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RESUMEN  

El fósforo (P) y el nitrógeno (N) son nutrientes limitantes en la productividad de los ecosistemas 

desérticos. La eficiencia de reabsorción es una estrategia en plantas para asegurar mayor 

disponibilidad y menos dependencia del medio, por lo que, tiene gran relevancia en los ciclos 

de nutrientes. En base a dichos nutrientes es posible establecer relaciones estequiométricas que 

permitan conocer mejor la fisiología de las especies y sus estrategias adaptativas y nos muestre 

indicios sobre su rol ecológico en la biogeoquímica de las comunidades, así mismo, es posible 

establecer sus relaciones homeostáticas en base a la disponibilidad de dichos recursos en el 

suelo. Se colectaron hojas verdes y senescentes de plantas dominantes en tres sitos de estudio, 

siguiendo un gradiente de aridez, en la región central de Sonora perteneciente al Desierto 

Sonorense, para determinar el contenido de carbono (C), N y P, y establecer las concentraciones 

y relaciones estequiométricas de dichos elementos, así como su eficiencia de reabsorción. Las 

concentraciones foliares variaron entre 12.6 a 42 (mg N g-1) y 0.72 y 3.87 (mg P g-1) en la hoja 

verde y entre 1.8 a 41.6 (mg N g-1) y 0.3 a 3.47 (mg P g-1) en la senescente para las especies de 

los sitios. El sitio con mayor eficiencia de reabsorción fue El Churi (81.29% y 76.74%), seguido 

de Santa Rosalía (53.88% y 51.44%) y por último, San Judas (37.06% y 20.14%). Las 

proporciones C:N aumentaron en la hoja senescente, mientras que, las proporciones N:P 

aumentaron o disminuyeron. La reabsorción de nutrientes fue diferente entre las especies e 

influenciada por las condiciones ambientales de cada sitio, lo cual, dado que los nutrientes en 

zonas áridas son limitados y determinantes en la sobrevivencia del individuo, se plantea que 

tendrá un papel de gran importancia en los ciclos biogeoquímicos. 
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ABSTRACT 

Phosphorus (P) and nitrogen (N) are limiting nutrients in the productivity of desert ecosystems. 

Reabsorption efficiency is a strategy in plants to ensure greater availability and less dependence 

on the environment, so it has great relevance in nutrient cycles. Based on these nutrients it is 

possible to establish stoichiometric relationships that allow us to better understand the 

physiology of the species and their adaptive strategies and show us clues about their ecological 

role in the biogeochemistry of the communities. Likewise, it is possible to establish their 

homeostatic relationships based on the availability of these resources in the soil. In this work, 

green and senescent leaves of dominant plants were collected in three study sites, following an 

aridity gradient, in the central region of Sonora belonging to the Sonoran Desert, to determine 

the content of carbon (C), N and P, and establish the stoichiometric concentrations and ratios of 

said elements, as well as their resorption efficiency. Foliar concentrations varied between 12.6 

to 42 (mg N g-1) and 0.72 and 3.87 (mg P g-1) on the green leaf and between 1.8 to 41.6 (mg N 

g-1) and 0.3 to 3.47 (mg P g-1) in the senescent for the species of the sites. The site with the 

highest reabsorption efficiency was El Churi (81.29% and 76.74%), followed by Santa Rosalía 

(53.88% and 51.44%) and finally, San Judas (37.06% and 20.14%). The C: N ratios increased 

in the senescent leaf, while the N: P ratios increased or decreased. The reabsorption of nutrients 

was different between the species and influenced by the environmental conditions of each site, 

which, given that the nutrients in arid areas are limited and decisive in the survival of the 

individual, it is proposed that it will have a role of great importance in the biogeochemical 

cycles. 
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INTRODUCCIÓN  

En las hojas de las plantas ocurren procesos propios como la fotosíntesis. El CO2 del aire entra 

por medio de los estomas y con ayuda de otro componente importante, la luz, la cual es captada 

por los centros activos de clorofila y carotenos presentes en los cloroplastos, se lleva a cabo el 

proceso de la fotosíntesis y síntesis de carbohidratos. Mientras la clorofila se encarga de 

absorber ciertas longitudes de onda necesarias, los carotenos se encargan de disipar el exceso 

de energía, en forma de calor o en el fotosistema II en forma de fluorescencia, protegiendo a la 

planta contra la fotoinhibición (Smith et al., 2007). 

Mientras en las hojas ocurre la captación de carbono por medio de la fotosíntesis, en las 

raíces la absorción de otros nutrientes también necesarios para el crecimiento y desarrollo de los 

tejidos vegetales. Uno de los nutrientes que limitan el crecimiento de las plantas es el nitrógeno. 

En la naturaleza existen plantas no fijadoras y fijadoras de nitrógeno, estas últimas cuentan con 

nódulos en las raíces en los que habitan bacterias de los géneros Rhizobium o Bradyrhizobium 

que pueden captar y fijar el Nitrógeno (N) atmosférico. Sin embargo, este proceso es costoso en 

cuanto a requerimiento energético y podría estar limitado por fósforo (P), cuya disponibilidad 

está relacionada con la concentración en el suelo y la meteorización de la roca para lograr formas 

disponibles (Chapin et al., 2011). En el caso de las no fijadoras, los nutrientes son aprovechados 

por las plantas una vez que los microorganismos del suelo, en presencia de humedad, los han 

descompuesto en sus formas inorgánicas (nitrato, nitrito, amonio) y es entonces que por medio 

del xilema llegan a donde la planta los requiere (Austin et al., 2004). 

La disponibilidad de nutrientes es un factor clave para el crecimiento y desarrollo del 

tejido vegetal y esto tiene un efecto con la producción primaria y el ecosistema. La relación 

nitrógeno-fósforo (N:P) en la planta, varía entre especies. El nitrógeno es utilizado para la 

síntesis de clorofila y proteínas como las que intervienen en la fijación del carbono en la 

fotosíntesis. El fósforo es componente esencial para la transferencia de energía en los seres 

vivos, por ello está presente en moléculas almacenadoras de energía (ATP, NADP+, NADPH+), 

además de ser un componente del material genético (ADN, RNA) y de membrana (fosfolípidos).  

Por lo anterior, el mantener un estado adecuado de nutrición en la planta, juega un papel 

clave cuando las especies habitan en ambientes escasos de nutrientes o con poca humedad, en 
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los cuales la reabsorción de nutrientes puede ser una estrategia del organismo para mantener la 

mayor cantidad de nutrientes que requiere sus condiciones de crecimiento. Lo anterior indica 

que la reabsorción en plantas, la recuperación de nutrientes durante el proceso de senescencia 

de las hojas puede representar una estrategia importante para mantener la funcionalidad de las 

especies en regiones secas, y tener un papel clave en el ciclo de nutrientes de las comunidades 

y ecosistemas de zonas áridas. 
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I. ANTECEDENTES 

I.1 Asimilación de nutrientes en las plantas 

Las plantas, como organismos autótrofos, obtienen su biomasa y energía a partir de la 

fotosíntesis, para la cual utilizan una fuente externa de energía, la luz solar. La luz del sol es el 

motor para la transferencia de energía mediante formas de resonancia y la oxidación-reducción 

de compuestos en la transferencia de electrones, presentes en la fotosíntesis (McKee y McKee, 

2003).  

En la fotosíntesis existen dos complejos fotoquímicos denominados fotosistema I y 

fotosistema II. El primero absorbe luz y produce un reductor fuerte capaz de reducir NADP+ y 

un oxidante débil; mientras que el segundo también absorbe luz, pero produce un oxidante muy 

fuerte capaz de oxidar agua y un reductor más débil que el producido por el fotosistema I. Ambos 

fotosistemas son física y químicamente diferentes, cada uno con su centro de reacción y están 

unidos por una cadena de transporte de electrones no cíclico (Pérez-Urria, 2009). 

Durante la fotosíntesis, los dos fotosistemas acoplan la oxidación de las moléculas de 

agua impulsada por la luz a la reducción del NADP+ y se logra obtener la reacción global, 

(McKee y McKee, 2003): 

 

En la fase fotoquímica se produce la formación de ATP y NADPH, mientras que en la 

fase bioquímica el ATP y el NADPH son utilizados para fijar CO2 atmosférico y reducirlo para 

sintetizar carbohidratos (CH2On) (McKee y McKee, 2003). Todo este proceso se lleva a cabo 

en las hojas de la planta, sin embargo, otros nutrientes que son requeridos como N y P, es 

necesario que la planta pueda absorberlos por medio de las raíces o recuperarlos mediante 

reasignación interna o la reabsorción de nutrientes de las hojas senescentes. 

Las plantas pueden absorber nitrógeno en diferentes formas según la disponibilidad y el 

gasto energético que representen. En la asimilación de nitrato antes de su incorporación a los 

procesos metabólicos éste es convertido a formas reducidas. El nitrógeno se absorbe 

principalmente en forma de ion nitrato (NO3
-) o de ion amonio (NH4

+). Para que el nitrógeno se 

incorpore al metabolismo es necesario que el nitrato se reduzca a nitrito por medio de la enzima 
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nitrato reductasa y el nitrito a amonio por medio de la enzima nitrito reductasa. La enzima nitrato 

reductasa actúa en el citosol, y utiliza NADPH como donador de electrones en la reacción: 

NO3
-  + NADPH + H+ + 2e-                                     NO2

- + NADP+ + H2O 

El nitrito que resulta de su actividad catalítica es altamente tóxico por lo que se transporta 

al cloroplasto donde la enzima nitrito reductasa lo convierte en amonio, de acuerdo a la siguiente 

reacción:  

NO2
- + 6Fdred  + 8H+ + 6e-                                   NH4

+  + 6Fdox  + 2H2O 

Con esto el nitrógeno estará nuevamente disponible para su reincorporación al tejido 

vegetal en la clorofila y proteínas principalmente. 

En la asimilación de fósforo por la planta éste no se reduce. Las raíces absorben el 

fósforo principalmente en forma de ion orto-fosfato primario (H2PO4
-), o como orto-fosfato 

secundario (HPO4
-2), polifosfatos, ácido fítico y fitatos (sales del ácido fítico). Sin embrago, la 

solubilidad del fósforo se ve afectada por el pH del suelo. El fósforo puede ser absorbido por 

difusión o flujo de masas, siendo este último afectado por la disponibilidad de agua y la 

concentración de fósforo en el suelo, por lo que la difusión es el principal mecanismo de 

absorción de fósforo del suelo (Fernández, 2007).   

El nitrógeno y el fósforo del suelo pueden mantener una relación positiva debido a que 

la interacción de estos nutrientes puede aumentar la solubilidad del fósforo por procesos de 

nitrificación en suelos alcalinos. Por lo que el nitrógeno tiene influencia directa en la asimilación 

del fósforo, y cuando el nitrógeno es adsorbido en forma de amonio, se absorben más cationes 

que aniones por que la planta segrega protones y disminuye el pH del suelo, lo que favorece la 

absorción de fósforo (Fernández, 2007).  

 

I.2 La senescencia  

I.2.1 Definición y mecanismos bioquímicos causales 

La senescencia es el último proceso de la ontogenia de la hoja donde ocurre el desmantelamiento 

celular (Lim et al., 2007). En las plantas existen dos tipos de senescencia: la senescencia mitótica 

o replicativa y la senescencia post-mitótica. La primera se lleva a cabo en tejidos meristemáticos 
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al detener la replicación de estos; mientras que la segunda, ocurren en hojas y pétalos de flores 

después que la diferenciación y maduración celular ha sido completada y se activa una 

degeneración programada y mediada por expresión génica y cambios en el metabolismo, 

influenciada por factores externos (Woo et al., 2019). Esto hace que el proceso de la senescencia 

sea complejo, multifactorial y tenga repercusiones tanto fisiológicas para el individuo, como 

ecológicas para la comunidad de especies. 

Los primeros organelos en ser afectados durante la senescencia son los cloroplastos, 

donde se encuentran los centros activos de la fotosíntesis: los núcleos de clorofila-carotenos.  La 

clorofila es reabsorbida por la planta y la hoja adquiere el color amarillo-naranja característico 

de las hojas senescentes (Fleck, 1983; Havé, 2016). La actividad metabólica transita de 

anabólica a catabólica, por consiguiente, la asimilación de carbono y la síntesis de carbohidratos 

disminuyen conforme los cloroplastos son degradados (Woo et al., 2019), sin embargo, las 

células mantienen su función hasta el final de la senescencia, donde el último organelo en ser 

afectado es el núcleo y los tejidos vasculares que conectan a la hoja con el resto de la planta para 

asegurar así la recuperación de los nutrientes reabsorbidos. 

Se ha detectado que dentro de la vacuola existe una gran cantidad de proteasas asociadas 

a la senescencia, lo que podría suponer que la degradación de los cloroplastos podría ocurrir 

dentro de vacuolas líticas, donde proteínas como la RuBisCO (ribulosa-1,5-bisfosfato 

carboxilasa/oxigenasa) son fragmentadas después de la oxidación en presencia de especies 

reactivas de oxígeno (Feller et al., 2008). Otro organelo afectado durante la transición de la 

senescencia son las mitocondrias. Dentro de las mitocondrias se lleva a cabo múltiples 

reacciones metabólicas encargadas de la generación de energía de la célula, mediante la 

respiración celular y producción de ATP, pero durante la senescencia, la mitocondria sufre 

alteraciones metabólicas y es la encargada de realizar el catabolismo selectivo de aminoácidos 

y ácidos grasos para optimizar la redistribución de N y otros nutrientes, sin embargo, la 

producción de energía no se ve afectada hasta el final de la senescencia debido a una conexión 

inter-mitocondrial que le permite mantener su integridad (Woo et al., 2019).  

