales y sus unidades. 

 

 

Descripción Atributo Unidades 
Tasa de fotosíntesis con base en área  Aarea µmol CO2 m−2 s−1 
Tasa de fotosíntesis con base en masa Amass µmol CO2 g−1 s−1 
Conductancia estomática gs mol H2O m-2 s-1 
Transpiración Tr mmol H2O m-2 s-1 
Rendimiento cuántico de la fotosíntesis φ µmol CO2 µmol fotón 
Punto de compensación de la luz PLC µmol fotón m−2 s−1 
Punto de saturación de la luz PSL µmol fotón m−2 s−1 
Tasa de respiración oscura Ro µmol CO2 m−2 s−1 
Velocidad de carboxilación máxima Vcmax25 µmol CO2 m−2 s−1 
Transporte de electrones  Jmax25 µmol CO2 m−2 s−1 
Eficiencia en el uso del agua instantánea  EUAinst µmol CO2 µmol H2O 
Eficiencia en el uso del agua intrínseca  EUAintrins µmol CO2 mol1 H2O 
Eficiencia en el uso del nitrógeno  EUN µmol CO2 mg−1 N s−1 
Eficiencia en el uso del fósforo  EUP µmol CO2 mg−1 P s−1 
Carotenos totales  Car tot mg L−1 
Clorofila total  Chl tot mg L−1 
Concentración de clorofila a Chl a mg g-1 
Concentración de clorofila b Chl b mg g-1 
Proporción de clorofila a y b Chl a/b - 
Área foliar específica  AFE kg m-2 
Eficiencia cuántica del PSII Fv/Fm - 
Índice de funcionamiento por absorción PIabs - 
Índice de funcionamiento total PItot - 
Centros de reacción por absorción RC/ABS - 
Centros de reacción por área RC/CS - 
Flujo de fotones absorbidos ABS/CS - 
Flujo de fotones atrapados TRo/CS - 
Flujo de fotones disipados DIo/CS - 
Flujo de transporte de electrones ETo/CS - 
Concentración de carbono foliar basado en masa C mass mg g−1 
Concentración de nitrógeno foliar basado en masa Nmass mg g−1 
Concentración de fósforo foliar basado en masa Pmass mg g−1 
Concentración de carbono foliar basado en área Narea g N m-2 
Concentración de fósforo foliar basado en área Parea g P m-2 
Proporción carbono/nitrógeno foliar C:N - 
Proporción carbono/fósforo C:P - 
Proporción nitrógeno/fósforo N:P - 
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