El metabolismo de la senescencia puede variar dependiendo de si se trata de la etapa 

inicial (reversible) o la etapa final (irreversible) (Hörtensteiner y Feller, 2002). A pesar de que 

en ambas se lleva a cabo el desmantelamiento celular y parte de su reabsorción, este influye de 
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diferente manera en la hoja. Enzimas involucradas en las reacciones del estroma (la RuBisCo, 

glutamina sintetasa y glutamato sintetasa), tienden a degradarse más rápidamente mientras las 

clorofilas se observan todavía intactas, después de la degradación de las clorofilas el 

catabolismo de estas mismas enzimas se vuelve más lento (Roulin y Feller, 1997). Existen los 

genes asociados a la senescencia temprana y a la senescencia tardía que separan a estas dos 

etapas.

Figura 1. Cambios metabólicos a lo largo de la vida de la hoja de Arabidopsis. Durante el 
desarrollo ocurren procesos anabólicos, mientras que, durante el proceso de la senescencia se 
ven involucrados procesos catabólicos como la respuesta de fitohormonas JA/ABA (ácido 
jasmómino/ácido abscísico) lo que conlleva a la activación de genes con efecto proteolítico (JA) 
y capaz de provocar la abscisión de las hojas y producción de etileno (ABA).  La presencia de
SA (ácido salicílico) afecta la síntesis de otros reguladores de la senescencia como el etileno 
(Jordán y Casaretto, 2006). Tomado de Woo et al., 2019. 

El desencadenante final de la muerte celular durante la senescencia, son las especies 

reactivas de oxígeno. Lo anterior sucede cuando los mecanismos antioxidantes disminuyen y 

especies reactivas de oxígeno (HO-, H2O2, etc.) provocan estrés oxidativo que irreversiblemente 
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conducirá a una muerte celular como final de la senescencia. Después, ocurre la absición, es 

decir, el desprendimiento del órgano (hoja o fruto) de la planta, mediante la disolución de un 

grupo de células especializadas (carentes de lignina en su pared celular, más pequeñas y con el 

protoplasma más denso) localizadas en el peciolo en las hojas y en el pedúnculo en frutos 

(Trippi, 1992).   

Por lo anterior, es posible apreciar que las manifestaciones bioquímicas durante la 

senescencia están coordinados a cambios en la estructura celular, metabolismo y expresión de 

genes (Gan y Amasino, 1997; Hörtensteiner y Feller, 2002). El cambio más significativo es el 

remplazo de la asimilación de carbono por la degradación de cloroplastos, ricos en proteína 

(alrededor del 70% del contenido de la hoja), además de otras macromoléculas como 

membranas lipídicas y material nuclear donde muchos de los nutrientes obtenidos como 

resultado de este catabolismo son reabsorbidos y reciclados, ayudando a mantener la 

homeostasis de la planta (Noodén et al., 1997).  

 

I.2.2 Mecanismos causales fisiológicos  

La senescencia en las plantas no ocurre como efecto único de la edad de la hoja. La edad de la 

hoja es el mayor controlador de la senescencia, sin embargo, es susceptible a factores exógenos 

y endógenos que desencadenan este proceso. Entre los procesos endógenos se encuentran las 

señales hormonales. El etileno es una de las hormonas responsables de la maduración en la 

planta, es un regulador positivo de la senescencia y también se ven involucrados otros cambios 

metabólicos relacionados con el balance de crecimiento y desarrollo de la hoja y cambios en el 

ritmo circadiano que experimenta la hoja a lo largo del día por efecto de la luz y ayuda a la 

planta a diferenciar la longitud de los días. Cambios en el ritmo circadiano influye en procesos 

como la fotosíntesis y la floración (Kim et al., 2016). Los cambios exógenos hacen referencia a 

la disponibilidad de agua, dado que el estrés hídrico genera una senescencia temprana (Estiarte 

y Peñuelas, 2015), los regímenes de luz en el rojo y rojo lejano, las vías de señalización de la 

luz que tienen una importante influencia en la senescencia de la hoja y son captados por los 

fitocromos, y cambios en la temperatura (Woo et al., 2019). La secuencia de muerte celular 
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programada puede desencadenarse, además, por factores como enfermedades, estrés ambiental 

y desbalances metabólicos y hormonales.  

 

I.2.3 Teorías ecológicas y diferencias entre formas de vida 

El tiempo de vida transcurrido entre la formación de la hoja hasta su senescencia se relaciona 

con diversos factores que se mencionan a continuación: 1) área foliar específica (AFE) y masa 

foliar especifica (MFE), el AFE hace referencia a el área de la hoja producida por peso seco, 

mientras que masa foliar especifica (o peso foliar especifico) es el inverso de AFE. AFEs altas 

están relacionadas con menor tiempo de vida en la hoja y mayor concentración de nitrógeno, 

representan hojas más delgadas y grandes, que permiten captar una mayor densidad de flujo de 

fotones y mantienen una relación positiva con la fotosíntesis. Por el contrario, hojas con altas 

MFE están relacionadas con plantas de lento crecimiento (Poorter y Remkes, 1990) y hojas de 

vida larga, generalmente relacionadas a baja productividad (Hikosaka, 2004). MFE es sensible 

a las condiciones ambientales como la disponibilidad de luz, ya que, las hojas expuestas tienden 

a acomodar más cloroplastos por unidad de área (Terashima et al., 2001; Oguchi et al., 2003). 

2) concentración de N, existe una relación positiva entre la capacidad fotosintética y el contenido 

de N de la hoja, esto se debe a que aproximadamente la mitad del contenido de este nutriente se 

encuentra invertido en proteínas fotosintéticas como la RuBisCO, la enzima encargada de fijar 

los sustratos ya sea en la fotosíntesis (CO2) o la fotorrespiración (O2) (Evans, 1989; Poorter y 

Evans, 1998). La tasa fotosintética puede verse afectada por la distribución de N, la actividad 

de las enzimas fotosintéticas y la conductancia para la difusión de CO2 del aire a los cloroplastos, 

además la deficiencia de este nutriente puede acelerar la senescencia de la hoja, por lo que su 

concentración y la capacidad fotosintética estan inversamente correlacionados con el tiempo de 

vida de la hoja  (Makino et al., 1983, Makino et al., 1985; Guitman et al., 1991);  y 3) Forma de 

vida y especie influyen en el tiempo de vida de la hoja, la cual varía entre ellas, p.ej. las hierbas 

anuales y muchos árboles tropicales producen mayoritariamente sus hojas durante la época de 

crecimiento (Kikuzawa, 2003), mientras que muchos arbustos y árboles de hoja caducifolia 

producen sus hojas simultáneamente al comienzo de la temporada de lluvias (Kikuzawa, 1983). 

Las especies perennes suelen alojar mayor cantidad de N en proteínas y también se ha visto que 

hierbas perennes como Polygonum cuspidatum pueden alterar la asignación de N dependiendo 
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del tiempo de germinación, ya que durante la germinación temprana de esta planta puede haber 

mayor asignación de nitrógeno a proteínas de la pared (Onoda et al., 2004). Aspectos como los 

anteriores hacen referencia a los costos de producción de la hoja y a diferentes estrategias 

ecológicas que las especies han desarrollado como parte de su supervivencia.  

La senescencia ocurre cuando los costos de producción, que se refieren a el costo 

energético y nutricional para producir una hoja (Wright, 2004), han sido recuperados por la 

planta (Merino et al., 1982). Existen diversos métodos con los que puede ser estimado, el 

primero, es basado en la relación entre la respiración y la velocidad de crecimiento la 

intercepción de dicha relación indica la eficiencia del uso de glucosa para la conversión a 

biomasa (Merino et al., 1982); y el segundo, es evaluando los costos de construcción de la hoja 

mediante la composición química o determinando el calor de combustión (McDermitt y Loomis, 

1981). Altas cantidades de compuestos de C como sustancias de defensa en las hojas o fenoles 

(Coley et al., 1985), están relacionados con compuestos recalcitrantes y mayores costos de 

construcción, lo que hace que las hojas con menor capacidad fotosintética requieran una 

duración más larga para cubrir los costos de su construcción (Merino et al., 1982). Por el 

contrario, las hojas de vida corta que invierten principalmente en proteínas asociadas a una 

mayor capacidad fotosintética, les permite recuperar en menor tiempo, los costos de inversión 

que la planta efectuó. Por tanto, la economía de costos de construcción nos muestra cómo 

diversas estrategias ecofisiológicas se asocian con la longevidad o duración de las hojas, antes 

de llegar al proceso de la senescencia.  

El recambio de hojas en el dosel, desde que son producidas, hasta que senescen y caen, 

está fuertemente influenciado por el N y los procesos fotosintéticos. Según lo reportado por 

Hikosaka (2004) “cuando el recambio de la hoja se encuentra en un estado estable, la proporción 

de producción de biomasa con respecto a la absorción de N es igual a la proporción de caída de 

hojarasca, la pérdida de N es el inverso de la concentración de nitrógeno en las hojas muertas”. 

Es decir, la biomasa producida es igual a la biomasa perdida y el nitrógeno absorbido es 

equivalente al perdido en la hoja senescente.  

Así pues, el proceso de la senescencia es necesario para la planta y de causa 

multifactorial. Mediante la senescencia, es posible que la planta renueve sus hojas, una vez que 

estas ya no son fotosintéticamente rentables (al igual que flores o frutos una vez que estos han 
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sido polinizados o dispersados), permitiendo de esa manera la movilización y conservación de 

nutrientes como parte del ciclo interno de la planta, que le permite cumplir con sus 

requerimientos nutricionales y llevar a cabo múltiples procesos biológicos.   

La síntesis de tejidos a partir de los nutrientes reabsorbidos es más económica para la 

planta, que los construidos a partir de los nutrientes absorbidos del suelo (Wright y Westoby, 

2003).  Nutrientes como el P pueden ser más fácilmente exportados como formas inorgánicas 

desde las hojas senescentes, que hidrolizados y transportados desde las raíces, mientras que el 

N posiblemente sea principalmente transportado en forma de aminoácidos que otras formas de 

movilización más costosa (Chapin y Kedrowski, 1983). 

 

I.2.4 Relación con el proceso de la reabsorción 

Los nutrientes reabsorbidos durante el proceso de la senescencia son transportados a otros 

órganos dependiendo de la forma de vida. En plantas anuales los nutrientes se transportan e 

invierten principalmente en las semillas; mientras que en plantas perennes retornan a las raíces 

donde son almacenados como reservorio para la producción de flores y semillas en la siguiente 

estación. Por lo que, la eficiencia en el uso de nutrientes está influenciada por la forma de vida 

de la especie (Woo et al., 2019). 

Una vez absorbidos los compuestos orgánicos en las hojas éstas caen al suelo en forma 

de hojarasca, que, con ayuda de los microorganismos del suelo y en presencia de humedad 

suficiente, los compuestos orgánicos presentes en las hojas son transformados a formas 

inorgánicas como nitratos, nitritos y amonio, consecuencia del metabolismo de degradación de 

las bacterias, por lo que pueden ser nuevamente absorbidos por las plantas (Smith et al., 2007). 

La velocidad con la que este proceso ocurre está relacionada directamente con la calidad de la 

hojarasca es decir la cantidad de compuestos lábiles y de fácil degradación que contenga (como 

lo son los compuestos nitrogenados) en comparación a los compuestos recalcitrantes tales como 

la lignina (Chávez-Vergara, 2018; Wright, 2004). 

La calidad de la hojarasca en el suelo se relaciona fuertemente con su fertilidad. La 

concentración de nutrientes determina la calidad de la hojarasca que funciona como factor 

limitante en la fertilidad del suelo (Cornwell et al., 2008). Una concentración mayor de 
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nutrientes en la hojarasca contribuirá a su mayor concentración en el suelo, los que una vez 

mineralizados, pueden ser recuperados por las distintas especies de plantas presentes en un sitio 

(Hobbie, 2015). 

 

I.3 Eficiencia de reabsorción  

I.3.1 Definición y aspectos moleculares   

La eficiencia de reabsorción hace referencia al porcentaje de nutrientes totales que regresan a la 

planta antes de la escisión de la hoja (Killingbeck, 1996). Los nutrientes no son igualmente 

reabsorbidos por la planta, el N es el elemento mayormente removido de la hoja durante la 

senescencia al igual que el potasio, sus concentraciones pueden llegar a disminuir más del 80%. 

De igual forma las concentraciones de Zn, Cu, Fe, S, Cr, P y Mo suelen llegar a disminuir en 

más del 40%, mientras que las concentraciones elementales de Ni, Mg, Na, Co, Mn y Ca se 

reabsorben en menos del 20%. La disminución del contenido de C se estima alrededor del 30% 

y esto se debe principalmente a que el mayor contenido de C se encuentra en la pared celular 

pobremente hidrolizada durante la senescencia (Himelblau y Amasino, 2001). Por tanto, la 

eficiencia de reabsorción de un elemento nos da una estimación sobre la importancia de éste 

para la planta y su disponibilidad en el medio. 

Los nutrientes en la hoja senescente son transportados a través del floema y redirigidos 

a otra parte de la planta (Hill, 1980). Dentro de la movilización de nutrientes en la hoja 

senescente se involucran una gran cantidad de genes con potencial en la movilización de 

nutrientes (Himelblau y Amasino, 2000). Se han identificado proteínas en la membrana 

plasmática que podrían tener un papel en la movilización. Estos transportadores son capaces de 

mover elementos como Cu, Fe, K, P y S. Se estima que la movilización de nutrientes comienza 

en los márgenes distales y que los nutrientes atraviesan la parte inferior de la hoja antes de salir 

(Himelblau y Amasino, 2001). 

El N y el P son los macronutrientes más limitantes para la productividad, por lo que son 

los más estudiados. En el caso del N, la tasa de senescencia y movilización en la hoja está 

relacionado con el estado nutricional de la planta (Crafts-Brandner et al., 1998; Ono et al., 

1999). El N es reabsorbido en forma de aminoácidos, pequeños péptidos, amonio, urea y nitrato. 
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En las plantas donde el nitrato no es un limitante, este es almacenado en grandes 

cantidades en las vacuolas para posteriormente ser removidos en forma de N inorgánico, por 

transportadores inducidos durante la senescencia de los tejidos (Bohner et al. 2015). Los 

cloroplastos son los primeros organelos en ser degradados pero el N de los ácidos nucleicos 

también es recuperado durante el proceso de reabsorción en la senescencia. Por otro lado, no 

existen muchos estudios en cuanto a los mecanismos moleculares llevados a cabo durante la 

senescencia en cuanto a la reabsorción del fósforo. Se ha reportado que la forma en la que este 

elemento es movilizado es mayormente en forma de NaH2PO4 (Koontz y Biddulph, 1957).  

Por tanto, la eficiencia de reabsorción tiene como finalidad la recuperación de nutrientes 

de las hojas más viejas. En la reabsorción se involucra una gran cantidad de mecanismos tanto 

genéticos como moleculares, los cuales responden a distintos factores como el estrés o la edad 

de la hoja. Dependiendo de la etapa (reversible) en la que se encuentre la senescencia, la hoja 

puede ser recuperada si se vuelve a las condiciones idóneas aun cuando la mayor parte de las 

clorofilas hayan sido desmanteladas (Zavaleta-Mancera et al., 1999). 

 

I.3.2 Ecofisiología de la eficiencia de reabsorción 

Cabe mencionar que, el calentamiento global puede afectar los patrones de reabsorción 

conocidos. El clima es un factor determinante en la eficiencia de reabsorción por lo que 

resultaría interesante estudiar posibles escenarios en los que la precipitación o la temperatura 

cambiara y la forma en que esto impactaría a este importante proceso en el reciclaje de 

nutrientes. Por lo anterior es posible suponer cambios en la disponibilidad de nutrientes, que 

podrían afectar la economía de nutrientes en las hojas de los ecosistemas terrestres (Ordoñez et 

al., 2009; Schmidt et al., 2011). 

La reabsorción varía con la latitud, precipitación media anual, temperatura media anual, 

concentración de CO2, forma de vida y entre especies de un mismo ecosistema (Yuan y Chen, 

2009). Las causas de las diferencias de reabsorción en un mismo ecosistema podrían estar 

ligadas a las formas disponibles de los nutrientes en el suelo, la competitividad por los mismos 

entre las especies y la fisiología de la planta. Se estima que cambios en la temperatura, debidos 

al cambio climático, podrían ocasionar cambios en la reabsorción en las plantas (Aerts, 2007).  
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La reabsorción de nutrientes en la hoja es un importante mecanismo de conservación de 

nutrientes regulado por condiciones climáticas y disponibilidad de nutrientes en el suelo (Yan 

et al., 2018). Tanto la  eficiencia de reabsorción del nitrógeno (ERN), como la eficiencia de 

reabsorción de fósforo (ERF) decresen con el incremento de la temperatura media anual (TMA) 

pero incrementan con la latitud. El clima es capaz de explicar entre el 12 y el 29% de las 

variaciones en la ERN y la ERF respectivamente (Yan et al., 2018). 

Se ha visto en diversos estudios que la reabsorción entre las formas de vida varia. La 

ERN es más baja en árboles que arbustos, en coniferas la ERN y la ERF suele ser mas elevadas 

que en especies de hoja ancha. En las especies perennes se observa mayor ERF que en las 

especies caducifolias, por lo general, la ERN está negativamente relacionada con la 

disponibilidad de este nutriente, pero no se ha encontrado relación con la ERF y su 

disponibilidad en el suelo. (Yan et al., 2018). 

La proficiencia de reabsorción, el porcentaje de nutrientes que queda en las hojas 

senescentes (Killingbeck, 1996), influye directamente en la circulación de nutrientes en el suelo. 

La cantidad de compuestos de baja degradación como la lignina y los fenoles, que contenga la 

hoja también impacta de manera directa en el reciclaje de nutrientes, pues hace más lenta su 

descomposición en el suelo (Carrera et al.,  2005; Vargas et al., 2006). En hojas longevas y con 

mayor masa foliar específica (MFE), con gran cantidad de compuestos fenólicos, puede ocurrir 

la precipitación de proteínas antes de que se lleve a cabo la hidrólisis, lo que como consecuencia 

reduce la reabsorción de nutrientes (Aerts & Chapin, 1999) y aumenta la proficiencia. 

Se ha observado que, en algunas especies de plantas del Desierto Sonorense, las 

concentraciones foliares de N son especialmente altas (Castellanos et al., 2018), mientras que 

las concentraciones de nutrientes en suelo suelen ser más bajas y distribuidas de manera 

heterogénea. La distribución de nutrientes en los parches de vegetación, resultan de condiciones 

de microclima y aporte de materia orgánica, formando islas de fertilidad las cuales tienen un 

mayor contenido de nutrientes (Celaya-Michel et al., 2011). Además, la distribución de 

nutrientes puede variar entre áreas sin perturbación y perturbadas como en el caso de las 

praderas de zacate buffel (Cenchrus ciliaris). En este caso en particular, se ha observado una 

menor concentración de N en suelo en las praderas de buffel, que podría deberse a la pérdida 

potencial de nutrientes por pastoreo de ganado (Celaya-Michel et al., 2015). 
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El agua es un factor limitante para el crecimiento de las plantas en el Desierto Sonorense. 

Debido a esto, la reabsorción de nutrientes podría ser el mecanismo prioritariamente utilizado, 

dado que la absorción de nutrientes después de la descomposición de la hojarasca y 

mineralización de los nutrientes se vería limitada a períodos en que el agua esté disponible. La 

reabsorción puede movilizar dichos nutrientes de manera más rápida y eficiente, sin esperar a 

la época de lluvias en pleno. 

 

I.3.3 Cuantificación de la eficiencia de reabsorción 

Las concentraciones de nutrientes foliares tienen un papel importante en la fotosíntesis y ciclos 

de nutrientes. Durante la senescencia la cantidad de nutrientes que regresa a la planta puede ser 

cuantificado si conocemos la eficiencia de reabsorción de nutrientes, mediante la proporción del 

grupo de nutrientes foliares en hojas maduras que son reabsorbidos y la capacidad de 

reabsorción de cada nutriente en particular (Lü y Han, 2010). 

Existen diversas ecuaciones para determinar la reabsorción de las hojas, las cuales varían 

en la cantidad de variables que utilizan para corregir o no los cambios en la masa foliar específica 

con la senescencia. Lü y Han, (2009) reportaron la eficiencia de reabsorción como:     

 RE = (1 – Nusen/ Nuver) x 100,  

donde Nusen y Nuver hacen referencia a la concentración de nutrientes (N ó P) en la hoja. Por 

otro lado, Vergutz et al. (2012), introdujeron un factor de corrección de pérdida de masa en la 

ecuación, con el cual se cuantifica la cantidad de masa perdida durante la senescencia a través 

del peso foliar específico de la hoja verde y senescente. La fórmula de Vergutz et al. (2012) es: 

 RE = [(1 – (Nusen/Nuver)*(FCPM)] * 100 

donde Nusen y Nuver se definieron antes y FCPM es el factor de corrección de masa de la hoja 

verde y la hoja senescente (Vergutz et al., 2012). Esta fórmula resulta más apropiada para 

estimar la reabsorción de las especies por la cantidad de compuestos solubles carbonados que 

son reabsorbidos durante la senescencia (Aerts, 1996).  

Diversos autores han reportado eficiencias de reabsorción globales más o menos 

similares a partir de diversos metaanálisis. Yuan y Chen (2009) obtuvieron porcentajes de 
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reabsorción relacionándolos con variables como la latitud, temperatura y precipitación, que 

indicaban patrones geográficos de conservación de nutrientes. Las medias encontradas fueron 

46.9% para N y 53.5% para P. Vergutz et al. (2012) reportó valores de 62.1% para N y 64.9% 

para P y Yan, et al. (2018) más recientemente, encontró medias de reabsorción de 48.4% para 

N y 53.3% para P, aunque observó variaciones que iban desde el 22 al 32% dependiendo de los 

grupos funcionales, clima y disponibilidad en el suelo. Cabe mencionar que Vergutz et al. 

(2012) y Yan, et al. (2018) utilizaron la misma ecuación, por lo que respecta a la diferencia 

temporal de las publicaciones podría considerarse una nueva variable además de las ya 

mencionadas: el tiempo. 

Los nutrientes como el N y P en las plantas mantienen proporciones elementales 

características para cada especie. Estas proporciones elementales, por ejemplo C:N o N:P se han 

denominado proporciones estequiométricas en las plantas (Sterner y Elser, 2002). 

 

I.4 Estequiometría ecológica  

Al flujo y proporciones de nutrientes en su forma elemental (C:N, C:P, N:P) en las hojas de la 

planta y el suelo y su relación con otras especies y el medio abiótico, se le conoce como 

estequiometria ecológica (García-Trejo, 2012; Sterner y Elser, 2002). Las proporciones pueden 

variar de una región a otra y entre especies, pero en general los valores de C:N oscilan en un 

intervalo que va desde 60:1 hasta 15:1 en análisis globales (Smith et al., 2007) y valores que 

oscilan entre 14:1 y 22:1 para proporciones de N:P en plantas de desiertos del norte de China 

(Han et al., 2005).  

Las proporciones estequiométricas pueden ser afectadas por diversos factores externos 

e internos. Entre los externos se encuentra el clima, la disponibilidad de agua y la concentración 

de CO2. Entre los factores internos, la edad de la planta (plantas jóvenes suelen ser más 

abundantes en fósforo) y el contenido de nutrientes asignado para cada órgano de la planta que 

determina las proporciones asignadas para C, N y P durante el crecimiento. Sin embargo, al ser 

las plantas la base de la cadena alimenticia, una parte de estos nutrientes se perderá por 

herbivoría (Sterner y Elser, 2002).  
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Así, las proporciones estequiométricas de C:N:P varían en las plantas y suelos de los 

ecosistemas. Cambios en las proporciones estequiométricas son influenciadas por la abundancia 

de agua, el clima y el incremento de CO2 en el ambiente, al incidir sobre los procesos 

fisiológicos en las plantas y biomasa microbiana e intemperismo en el suelo (Sardans et al., 

2012). En el caso de las especies en zonas áridas y semiáridas, se han realizado experimentos 

en los cuales tras someter las plantas bajo adición de N y agua los niveles de nutrientes en las 

hojas verdes aumentaron en N pero no afectaron la concentración de P (Lü y Han, 2010). 

También se modifica la estequiometría en las hojas durante su desarrollo y senescencia, por lo 

suelen variar entre las mismas hojas de la planta, es decir la relación C:N:P entre la hoja verde, 

la senescente y la hojarasca puede no ser la misma. La reabsorción diferencial de N y P, modifica 

el porcentaje de nutrientes que regresan al suelo, lo cual modifica las proporciones 

estequiométricas disponibles para los microorganismos en el suelo, encargados de 

mineralizarlos para poder ser reabsorbidos nuevamente por las plantas una vez se presenten las 

condiciones favorables de crecimiento. 

 

I.4.1 Variación entre tejidos 

Durante el crecimiento de la planta su estequiometría cambia conforme madura. Desde que 

emerge de la semilla y es una planta joven la proporción nutriente: P son bajas, debido a que la 

velocidad de crecimiento es alta y requiere de moléculas de transferencia de energía ricas en P 

(ATP, ADP, etc.) y mantener la constante demanda de energía y síntesis de diversas moléculas. 

La proporción C:N está mayormente controlada por el enriquecimiento de estructuras de C las 

cuales son requeridas en la estructura de los tejidos. Las concentraciones de N y P incrementan 

con el desarrollo de la planta, sin embargo, las concentraciones de P aumentan más rápido que 

las de N (Ågren, 2008). Por lo tanto, las proporciones N:P entre los tipos de tejidos pueden 

cambiar con la edad y la temporada de crecimiento, debido a la rápida expansión foliar (Ågren, 

2008). 
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I.4.2 Efectos climáticos  

El clima es un importante controlador en el crecimiento de la planta. Los cambios inducidos por 

el clima y la disponibilidad de nutrientes no son los mismos, debido a que ambos modifican la 

respuesta de las plantas de manera diferente (Ågren, 2008). Los factores clímaticos, por ejemplo, 

la temperatura puede aumentar la tasa fotosintética (Kumarathunge et al., 2019), lo cual tiene 

repercusión directa sobre la síntesis de proteínas y consiguiente relación C:N (Ingestad y Ågren, 

1995) y el valor óptimo de la proporción N:P (Ågren, 2004). Diversos estudios han mostrado 

que la proporción N:P aumenta con la temperatura, sin embargo, la relación con la precipitación 

no está totalmente esclarecida. En los trópicos se observan patrones estacionales donde las 

proporciones foliares N:P disminuyen con la estación seca (Townsend et al.,  2007). 

 

I.4.3 Estequiometría de la hojarasca 

Una vez que las hojas verdes senescen las proporciones estequiométricas dependen directamente 

de la planta. Las proporciones N:P en la hoja senescente es un reflejo de las necesidades de la 

planta (Chapin y Kedrowski, 1983) y de la disponibilidad en el suelo, y se han encontrado 

proporciones altas para el nutriente limitante (Kobe et al., 2005). Las proporciones en la hoja 

senescente están fuertemente relacionadas con la eficiencia de reabsorción de las especies para 

el nutriente mas limitante, por lo que las proporciones entre la hoja verde y la senescente pueden 

variar.   

Las concentraciones de nitrógeno en hojas verdes, así como su eficiencia de reabsorción, 

pueden afectarse por la edad del suelo. En suelos jóvenes las concentraciones de nutrientes en 

hojas maduras y senescentes son menores a la media pero la eficiencia de reabsorción es mayor, 

mientras que, las hojas senescentes de plantas que habitan suelos de mediana edad mostraron en 

cambio, concentraciones por encima de la media en plantas con asociación micorrícica 

arbuscular y en algunos casos con las no-micorrizada la eficiencia de reabsorción se mostró por 

debajo de la media, y lo mismo sucedió en suelos antiguos (Hayes et al., 2014). La 

estequiometría del suelo también puede estar influenciada con la calidad química de la 

hojarasca, pH, plantas, microorganismos y agentes quelantes (Griffiths et al., 2000; Zhong et 

al., 2017). La actividad microbiana, sin embargo, puede estar limitada por la concentració de C, 
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N o P disponible dependiendo del tipo de suelo, el manejo y la vegetación. Por tanto, la 

descomposición de la materia orgánica es un proceso clave en el funcionamiento del ecosistema 

del suelo y el ciclo de nutrientes. 

Las proporciones estequiométricas en la hoja verde y senescente son diferentes a las del 

suelo. Conforme la senescencia avanza la relación C:N aumenta, debido a la reabsorción de 

elementos nitrogenados (Trippi, 1992). La estequiometría de la hoja senescente cambia respecto 

a la hoja verde debido al proceso de reabsorción.   

 

I.4.4 Homeostasis estequiométrica  

La homeostasis es la capacidad de los organismos de mantener las mismas proporciones de 

nutrientes independientemente de la disponibilidad en el medio. Existen dos tipos de 

organismos, homeostáticos y no homeostáticos, es decir, los primeros son organismos que no 

dependen del medio, generalmente organismos heterótrofos, sin embargo, tienen en ocasiones 

pequeñas variaciones debido a la época de crecimiento o reproducción. Los organismos no 

homeostáticos dependen de la disponibilidad de nutrientes en el medio para mantener sus 

proporciones, o modificarlas en proporción directa con la abundancia de ellos, por lo que 

generalmente son organismos autótrofos (Christian et al., 2008; Sterner y Elser, 2002). 

Es posible saber el grado de homeostasis entre el consumidor y su sustrato mediante la 

siguiente fórmula (Sterner y Elser, 2002):  

Log (y) = log(c) + 
!"#($)

%
 

H = 1/m 

Donde “y” es la estequiometría del consumidor, “x” es la estequiometría del recurso, “c” es una 

constante y “H” es el coeficiente de regulación homeostática y se obtiene a partir del cociente 

entre 1 y la pendiente de la ecuación de la recta. Es posible tener una interpretación grafica de 

la fórmula anterior (Figura 2) donde se observa que cuando H tiende a infinito la pendiente de 

la gráfica es cero, lo que se puede interpretar como una homeostasis estricta, mientras que, 
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cuando la pendiente es diferente de cero entonces, no presenta homeostasis por lo que la 

disponibilidad de recursos se refleja en el consumidor (Sterner y Elser, 2002). 

Como consecuencia, las plantas, en particular en zonas áridas en donde los nutrientes en 

el suelo son escasos, la disponibilidad de agua para obtenerlos del suelo escasa, variable y 

azarosa, y la disponibilidad y estequiometría diferente durante el proceso de senescencia, hemos 

propuesto los siguientes planteamientos. 

 

 

Figura 2. Representación gráfica de la homeostasis. 
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II. JUSTIFICACION  

Comprender la relación estequiométrica de C:N:P entre la hoja verde, la senescente y el suelo 

poco conocida en especies de zonas áridas, en particular la eficiencia de reabsorción de los 

nutrientes y las modificaciones estequiométricas durante la senescencia de diferentes especies 

del Desierto Sonorense.   

 

PREGUNTA DE INVESTIGACIÓN 

¿Son las altas concentraciones de nitrógeno y fósforo en las hojas debidas a una alta eficiencia 

de reabsorción o a la mayor disponibilidad de los nutrientes en el suelo para las plantas del 

Desierto Sonorense? 
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III. HIPÓTESIS 

La eficiencia de reabsorción es la causa de las altas concentraciones de nitrógeno y fósforo en 

las hojas de las especies estudiadas en el Desierto Sonorense, debido a que la disponibilidad del 

suelo es baja, lo que hace a las plantas menos dependientes de la disponibilidad del medio 

ambiente. 
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IV. OBJETIVOS 

 

IV.1 Objetivo general 

Determinar el contenido, la estequiometría y reabsorción de C, N y P en diferentes especies de 

plantas del Desierto Sonorense en la región central de Sonora. 

 

IV.2 Objetivos específicos 

· Determinar el contenido y la estequiometría de C, N y P en hojas verdes de diferentes 

especies de plantas de la región del centro de Sonora. 

· Conocer el contenido y las proporciones estequiométricas de C, N y P en hojas 

senescentes de las mismas especies 

· Conocer las diferencias de la reabsorción de nutrientes en las hojas de las diferentes 

especies estudiadas y posibles cambios en sus relaciones estequiométricas (C:N, C:P, 

N:P) 

· Establecer las relaciones estequiométricas y homeostáticas entre diferentes especies con 

el suelo. 
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V. MATERIALES Y MÉTODOS   

V.1 Sitios de estudio  

Para el presente trabajo fueron seleccionados tres sitios dentro del Desierto Sonorense en la 

parte central del estado de Sonora. El primero pertenece al municipio de La Colorada, Sonora 

donde se encuentra el Rancho experimental “El Churi” ubicado a 28°42'6.77"N y -

110°32'15.64"O (Figura 3). En el sitio la precipitación media anual (PMA) es de 476.0 mm y la 

temperatura media anual (TMA) 22.8°C y un índice de aridez de Martonne de 14.51(Hinojo-

Hinojo et al., 2019). El tipo de vegetación es Matorral Subtropical y Pastizal Inducido según 

INEGI (2008) y las especies dominantes fueron: Ipomoea arborescens, Fouquieria 

macdougalii, Cercidium microphyllum, Encelia farinosa, Mimosa laxiflora, Jatropha 

cardiophylla, Olneya tesota, Prosopis velutina, Cercidium floridum y el pasto exótico 

introducido, Cenchrus ciliaris (Tabla 1). Las especies siguen la nomenclatura reportada por 

Shreve y Wiggins (1964).  

El segundo sitio corresponde al rancho Shangai-Santa Rosalía ubicado a 29°04.199´N y 

-110°34.013´O, en el municipio de Hermosillo, Sonora. La PMA es de 438 mm, la TMA es de 

24.09°C (Estación “El Orégano”, CONAGUA, 2019), con un índice de aridez de Martonne de 

12.87 y el tipo de vegetación en la región es Mezquital. Las especies dominantes encontradas 

fueron Cercidium microphyllum, Jatropha cordata, Fouquieria splendens, Mimosa laxiflora, 

Colubrina viridis, Cenchrus ciliaris, Olneya tesota, Prosopis velutina, Brongniartia minutifolia 

(Tabla 1).  
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Figura 3. Mapa de localización de los sitios de estudio. 

 

El tercer sitio se encuentra también en el municipio de Hermosillo, Sonora a 29°17´50.1” 

N y -111°10´8.6” O en el rancho San Judas. Aquí la PMA es de 385.2 mm, la TMA es de 25.1°C 

(Estación “Hermosillo II”, CONAGUA, 2019), el índice de aridez de Martonne es de 10.97 y el 

tipo de vegetación Matorral Desértico. Las especies dominantes fueron Cercidium 

microphyllum, Jatropha cardiophylla, Mimosa laxiflora, Olneya tesota, Prosopis velutina, 

Larrea tridentata (Tabla 1). Todas las muestras se colectaron entre la época de lluvia (agosto – 

septiembre) y comienzos de la senescencia de hoja (octubre – noviembre). Las especies 

dominantes encontrandas en los tres sitios de estudio fueron muestreadas utilizando un método 

al azar estratificado. 
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Tabla 1. Listado de las especies dominantes en los sitios de estudio. 

 

 

V.2 Tratamiento de las muestras  

En cada uno de los sitios se colectaron hojas verdes sin señales de herbivoría o enfermedad de 

la parte externa del dosel, sin tocarlas con la mano y con ayuda de unas pinzas.  Para la colecta 

de las hojas senescentes durante la época correspondiente, se colocaron en los mismos 

individuos en que se habían colectado las hojas verdes, trampas de hojarasca, las cuales 

consistieron en mallas de nylon amarradas a las ramas de la especie. Se realizaron colectas en 

diferentes fechas posteriores, en las cuales se procedía a recoger las hojas caídas dentro de la 

malla (Cornelissen, 1996). Las muestras fueron depositadas en sobres de papel correctamente 

rotuladas (especie, número de individuo, fecha de la colecta y tipo de hoja). En el caso de las 

hojas senescentes, se limpiaron de posible contaminación (hojas de otras especies, ramas, partes 

de insectos, etc.) y en ambos casos fueron transportadas y almacenadas en medio frío hasta su 

análisis. Los muestreos se realizaron para cada especie por quintuplicado y en algunos casos por 

cuadruplicado.   

Sitio / Tipo de hoja Árbol Arbusto Pasto

Ipomoea arborescens Encelia farinosa

Fouquieria macdougalii Mimosa laxiflora

Cercidium microphyllum Jatropha cardiophylla

Olneya tesota

Prosopis velutina

Cercidium microphyllum Fouquieria splendens

Jatropha cordata Mimosa laxiflora

Colubrina vir idis 

Olneya tesota 

Prosopis velutina 

Jatropha cardiophylla 

Mimosa laxiflora

Olneya tesota

Prosopis velutina 

El Churi

Shangai - Santa Rosalía

San Judas

Caducifolia Cercidium praecox

Perenne Larrea tridentata

Caducifolia Cenchrus ciliaris

Perenne

Caducifolia Cenchrus ciliaris 

Perenne Brongniartia minutifolia
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Figura 4. Representación del total de especies de cada sitio y las especies comunes (en 
paréntesis) entre Santa Rosalía y El Churi (5), El Churi y San Judas (4), Santa Rosalía y San 
Judas (3). Las especies comunes a los tres sitios fuerón M. laxiflora, O. tesota y P. velutina. 

 

Las muestras de suelo y hojas tuvieron un tratamiento previo a su análisis. Para el análisis 

elemental las muestras de materia vegetal fueron previamente secadas en un horno Felisa-FE243 

durante 72 h a 60°C y posteriormente molidas en un molino Wiley. Las muestras de suelo fueron 

debidamente tamizadas con una malla de 2 mm y posteriormente secadas de igual forma que las 

hojas por 72 h.  

Se realizó un análisis preliminar en el sitio denominado “El Churi” durante el año 2017. 

En el muestreo se analizaron las especies estudiadas y se incluyó un muestreo adicional de suelo 

tomado debajo del dosel. El suelo fue colectado con una pala, después de retirar la capa 

superficial de materia orgánica, obteniéndose solo los primeros 10 cm. Las muestras se 

colectaron en bolsas de papel debidamente rotuladas, después fueron tamizadas con malla de 2 

mm y secadas en horno a 60°C durante 72 h, para posteriormente cuantificar la concentración 

de nutrientes con los métodos descritos más abajo. 
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V.3 Análisis fisicoquímicos 

Todos los análisis que se describen a continuación se llevaron a cabo en el laboratorio de 

Ecofisiología Vegetal, perteneciente al Departamento de Investigaciones Científicas y 

Tecnológicas de la Universidad de Sonora.  

 

Área foliar especifica (AFE): en hojas verdes y senescentes se midió el área foliar utilizando 

un escáner HP Deskjet 2510 y el programa “Image-J” junto a una referencia conocida, 

posteriormente las hojas debidamente identificadas y almacenadas de manera individual dentro 

de sobres de papel fueron introducidas a un horno Felisa FE 243 durante 72 h a 60°C, para 

posteriormente ser pesadas de manera individual en una balanza semi-analítica Mettler AJ100 

y obtener así el AFE = Área foliar/Peso seco. Se midieron tres hojas por individuo de cada una 

de las especies, para posteriormente promediar los valores.  

 

Nitrógeno (N) y Carbono (C) totales. Se pesaron 3 mg para hojas y 20 mg para suelo, y se 

procesaron en el analizador elemental PerkinElmer 2400 serie II mediante la combustión 

completa de la muestra (950-925°C en atmosfera de oxígeno puro) para convertir los elementos 

en gases simples y posteriormente separarlos y medirlos utilizando columnas específicas para 

obtener C y N elemental total. Conociendo el peso de la muestra, se obtuvo el contenido 

porcentual de cada elemento en la muestra (Perkin-Elmer Inc., 2005). 

 

Fósforo (P) total. Para la determinación de P total en materia vegetal se requirieron de 150 mg 

y 10 gr para suelo. Las muestras fueron digeridas en una mezcla de ácido sulfúrico y sulfato de 

potasio, y se determinaron mediante la reacción con molibdato de amonio y ácido ascórbico a 

660 nm en el analizador AA1 (SEAL) rápido de fluidos (Murphy y Riley, 1962).  

 

Eficiencia de reabsorción. Se determinó la reabsorción de nutrientes (N y P) mediante la 

fórmula: 

 Reabsorción de Nutrientes = [(1 – (Nusen/Nuver)*(FCPM)] * 100 
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Donde Nusen y Nuver son las concentraciones de nutrientes en la hoja senescente y verde 

respectivamente y FCPM (Mass loss correction factor, por sus siglas en inglés) es el factor de 

corrección de masa de la hoja verde a la hoja senescente (Vergutz et al., 2012). 

 

Proporciones estequiométricas. Se calcularon como el cociente de las concentraciones de 

nutrientes totales de las especies estudiadas. Sterner y Elser (2002) reportan que es preferible 

presentar las relaciones estequiometrícas en relación de moles para poder entender más 

fácilmente las reacciones químicas en las que se ven involucrados los nutrientes, sin embargo, 

en este estudio se reportan las proporciones en relación a la masa para poder comparar los 

valores obtenidos por otros autores. Estos valores corresponden a los promedios de los cinco 

individuos colectados de cada especie.  

 

V.4 Análisis estadístico 

El análisis estadístico para la evaluación de resultados obtenidos se llevo a cabo utilizando el 

software JMP 14.0.0 de SAS. Los datos fueron transformados a log10 para normalizarlos, y se 

utilizó un intervalo de confianza al 95%, estableciendo homogeneidad de varianzas. Se 

realizaron ANOVAs de una vía para las proporciones estequimétricas, eficiencia de reabsorción 

y concentraciones foliares. Se utilizaron ANOVAs de dos vías para el factor de corrección de 

pérdida de masa entre las especies y años de estudio y para determinar las diferencias entre las 

especies comunes y sitios de estudio. Para las relaciones con el suelo en cuanto a la homeostasis 

y relación de la eficiencia de reabsorción con la disponibilidad en el suelo se realizó una 

regresión lineal simple. Se compararon las medias obtenidas mediante una prueba de Tukey. 

Por último, se realizó una prueba t de student con un 95% de confianza, donde se puedan 

apreciar los cambios interanuales entre los años 2017 y 2018 para el factor de corrección de 

pérdida de masa (FCPM). 
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VI. RESULTADOS 

VI.1 Relación de las concentraciones foliares con la disponibilidad en el suelo 

Se encontró relación inversa entre la eficiencia de reabsorción de nitrógeno (F(1.46) = 7.74, p 

= 0.008, R2 = 0.015) (Figura 5) y fósforo (F(1.40) = 6.27, p = 0.017, R2 = 0.14) (Figura 6). Las 

relaciones estequiométricas entre el suelo y la hoja verde fueron analizadas para determinar la 

homeostasis de las especies. No se encontró relación alguna entre dichas variables para las 

proporciones C: N (F(1.51) = 0.5, p = 0.48, R2 = 0.01) (Figura 7) y N: P (F(1.49) = 1.19, p = 

0.28, R2 = 0.02) (Figura 8).  

 

 

Figura 5. Relación de la eficiencia de reabsorción de nitrógeno con la concentración en el suelo, 
para las especies correspondientes a El Churi en el año 2017. 
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Figura 6. Relación de la eficiencia de reabsorción de fósforo con la concentración en el suelo, 
para las especies correspondientes a El Churi en el año 2017. 

 

Figura 7. Homeostasis estequiométrica de la relación carbono-nitrógeno (C:N). 
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Figura 8. Homeostasis estequiométrica de la relación nitrógeno-fósforo (N:P). 

 

Tabla 2. Media de las concentraciones para la hoja verde y la senescente de todas las especies 
de los sitios. Las diferencias se muestran entre sitios para cada nutriente. 

 

 

VI.2 Nutrientes foliares 

Se analizaron las concentraciones de nitrógeno y fósforo en hojas verdes y senescentes para las 

especies de los sitios de estudio. Se observó que las especies con mayor concentración de 

nitrógeno en hoja verde fueron especies de leguminosas como O. tesota, P. velutina, M. laxiflora 

y B. minutifolia. Los niveles de concentración de nitrógeno mas bajos se observaron en la 

Sitio

C N P C N P

San Judas 447.79 ± 20.74 A 33.56 ± 4.48 A 1.98 ± 0.54 A 439.83 ± 25.86 A 21.83 ± 8.06 A 1.54 ± 0.69 A

Santa Rosalía 0.638 ± 0.32 C13.41 ± 7.57 B433.56 ± 29.52 A1.32 ± 0.44 B26.54 ± 5.84 B447.56 ± 23.1 A

El Churi 2018

Hoja verde (mg g
-1

) Hoja senescente (mg g
-1

)

439.66 ± 25.14 A 26.69 ± 7.08 B 1.93 ± 0.72 A 428.56 ± 24.57 A 12.85 ± 8.68 B 1 ± 0.43 B
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especie exótica de rápido crecimiento (C. ciliaris) y en especies de Fouquieria. Los niveles más 

altos de fósforo en hoja verde fueron encontrados en C. ciliaris en los sitios donde se encontraba 

presente. La mayor concentración de nitrógeno no necesariamente se encontró en las hojas 

senescentes de leguminosas, aunque si se encontraron altas concentraciones de fósforo tanto en 

hojas verdes como senescentes en estas mísmas especies.  

Se encontraron diferencias significativas en las concentraciones de nitrógeno de la hoja 

verde (F (2,115) = 11.92, p < 0.0001) y senescente (F (2,116) = 12.25, p < 0.0001) entre los tres 

sitios de estudio. Las concentraciones de nitrógeno foliar fueron significativamente más altas en 

hoja verde y senescente en San Judas, en comparación a la hoja verde y senescente de los otros 

dos sitios, Santa Rosalía y El Churi los cuales no mostraron diferencias significativas (Tabla 2). 

Las concentraciones de fósforo en hojas verdes (F(2.116) = 25.09, p < 0.0001) y 

senescentes (F(2.114) = 43.69, p < 0.0001) presentaron diferencias significativas entre todos los 

sitios. En lo que respecta a la hoja verde la mayor concentración se presentó en El Churi, seguido 

por Santa Rosalía, mientras que San Judas presentó las menores concentraciones foliares de este 

nutriente. En la hoja senescente la mayor concentración se presentó en San Judas, seguido por 

El Churi y por último Santa Rosalía. 

Para poder establecer diferencias de las especies debido a los sitios, se analizaron 

mediante ANOVA de dos vías las especies encontradas en común (especies presentes en los tres 

sitios). En lo que respecta a las concentraciones de nutrientes de P. velutina, M. laxiflora y O. 

tesota, los resultados mostraron que el N en hojas verdes tiene diferencias significativas (F(4.41) 

= 7.43, p = 0.0002) entre las especies (p < 0.0001), pero no entre los sitios (p = 0.116). En 

pruebas a posteriori se observó que solo P. velutina presentó diferencias frente a M. laxiflora (p 

= 0.0003) y O. tesota (p = 0.0004). El fósforo en hojas verdes, sin embargo, presentó diferencias 

entre sitios (p = 0.0003), pero no entre especies (p = 0.093). Las pruebas posteriores muestran 

que Santa Rosalía presentó concentraciones significativamente diferentes frente a El Churi (p = 

0.0061) y San Judas (p < 0.0001).  

En especies comunes las concentraciones en hojas senescentes mostraron diferencias de 

nitrógeno (F(4.42) = 18.02, p < 0.0001) y fósforo (F(4.42) = 11.31, p < 0.0001), entre sitios y 

entre especies. Las diferencias en las concentraciones de nitrógeno fueron significativas entre 
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especies (p < 0.0001) y entre sitios (p = 0.0069), en las pruebas posteriores las tres especies 

fueron significativamente diferentes entre sí. En lo referente al sitio, solo hubo diferencia entre 

San Judas y Santa Rosalía (p = 0.0049). En el caso de el fósforo en hojas senescentes (F(4.42) 

= 11.31, p < 0.0001), no hubo diferencia entre especies  (p = 0.16), pero si entre sitios (p = 

0.00003), y las pruebas posteriores muestran que las diferencias significativas ocurrieron entre 

El Churi y Santa Rosalía (p = 0.0051), San Judas y Santa Rosalía (p < 0.0001) y El Churi y San 

Judas (p = 0.0081). 

 

 

Figura 9. Concentraciones foliares de nitrógeno en rancho El Churi. 
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Figura 10. Concentraciones foliares de fósforo en rancho El Churi. 

 

Figura 11. Concentraciones foliares de nitrógeno en rancho Santa Rosalía. 
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Figura 12. Concentraciones foliares de fósforo en rancho Santa Rosalía. 

 

Figura 13. Concentraciones foliares de nitrógeno en rancho San Judas. 
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Figura 14. Concentraciones foliares de fósforo en rancho San Judas. 

 

VI.3 Proporciones estequiométricas  

Las proporciones C:N y N:P en hojas fueron analizados con respecto a sitio. Las diferencias de 

las proporciones C:N para hoja verde (F(2.116) = 12.41, p < 0.0001) y senescente (F(2.115) = 

13.36, p < 0.0001) fueron diferentes (Figura 15). En algunos sitios no presentaron diferencias 

entre sí, como sucedió entre Santa Rosalía (17.74 ± 4.34) y el Churi (17.84 ± 5.57), pero en San 

Judas (13.59 ± 1.99) presentó los valores más bajos significativamente en comparación a los 

otros dos sitios. Las proporciones N:P de la hojas verdes (F(2.116) = 10.26, p < 0.0001) y 

senescentes (F(2.113) = 14.53, p < 0.0001) presentaron mayor variabilidad (Figura 18). Por 

ejemplo, en hoja verde, Santa Rosalía presentó valores significativamente mayores (21.38 ± 

5.09), seguido por San Judas (17.95 ± 4.84) y finalmente El Churi (15.60 ± 5.81), aunque solo 

se presentaron diferencias significativas entre Santa Rosalía y El Churi. Comparando las 

proporciones en hojas senescentes, todos los sitios presentaron diferencias significativas, las 
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mayores proporciones en Santa Rosalía (19.92 ± 7.04), seguido por San Judas (16.20 ± 6.86) y 

El Churi (12.26 ± 4.69). 

Por otro lado, las proporciones estequiométricas de las especies comunes (O. tesota, P. 

velutina, M. laximosa) fueron analizadas entre sitios y entre especies. Las proporciones foliares 

C:N verde no mostraron diferencias entre sitios (F(4.42) = 1.84, p = 0.087) o especies (F(4.42) 

= 1.84, p = 0.371), pero sí en las hojas senescentes entre especies (F(4.41) = 12.16, p < 0.0001)  

y entre sitios (F(4.41) =  12.16, p = 0.0046) (Figura 17). Para las especies, las diferencias fueron 

entre M. laxiflora y tanto O. tesota (p= 0.0009) como P. velutina (p<0.0001), pero no hubo 

diferencias entre O. tesota y P. velutina (p=0.105). Se observaron diferencias significativas para 

estas tres especies entre los sitios del extremo árido, San Judas y Santa Rosalía (p=0.003), pero 

no con los sitios menos áridos de El Churi y Santa Rosalía (p=0.338) ó entre El Churi y San 

Judas (p=0.105).  

Las proporciones foliares N:P en las mismas especies comunes fueron analizadas entre 

especies y sitios (Figura 18). Las proporciones N:P en hojas verdes, mostraron diferencias entre 

sitio (F(4.40)=7.29, p=0.0002) y entre especies (F(4.40)=7.29, p=0.0433), mostrando las 

pruebas posteriores que las diferencias entre M. laxiflora y P.velutina fueron significativas 

(p=0.0489), pero no entre M. laxiflora y O. tesota (p=0.1135), ni entre O. tesota y P. velutina 

(p=0.9135). Comparando estas especies en común entre los diferentes sitios, solo se encontró 

diferencia significativa otra vez con el extremo árido entre San Judas y Santa Rosalía 

(p=0.0001), pero no con el menos árido entre El Churi y San Judas (p=0.0587), ni entre El Churi 

y Santa Rosalía (p=0.0548). La proporción foliar N:P senescente también mostró diferencias 

entre sitios (F(4.39)=9.28, p=0.0005), principalmente entre los sitios El Churi y Santa Rosalía 

(p=0.0115), San Judas y Santa Rosalía (p=0.0006), pero interesantemente no se encontraron 

diferencias entre los extremos del gradiente, El Churi y San Judas (p=0.5024). El contraste 

estadístico entre especies mostró diferencias significativas (F(4.39)=9.28, p=0.0006) y las 

pruebas posteriores fueron concluyentes en las diferencias para M. laxiflora y O.tesota 

(p=0.0018), M. laxiflora y P. velutina (p=0.0021), pero no para O. tesota y P.velutina (p=1.000). 
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Figura 15. Proporciones estequiométricas C:N en hojas verdes y senescentes de los sitios de 
estudio. Las cajas de color azul representan a las hojas verdes y las rojas a las senescentes. 

 

Figura 16. Proporciones estequiométricas N:P en hojas verdes y senescentes de los sitios de 
estudio. Las cajas de color azul representan a las hojas verdes y las rojas a las senescentes. 
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Figura 17. Estequiometría C:N foliar verde y senescente de las especies comunes. Las 
diferencias significativas entre sitios corresponden únicamente a la estequiometría C:N foliar 
senescente. 

 

Figura 18. Estequiometría N:P foliar verde y senescente de las especies comunes. Las 
diferencias entre sitios se muestran en verde para N:P foliar verde, mientras que las diferencias 
entre sitios para N:P foliar senescente se muestran en morado. 
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VI.4 Nutrientes en distintos tipos de hoja y forma de vida  

Las especies de los sitios estudiados fueron agrupadas según su forma de vida en árbol, arbusto 

y pasto, este último solo se incluyó un pasto exótico presente en dos sitios. Las mayores 

concentraciones de nitrógeno foliar tanto en hojas verdes como senescentes, se observan en los 

árboles.  Las concentraciones más altas de fósforo foliar en hoja verde se encontraron en 

especies de rápido crecimiento como los pastos, mientras que los arbustos presentaron 

concentraciones similares en Santa Rosalía y El Churi, siendo San Judas el único sitio donde se 

encuentran mayores concentraciones de fósforo foliar en especies arbustivas. Las 

concentraciones de fósforo foliar en hoja senescente se presentan en menor concentración en 

los pastos seguido por los arbustos en lo que respecta a Santa Rosalía y el El Churi, pero para 

San Judas los árboles son los que tienen menor concentración de fósforo foliar. 

Las concentraciones de nitrógeno y fósforo en las formas de vida estudiadas (árbol, 

arbusto y pasto) fueron agrupadas por sitio de estudio y tipo de hoja. Las concentraciones de 

nitrógeno en hoja verde (F (3.115) = 13.45, p < 0.0001) fueron significativas para el tipo de hoja 

(p = 0.0002). Se encontraron diferencias significativas entre formas de vida para nitrógeno foliar 

en hoja verde (F (4.116) = 22.99, p < 0.0001) y senescente (F (4.115) = 27.52, p < 0.0001). En 

el caso de la hoja verde se apreciaron diferencias significativas entre árboles y arbustos (p = 

0.0179), árboles y pasto (p < 0.0001) y arbustos y pasto (p < 0.0001). En el caso de la hoja 

senescente, también hubo diferencias significativas entre las formas de vida árbol y arbusto (p= 

0.0003), árbol y pasto (p < 0.0001) y arbusto y pasto (p < 0.0001) (Tabla 3).  
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Tabla 3. Concentraciones foliares promedio de nutrientes según la forma de vida en los tres 
sitios de estudio. La eficiencia de reabsorción está representada en porcentaje. Abreviaciones, 
FV = forma de vida, V = Hoja verde, S = Hoja senescente, ER = Eficiencia de reabsorción y 
NA = No aplica. Las diferencias significativas fueron obtenidas a través de un ANOVA de una 
vía para EL Churi y Santa Rosalía, mientras que, para San Judas se utilizó una prueba t de 
student. 
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Tabla 4. Proporciones estequiométricas de las formas de vida presentes en los sitios de estudio. 
Abreviaciones: FV = forma de vida, V = verde, S = senescente y NA = No aplica.  
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Tabla 5. Concentraciones foliares según el tipo de hoja en los tres sitios de estudio. Donde V 
representa la hoja verde y S la hoja senescente. Las significancias de la hoja verde entre sitios 
se muestran en minúsculas, mientras que las de hoja senescente en mayúsculas y las diferencias 
entre el tipo de hoja dentro de los sitios se muestra con asteriscos solo cuando son significativas.   

  

 

Las diferencias presentes del fósforo foliar en las formas de vida, en hoja verde (F 

(4,116) = 40.66, p < 0.0001) y senescente (F (4,113) = 28.46, P < 0.0001) fueron significativas 

entre árbol y pasto (p < 0.0001), arbusto y pasto (p < 0.0001), pero no entre árbol y arbusto (p 

= 0.54). En la hoja senescente se presentaron diferencias significativas en las tres formas de 

vida, entre árbol y arbusto (p = 0.0219), árbol y pasto (p < 0.0001) y arbusto y pasto (p = 0.0179). 

Las concentraciones en la hoja senescente tuvieron desviaciones estándar mayores que en la 

hoja verde, sin embargo, aún así, fueron significativamente diferentes (Tabla 3). 

Se observaron diferentes tendencias para las concentraciones foliares de nutrientes en 

los sitios de estudio. En el caso del nitrógeno se observó menor concentración en especies 

caducifolias en comparación con las perennifolias en los sitios de El Churi y Santa Rosalía, pero 

no fue así para San Judas donde las especies caducifolias presentaban mayores concentraciones 

en hojas verdes. Para las especies, las concentraciones más bajas en hojas senescentes siempre 

se encontraron en especies caducifolias. 

 

 

Tipo de hoja

V 
b

S 
B

V 
b

S 
B

V 
a

S 
A

Caducifolia 24.91 ± 6.8 9.16 ± 3.9 24.09 ±5.2 10.02 ±6.0 35.31 ±4.4 ** 19.2 ±6.3

Perennifolia 32.73 ± 4.1 ** 26.82 ±7.6 ** 31.43 ±3.6 ** 20.2 ± 5.5 ** 31.53 ±3.7 24.86±9.1

V 
a

S 
B

V 
b

S 
C

V 
a

S 
A

Caducifolia 2.03 ± 0.78 0.88 ±0.31 1.31±0.53 0.54 ±0.18 2.23 ± 0.6 ** 1.74 ±0.7 **

Perennifolia 1.58 ± 0.32 1.46 ±0.52 ** 1.33±0.2 0.87 ±0.42 ** 1.70 ± 0.2 1.32 ± 0.7

Santa Rosalía San Judas

Nitrógeno (mg/g)

Fósforo (mg/g)

El Churi
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VI.5 Eficiencia de reabsorción sin el factor de corrección de pérdida de masa 

Para esta sección los valores fueron calculados a partir de la fórmula: 

Eficiencia de reabsorción = (nutriente en hoja senescente/nutriente en hoja verde) *100 

Reabsorción de Nutrientes (RNSC) = (1 – (Nusen/Nuver) * 100 

Donde los nutrientes en hojas se obtuvieron a partir de sus concentraciones en mg/g. 

Estos valores se obtuvieron para ser comparados con los valores obtenidos en las eficiencias de 

reabsorción obtenidas en una gran cantidad de literatura en la que no se considera el FCPM.  

En lo que respecta a los sitios de estudio no se encontraron diferencias significativas para 

la eficiencia de reabsorción de nitrógeno (F(2.111) = 1.003. p=0.37) (Figura 19), pero si para la 

de fósforo (F(2.105) = 3.369, p = 0.038). El sitio Santa Rosalía mostró la más alta eficiencia de 

reabsorción para fósforo (48.68 ± 23.88%) (Figura 20), significativamente más alta que San 

Judas (20.38 ± 33.92%), mientras que El Churi no presentó diferencia con ninguno de los dos 

sitios (42.18 ± 30.72%). 

Se encontraron diferencias significativas entre las eficiencias de reabsorción de las 

especies para los sitios de estudio. En lo que respecta a la eficiencia de reabsorción de nitrógeno 

en San Judas (F(5.24) = 10.45, p < 0.0001) la especie con mayor eficiencia de reabsorción fue 

J. cardiophylla, mientras que la especie con los valores más bajos fue P. velutina. En el Churi 

(F(8.41) = 6.61, p < 0.0001) presentó diferencias muy marcadas entre sus especies, I. 

arborecens, C. ciliaris, E. farinosa, F. macdougalii, C. microphyllum, M. laxiflora y J. 

cardiophylla presentaron diferencias en las eficiencias de reabsorción que fueron 

significativamente más altas en comparación a las especies perennifolias O. tesota y P. velutina. 

Por último, en Santa Rosalía (F(8.44) = 9.93, p < 0.0001), las especies con mayor eficiencia de 

reabsorción fueron C. ciliaris, J. cordata y F. splendens, mientras que la especie con menor 

eficiencia de reabsorción fue P. velutina. 

Las variaciones en la eficiencia de reabsorción de fósforo en las especies pertenecientes 

a los sitios de estudio fueron las siguientes. En San Judas (F(5.20) = 10.79, p = 0.0002), M. 

laxiflora presentó significativamente la menor eficiencia de reabsorción, en comparación a las 

otras especies del sitio que no presentaron diferencias entre ellas. En El Churi, (F(8.40) = 8.83, 



45 
 

p < 0.0001), C. ciliaris tuvo la mayor eficiencia de reabsorción, mientras que O. tesota presentó 

la reabsorción más baja. En Santa Rosalía (F(8.43) = 7.90, p < 0.0001), C. ciliaris también fue 

la que más reabsorbió y C. microphyllum la que presentó las reabsorciones más bajas. 

 

Figura 19. Eficiencia de reabsorción de nitrógeno sin el FCPM en los sitios de estudio. 

 

Figura 20. Eficiencia de reabsorción de fósforo sin el FCPM en los sitios de estudio. 



46 
 

VI.6 Eficiencia de reabsorción con el factor de corrección de pérdida de masa. 

Se analizaron las eficiencias de reabsorción entre las especies de cada uno de los sitios y se 

encontraron diferencias significativas para ambos nutrientes (Tabla 7).  Quienes se encontraban 

presentes en dos o más sitios tendieron a aumentar su reabsorción conforme aumentaba la 

precipitación, con excepción del pasto exótico estudiado (C. ciliaris). La eficiencia de 

reabsorción se calculó como se describe en la metodología considerando el FCPM en cada una 

de ellas.  

La reabsorción entre sitios fue significativamente diferente tanto para el nitrógeno 

(F(2.107) = 21.40, p < 0.0001) (Figura 21), como para fósforo (F(2.98) = 11.86, p < 0.0001) 

(Figura 22). En el caso del nitrógeno, El Churi (sitio más húmedo) presentó la mayor eficiencia 

de reabsorción (81.28 ± 8.86%), mientras que San Judas (sitio más árido) fue el sitio con menor 

eficiencia de reabsorción (37.06 ± 23.93%) en sus especies. Santa Rosalía se comportó como 

un sitio intermedio tanto en el gradiente de humedad, como en la reabsorción (53.88 ± 26.61%). 

En algunos casos la reabsorción presentó valores negativos y estos datos no se incluyeron en el 

análisis estadístico debido a que la fórmula utilizada (Vergutz et al., 2012) no mide el proceso 

de acreción, definido este como la adición de materia a las hojas durante la senescencia y antes 

de su absición (Killingbeck, 1996; Milla et al., 2006).  

Para comparaciones posteriores con la bibliografía se obtuvo la eficiencia de reabsorción 

con y sin el FCPM en cada uno de los sitios, lo cual se discute más adelante.  

Tabla 6. Comparación de concentración foliar, factor de corrección de pérdida de masa (FCPM) 
y eficiencia de reabsorción (ER) con y sin considerar el factor de corrección, en El Churi, 
durante los años 2017 y 2018. 

Año Nutriente Hoja verde 

(mg/g) 

Hoja senescente 

(mg/g) 

FCPM ER sin 

FCPM 

ER con 

FCPM 

 

2018 

N 26.69 12.85 0.41 53.59% 81.29% 

P 1.93 1.00 0.41 48.17% 76.74% 
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Figura 21. Reabsorción de nitrógeno en los sitios de estudio. Los resultados mostrados 
consideran el FCPM. 

 

Figura 22. Reabsorción de fósforo en los sitios de estudio. Los resultados mostrados consideran 
el FCPM. 
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Tabla 7.  Eficiencia de reabsorción de las especies estudiadas en cada uno de los sitios. 

 

Especie San Judas Santa Rosalía El Churi 

J. cardiophylla 64.72 ± 8.06 a - 78.19 ± 3.93 bc

L. tridentata 61.65 ± 5.91 a - -         

C. praecox 36.41 ± 9.35 a - -         

C. microphyllum - 48.54 ± 10.74 cd 81.47 ± 5.54 ab

O. tesota 8.76 ± 3.85 b 2.27 ± 20.06 cd 64.97 ± 6.81 c

P. velutina 7.85 ± 9.57 b 26.25 ± 8.04 d 72.18 ± 7.8 c

F. macdougalii - - 86.20   ± 2.45 ab

I . arborescens - - 90.52 ± 1.13 a

E. farinosa - - 86.09 ± 1.38 ab

M. laxiflora 31.48 ± 13.81 a 58.88 ± 10.62 abc 82.38 ± 5.79 ab

C. ciliaris - 87.29 ± 5.26 a 87.77 ± 1.76 ab

B. minutifolia - 56.64 ± 8.29 bc -

F. splendens - 69.28 ± 6.80 ab -

C. viridis - 57.74 ± 12.32 abc -

J. cordata - 78.04 ± 0.83 ab -

J. cardiophylla 50.90 ± 9.63 a - 75.67 ± 2.46 bc

L. tridentata 73.69 ± 2.05 a - -

C. ciliaris - 88.52 ± 3.70 a 92.89 ± 0.52 a

C. praecox 20.83 ± 19.17 a - -

B. minutifolia - 58.2 ± 7.47 bc -

F. splendens - 58.71 ± 3.49 abc -

M. laxiflora -25.28 ± 19.29 56.56 ± 7.99 bc 73.04 ± 8.32 c

C. viridis - 54.85 ± 7.98 abc -

J. cordata - 67.05 ± 5.29 ab -

C. microphyllum - 43.02 ± 10.89 d 73.62 ± 4.69 bc

O. tesota -1.99 ± 16.63 b 6.45 ± 17.38 bcd 60.49 ± 4.96 d

P. velutina -7.21 ± 38.58 ab 20.58 ± 34.60 cd 65.23 ± 16.90 bc

F. macdougalii - - 81.52  ± 4.97 bc

I . arborescens - - 84.38 ± 3.24 ab

E. farinosa - - 80.31 ± 2.36 bc

Eficiencia de reabsorción de fósforo

Eficiencia de reabsorción de nitrógeno
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Las especies comunes a los tres sitios, O. tesota, P. velutina y M. laxiflora, fueron 

comparadas para observar si sus eficiencias de reabsorción de nitrógeno (Figura 23) y fósforo 

(Figura 24) fueron similares o dependen del sitio. La eficiencia de reabsorción de nitrógeno 

(F(4.33) = 8.47, p < 0.0001) no fue ligeramente diferente entre las especies (p < 0.06), pero 

significativamente entre los sitios (p < 0.0001). Los análisis posteriores muestran que la 

diferencia fue entre El Churi – Santa Rosalía (p = 0.003) y El Churi – San Judas (p < 0.0001), 

pero no entre San Judas y Santa Rosalía (p = 0.1413). Mientras tanto, la reabsorción de fósforo 

también estuvo influenciada por el sitio (F(4.28) = 9.23, p = 0.001), no por las especies (F(4.28) 

= 2.26, p = 0.126), encontrándose diferencias nuevamente solo entre El Churi y San Judas (p = 

0.0014), El Churi y Santa Rosalía (p = 0.0445), pero no entre San Judas y Santa Rosalía (p = 

0.0988).  

La eficiencia de reabsorción de nitrógeno (F(4.113) = 18.71, p = 0.0001) en base a las 

formas de vida (p < 0.0001) y sitios (p < 0.0001) presentó diferencias significativas (Tabla 3). 

La eficiencia de reabsorción fue significativa en los tres sitios, se presentaron diferencias 

significativas entre árbol y arbusto (p < 0.0001), árbol y pasto (p = 0.02), pero no entre arbusto 

y pasto (p = 0.99). La eficiencia de reabsorción del fósforo (F(4.100) = 13.56, p < 0.0001)  

también presentó diferencias entre formas de vida (p < 0.0001) de los diferentes sitios (p < 

0.0001). Se presentaron diferencias significativas entre árbol y arbusto (p = 0.0005), árbol y 

pasto (p = 0.0034), pero no entre arbusto y pasto (p = 0.60). La reabsorción de nitrógeno y 

fósforo tuvo diferencias significativas entre los sitios con excepción del pasto, el cual tuvo una 

eficiencia de reabsorción similar donde se encontró presente. 
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Figura 23. Eficiencia de reabsorción de nitrógeno en especies comunes. 

 

 

Figura 24. Eficiencia de reabsorción de fósforo en especies comunes. 
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VII. DISCUSIÓN 

Cada uno de los sitios de estudio presentó características que lo diferenciaba de los otros. 

Comenzando con el tipo de vegetación, este difirió en los tres sitios en la mayoría de las 

especies, resultando solo tres especies comunes. Todas las especies de cada uno de los sitios 

fueron comparadas en cuanto a concentraciones foliares, proporciones estequiométricas y 

eficiencia de reabsorción entre especies, tipo de hoja y forma de vida. Además, se compararon 

las especies comunes para diferenciar la influencia e interacciones entre especies y sitio respecto 

a las mismas variables mencionadas, siendo las diferencias entre sitios las de mayor 

significancia para cada una de dichas variables. La importancia de utilizar o no el FCPM puede 

resultar decisivo al momento de interpretar los resultados pues se encontró que este factor de 

corrección puede variar. Además de la variabilidad intra-especie, el FCPM afectó la 

cuantificación de los valores obtenidos.  

 

VII.1 Especies dominantes  

Las especies dominantes se estudiaron en tres sitios a lo largo de un gradiente de aridez. Las 

especies caducifolias fueron más comunes que las perennifolias, como ya se ha reportado 

anteriormente para el Desierto Sonorense (Castellanos et al., 2018). San Judas fue el sitio más 

árido y con menor diversidad de especies dominantes, un matorral desértico en el cual se 

colectaron seis especies en comparación con los otros dos sitios más húmedos. Santa Rosalía 

fue el sitio intermedio en el gradiente de aridez, un mezquital, y El Churi fue el sitio más 

húmedo, un matorral subtropical con especies características como Fouquieria macdougalii e 

Ipomoea arborescens. En cada sitio, las especies se agruparon en diferentes proporciones en el 

espectro de grupos funcionales, que pueden ser atribuidos a que un aumento de la precipitación 

está asociado con un aumento de las proporciones de tipos funcionales en la vegetación (Djebou 

et al., 2015). Esta es la razón por la cual San Judas presentó menor cantidad de especies 

dominantes en comparación con los otros dos sitios de estudio. 
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VII.2 Relación de las concentraciones foliares con la disponibilidad en el suelo 

Se analizó la relación de la eficiencia de reabsorción de nutrientes en la hoja con la 

concentración de dichos nutrientes totales en el suelo. Este análisis se llevó a cabo en El Churi 

durante el 2017 y se observó que, tanto para el nitrógeno como el fósforo, la relación entre la 

eficiencia de reabsorción y la concentración en el suelo fue negativa y significativa 

estadísticamente. En diversos estudios se ha encontrado dicha relación para el nitrógeno, sin 

embargo, el fósforo suele diferir en cuanto a su comportamiento, ya que se ha encontrado que 

esta relación puede ser negativa (Aerts, 1996), positiva (Kobe, et al., 2005; Vergutz, et al., 2012; 

Zhang, et al., 2014) o no existir (Yan, et al., 2018). Este hecho indica que existe una alta 

conservación de nutrientes debido la posible baja disponibilidad en el suelo, en este sitio de 

estudio. El hecho de que las eficiencias de rebasorción sean significativamente diferentes entre 

sitios, podría indicar que la relación con los nutrientes en suelo puede variar a lo largo del 

gradiente.  

Las concentraciones en la hoja senescente pueden brindar un panorama sobre las 

posibles concentraciones en suelo de los sitios aunque este no se muestreó. Se ha relacionado 

de manera negativa la concentración de nitrógeno en la hojarasca con su concentración en el 

suelo, se esperaría que altas concentraciones sean indicativas de baja disponibilidad en suelo, 

por otro lado, el fósforo de la hojarasca se ha relacionado de manera positiva con las 

concentraciones en el suelo, por tanto, altas concentraciones en hoja senescente tienen como 

consecuencia suelos ricos en este nutriente (Seaman, et al., 2015). Si analizamos lo anterior, se 

podría inferir que San Judas debido a su alta concentración de nitrógeno foliar, es un sitio con 

baja disponibilidad en suelo, las concentraciones foliares de fósforo de este mismo sitio son 

significativamente altas comparadas a los otros sitios, lo que podría indicar que hay una alta 

disponibilidad de fósforo en suelo. Mientras que Santa Rosalía presenta valores intermedios 

entre los otros dos sitios de estudio. En sitios de alta fertilidad existe un debate sobre el costo 

energético de la absorción de nutrientes por medio de las raíces y de la reabsorción de nutrientes 

por medio de las hojas, debido a que dicha información puede ser controversial (Kobe et al., 

2005), sin embargo, en este estudio encontramos que existe una relación negativa entre la 

concentración de nutrientes en el suelo y su reabsorción en las hojas. 
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El análisis permitió establecer también las relaciones estequiométricas y homeostáticas 

entre los nutrientes en las hojas (demanda) y el suelo (fuente). Dado que se encontraron 

relaciones no significativas en la relación logarítmica entre nutrientes en el suelo y las hojas, 

con pendientes poco pronunciadas cercanas a cero, esto muestra una homeostasis casi estricta 

para los datos estequiométricos de C:N (p = 0.48) y N:P (p = 0.28). Lo anterior indica que no 

hay relación entre las concentraciones foliares, y los nutrientes totales en el suelo, es decir, las 

especies presentan homeostasis, lo que significa que las especies de plantas regulan la 

heterogeneidad en las proporciones estequiométricas en el suelo. Mecanismos similares se han 

encontrado, donde la eficiencia de reabsorción asegura la conservación de nutrientes y es capaz 

de mantener el equilibrio homeostático (Brant y Chen, 2015). Lo anterior muestra que la 

eficiencia de reabsorción y la concentración en suelo de las especies de estudio presentan 

correlación negativa. A pesar de que las concentraciones estequiométricas de C:N y N:P pueden 

cambiar a lo largo del crecimiento y variaciones ambientales de las plantas (Ågren, 2004), éstas 

llegan a un equilibrio homeostático en la madurez, como se encontró en este estudio.  

 

VII.3 Nutrientes en hojas 

Nitrógeno foliar. Se encontraron diferencias en las concentraciones foliares entre la mayoría de 

las especies de los sitios, sin embargo algunos sitios (Santa Rosalía y el Churi) mantuvieron 

concentraciones similares de nitrógeno,y San Judas mostró concentraciones mayores en sus 

hojas verdes y senescentes. Las observaciones de altas concentraciones de nitrógeno en especies 

de plantas de zonas áridas han llegado a ser cuestionadas (Killingbeck y Whitford, 1996) debido 

a que se encontraron valores muy similares en 11 desiertos estudiados alrededor del mundo 

(2.2%) comparados con ecosistemas más húmedos como los bosques deciduos o mixtos (2.2%), 

plantas marinas (2.0%) y de sotobosque (2.1%). La concentración promedio de nitrógeno 

encontrada en la hojarasca de 11 especies de plantas correspondientes a los mismos desiertos 

mencionados fue de 1.1%. Lo anterior propuso que las altas concentraciones de N en las plantas 

desérticas eran debidas a la falta de datos que permitieran la comparación de las especies 

desérticas con las de otros tipos de vegetación. Sin embargo, en los resultados obtenidos en el 

presente estudio, es posible observar que en la zona con mayor aridez existe una concentración 

significativamente mayor (3.3% de N) en comparación con los otros dos sitios que presentaron 
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concentraciones de 2.6%. Esto sugiere que ampliar la cantidad de especies en el sitio, puede dar 

una mejor aproximación a las concentraciones reales de este tipo de vegetación. Además, se ha 

reportado anteriormente para el desierto Sonorense altas concentraciones de nitrógeno foliar 

(Castellanos et al., 2018). 

Para comprobar si la aridez tenía efecto sobre las concentraciones foliares de las especies 

estudiadas a lo largo del gradiente del Desierto Sonorense, se compararon las concentraciones 

de N y P en especies comunes a los tres sitios. Se encontraron diferencias significativas entre 

las especies de un mismo sitio. Sin embargo, los resultados mostraron que las concentraciones 

foliares de hoja verde en las especies no fueron estadísticamente diferentes entre sitios, pero sí 

entre las concentraciones en la hoja senescente. El hecho de que exista similitud en las 

concentraciones entre sitios respecto a la hoja verde, pero no en la senescente, sugiere 

diferencias en la proficiencia de reabsorción entre sitios, específicamente entre San Judas y 

Santa Rosalía, particularmente en San Judas donde las concentraciones en hojas verdes son 

significativamente más altas. Una mayor proficiencia en la reabsorción de nutrientes ha sido 

reconocido como una estrategia importante en especies de ambientes limitantes, como son las 

regiones áridas (Killingbeck, 1996; Zhao et al., 2017). 

Las especies con mayor concentración de nitrógeno foliar en los tres sitios fueron en su 

mayoría leguminosas fijadoras de nitrógeno. En Santa Rosalía la especie con mayor 

concentración de nitrógeno foliar fue P. velutina, al igual que El Churi. Es destacable que en 

este último sitio una de las especies con mayor concentración de nitrógeno foliar no es 

leguminosa ni fijadora de nitrógeno, I. arborecens una especie arbórea, caducifolia y con alta 

AFE, lo que corrobora una relación positiva con la concentración de nitrógeno foliar que se ha 

encontrado en otros estudios (Westoby et al. 2002). En San Judas C. praecox presentó la mayor 

concentración de nitrógeno foliar. Un factor importante al hecho de que P. velutina tenga las 

concentraciones más altas entre las especies comunes podría relacionarse con el hecho de que 

en el Desierto Sonorense anteriormente se ha reportado que el género Prosopis depende en un 

43 a 61% de la fijación simbiótica de nitrógeno (Shearer et al., 1983). Otros trabajos han 

encontrado relaciones similares de mayor concentración de nitrógeno en hojas de leguminosas 

fijadoras (Castellanos, et al., 2018; Zhao et al., 2017), aunque también se ha mencionado como 



55 
 

característica de la familia Leguminosae, incluyendo especies no fijadoras (Adams et al., 2016), 

como lo encontrado para C. praecox en este estudio. 

Las concentraciones foliares de nitrógeno en hoja verde en San Judas, Santa Rosalía y 

El Churi fueron: 33.56 ± 4.48 mg/g, 26.54 ± 5.84 y 26.69 ± 7.09, mientras que, en hoja 

senescente 21.83 ± 8.06 mg/g, 13.41 ± 7.57 mg/g y 12.85 ± 8.68 mg/g respectivamente. Diversos 

autores han reportado mediante meta análisis globales, incluyendo 753 especies a lo largo de 

China, concentraciones de nutrientes foliares, cercanos a 18.4 ± 0.5 mg/g para hoja verde y 9.74 

± 0.33 mg/g para hoja senescente (Vergutz et al., 2012; Han et al., 2005). Las concentraciones 

promedio encontradas en diversas regiones a lo largo del mundo son más bajas que las 

concentraciones promedio en este estudio, lo que muestra que la proficiencia de nitrógeno en 

nuestros sitios fue más baja (más concentración permaneció en la hoja senescente) que el 

promedio mundial.  

En San Judas, en el extremo más árido del gradiente, se encontraron las menores 

proficiencias para nitrógeno (concentraciones más altas de nitrógeno foliar en hoja senescente). 

Se ha reportado que en zonas áridas la mayor parte de la mineralización de nitrógeno ocurre 

durante la temporada de lluvias al aumentar la humedad y la actividad microbiana, sin embargo, 

las concentraciones de nitrógeno se dan de manera heterogénea por parches y en repuesta a 

estímulos de microclima (Celaya-Michel et al., 2011). Por lo anterior, lo esperado sería 

encontrar mayores concentraciones de nitrógeno en los dos sitios más húmedos, sin embargo, 

esto no fue así, ya que el sitio de mayor concentración también fue el más árido. Diversos autores 

correlacionan de manera positiva la concentración de nitrógeno en las hojas y la aridez (Wright 

y Westoby, 2002), pero se ha correlacionado de manera negativa la concentración de nitrógeno 

en el suelo con la media anual de precipitación a escala global (Handley et al., 1999) y con el 

índice de áridez (Wang et al., 2014). La disponibilidad de N para las plantas aumenta con la 

disponibilidad de agua, aunque no de manera simultánea para todas las especies, lo que puede 

contribuir a la coexistencia de las mismas al no competir por este recurso (Gebauer y Ehleringer, 

2000). Una baja proficiencia de rabsorción de N en el sitio de mayor aridez, sugiere mayor 

entrada de N al suelo, sin embargo la disponibilidad del nutriente para las plantas compite con 

los procesos microbianos, por lo que se ha encontrado una dinámica compleja de disponibilidad 

del N en el suelo que disminuye en los extremos del gradiente de aridez y es mayor en sitios 
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intermedios (Wang et al., 2014). Es esperable que el suelo de la zona más arida sea la de menor 

concentración de nitrógeno, por lo que las altas concentraciones foliares de este nutriente en la 

zona de mayor áridez pueden deberse; ya sea a una alta concentracion de formas disponibles de 

nitrógeno en el suelo o bien, a una alta conservación de nitrógeno mediante la reabsorción.  

Fósforo foliar. Las concentraciones foliares de fósforo en hoja verde y senescente fueron 

similares a las reportadas a escala global (1.43 ± 0.007 mg/g en hoja verde y 0.77 ± 0.006 mg/g 

en hoja senescente respectivamente) (Vergutz et al., 2012; Han et al., 2005) para El Churi (1.93 

± 0.72mg/g en hoja verde y 1.0 ± 0.43mg/g en hoja senescente), San Judas (1.98 ± 0.54mg/g en 

hoja verde y 1.54 ± 0.69mg/g en hoja senescente) y Santa Rosalía (1.32 ± 0.44mg/g en hoja 

verde y 0.65 ± 0.32 en hoja senescente). El hecho de que las concentraciones foliares senescentes 

sean altas en un sitio con respecto a otro de los estudiados hace referencia a una baja eficiencia 

de reabsorción que puede deberse a una alta disponibilidad del nutriente en el suelo, o a 

mecanismos de incorporación que faciliten su absorción como puede ser el establecimiento con 

asociaciones micorrícicas (Bonfante y Genre, 2010). Los pulsos de precipitación y altas 

concentraciones de P están relacionados con hojas de rápido crecimiento y de vida corta 

(Drenovsky et al., 2019), como en El Churi donde la mayoría de sus especies son caducifolias, 

lo que explicaría sus altas concentraciones en hoja verde. 

En las especies M. laxiflora, O. tesota y P. velutina de San Judas es apreciable que las 

concentraciones de fósforo foliar en estas especies aumentaron en la hoja senescente, por 

ejemplo, P. velutina tuvo una concentración foliar promedio en hoja verde de  1.67 ± 0.15 mg/g 

y en hoja senescente de 1.97 ±  0.70 mg/g. El proceso de acreción, el aumento de nutrientes en 

la hoja senescente, suele suceder en sitios donde hay una gran cantidad de formas disponiles de 

fósforo (Milla et al., 2006), sugiriendo una contribución importante de las hojas al suelo. La 

importancia de la disponibilidad de fósforo para las especies, es que siendo un nutriente escaso 

y poco disponible, limita procesos biológicos y regula el ciclo del nitrógeno (Jackson et al., 

1990). El fósforo es necesario, entre otras cosas, para llevar a cabo una gran cantidad de rutas 

metábolicas en foma de moléculas de transferencia de energía (p. ej. ATP), particularmente en 

la fijación de nitrógeno (en especies fijadoras), ya que éste es un proceso energéticamente 

costoso. Las especies arboreas fijadoras de nitrógeno (O. tesota y P. velutina) presentaron altas 
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concentraciones de P en hoja senescente, indicativo de acreción presente, lo que podría ser 

indicativo de alta disponibilidad de P en suelo. 

 

VII.4 Proporciones estequiométricas 

Las concentraciones C:N en la hoja verde hacen referencia a el tiempo de vida y la tasa 

fotosintética, mientras que la relación N:P está relacionada al crecimiento (Sterner y Elser, 2002; 

Vrede et al., 2004). La especie C. ciliaris tiene bajas proporciones N:P y de rápido crecimiento, 

al igual que otras especies como F. macdougalii y J. cardiophylla. Por lo que, las proporciones 

estequiométricas brindan una idea de la fisiología de las especies en el medio que habitan.  

Las proporciones C:N cambian durante el proceso de reabsorción. El nitrógeno es 

solubilizado y reabsorbido, mientras que el carbono, al formar parte de moléculas de difícil 

hidrólisis se reabsorbe en menor cantidad. Lo anterior como consecuencia hace que las 

proporciones C:N aumenten durante la senescencia, haciendo al nitrógeno el nutriente limitante 

en la hojarasca. Las especies que presentaron proporciones C:N altas fueron especies 

caducifolias como C. ciliaris, F. splendens, J. cordata, F. macdougalii, I. arborecens, J. 

cardiophylla y L. tridentata. Las altas concentraciones de C:N en las hojas senescentes son 

indicativas de baja calidad en la hojarasca, por lo que dada la mayor proporción de compuestos 

carbonados que quedan en la hoja después de su abscisión, estas hojas son de difícil degradación.  

Las proporciones estequiométricas en la hoja senescente permiten evaluar la limitación 

de nutrientes para las especies y los sitios. En lo que respecta a los cambios estequiométricos 

C:N y N:P entre la hoja verde y senescente se observaron diferentes tendencias. La proporción 

C:N es notable que aumenta cuando llega la senescencia. En cuanto a las proporciones N:P estas 

parecen variar dependiendo de la especie y del sitio, cuando la proporción N:P es mayor en la 

hoja senescente indica que el nutriente limitante para la planta es el fósforo, como en el caso de 

L. tridentata de San Judas, mientras que las proporciones N:P menores que las encontradas en 

la hoja verde indican que el nutriente limitante para la planta es en realidad el nitrógeno. 
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VII.5 Nutrientes en distintos tipos de hoja y forma de vida 

Para la mayoría de los sitios se encontraron mayores concentraciones de nitrógeno foliar en las 

hojas perennifolias (principalmente en O. tesota y P. velutina). Lo anterior resulta diferente a lo 

esperado, dado que, en hojas caducifolias por tener menor tiempo de vida, se ha visto que poseen 

tasas fotosintéticas mayores y una relación positiva con la concentración de nitrógeno según el 

espectro de la economía de las hojas (Wright et al., 2004), pero este aspecto solo parece 

cumplirse para el sitio San Judas. Sin embargo, ya se ha reportado anteriormente que hojas 

verdes con altas concentraciones de N y P también tendrán altas concentraciones en la hoja 

senescente, además de una baja eficiencia de reabsorción (Kobe et al., 2005), como fue el caso 

de las especies perennifolias presentes en El Churi y Santa Rosalía.  

Los diferentes comportamientos en cuanto a la concentración de nutrientes observada 

pueden deberse a la fisiología especifica de la especie. Las zonas se manejaron con un gradiente 

de aridez, siendo El Churi el lugar más húmedo y San Judas el más árido, por lo que el clima 

podría ser un fuerte influyente en cuanto al uso y conservación de nutrientes de las especies, así 

como las estrategias ecológicas que las plantas desarrollen para poder enfrentar el estrés. Una 

menor concentración de nutrientes en hojas senescentes perennifolias podría ser el reflejo 

también de una baja disponibilidad en el suelo en que se encuentran (Kobe et al., 2005). 

Las islas de fertilidad son de gran importancia en las zonas áridas. Se sabe que bajo el 

dosel de especies en su mayoría leguminosas fijadoras de nitrógeno y con hojas perennes, 

existen elevadas concentraciones de C y N, además de altas concentraciones de 

microorganismos (He et al., 2018). Esto hace que dichas especies cumplan papeles ecológicos 

muy importantes tales como: capturar partículas debido al movimiento transversal del viento 

(Núñez et al. 2001), aumentar la disponibilidad de agua y de nutrientes provenientes de la 

descomposición de la hojarasca como C, N, y otros (Burke et al. 1998; Reynolds et al. 1999), 

promover la actividad microbiana debido al mantenimiento a mayor plazo de la humedad en 

comparación de espacios abiertos (He et al., 2018), el nodricismo (García-Sánchez et al. 2012) 

y por ende, aumentar las interacciones bióticas suelo-planta y con otros organismos del medio  

(Burke et al. 1998; Perroni-Ventura et al. 2006). Se estima que las diferencias en los patrones 

de conservación de N y P entre las formas de vida son de importancia adaptativa y relevantes 
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en relación a la velocidad de descomposición el cual tiene un impacto sobre el ciclo de los 

nutrientes en los ecosistemas áridos (Bertiller, et al. 2005). 

 

VII.6 Incorporación del factor de corrección de pérdida de masa 

Las variaciones en el valor obtenido en cuanto a la cuantificación de la eficiencia de reabsorción 

al emplearse o no el FCPM tienen fundamentos importantes. El FCPM indica la proporción de 

masa que permanece en la hoja senescente, después de su incisión. Es posible calcular el FCPM 

a partir del cociente (1/AFEsenescente) /(1/AFEverde), donde AFE hace referencia al área foliar 

específica de la hoja senescente y la verde respectivamente, para ser utilizado en la ecuación de 

la eficiencia de reabsorción (Vergutz et al., 2012). En el caso de valores menores a uno nos da 

una idea de la masa total perdida durante este proceso, mientras que, en valores mayores a uno 

es un indicativo de ganancia de masa.  

El FCPM está relacionado con el AFE, la disminución del peso y área de la hoja 

senescente durante el proceso de reabsorción impacta sobre su cuantificación. La reabsorción 

durante el proceso de la senescencia genera cambios en el peso y área de la hoja senescente, por 

lo que pudiera parecer que los nutrientes se conservan, cuando en realidad han disminuido, por 

ello, utilizar el FCPM, da estimaciones más acertadas al valor real. Estos cambios en peso y área 

se deben en parte a la pérdida de turgencia de las células al reabsorber las moléculas de agua 

durante la senescencia (van Heerwaarden et al., 2003). 

 A través del tiempo, han surgido controversias sobre la eficiencia en cuanto a la 

estimación matemática de la cuantificación de nutrientes. En el 2005 Luyssaert et al., dudaron 

sobre si el modelo de aquella época era el adecuado para determinar acreción, reabsorción y 

reabsorción proporcional, y llegaron a la conclusión que el estimador comunmente utilizado no 

mide los procesos como la acreción y reabsorción de nutrientes especificos, solo puede ser usado 

para determinar la reabsorción proporcional de nutrientes. Dado que la pérdida de masa ocurre 

durante la senescencia y eso puede llevar a sobreestimar el valor real de la reabsorción de 

nutrientes, en 2003 (van Heerwaarden et al., 2003) y posteriormente en el 2012 Vergutz et al. 

(2012) introdujeron el factor de corrección de masa, el cual permite el cálculo del valor real de 
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los nutrientes reabsorbidos, sin embargo, no se ha reportado su uso en procesos tales como la 

acreción.  

En la actualidad, no existen estudios que hayan documentado la pérdida de masa durante 

la senescencia en especies del Desierto Sonorense, hasta esté. La pérdida de masa en hojas 

senescentes encontramos que puede ser considerable, que incluso se dio la condición de acreción 

(ganancia de masa) en algunas de las especies, lo que resalta aún más la necesidad de que estos 

resultados deban considerarse en estudios que involucren la productividad, eficiencia en el uso 

y reabsorción de nutrientes (Vernescu et al., 2005). 

 

VII.7 Eficiencia de reabsorción con y sin el factor de corrección de pérdida de masa.  

En cuanto a la eficiencia de reabsorción de fósforo en las formas de vida la especie de pasto 

invasiva presentó los más altos porcentajes. Esto debido principalmente a sus necesidades de 

rápido crecimiento. Esto además coincide con lo que se ha reportado anteriormente, que la 

reabsorción de fósforo es generalmente más alta en graminoides (Aerts, 1996) y en perennifolias 

que en especies deciduas (Yuan y Chen, 2009). 

Los tres sitios de estudio presentaron diferencias significativas, disminuyendo conforme 

incrementa la aridez. Tanto en lo que respecta a nitrógeno y fósforo, el sitio menos árido en El 

Churi presentó la mayor eficiencia de reabsorción (81.28 ± 8.86 %N y 76.74 ± 11.25 %P 

respectivamente), seguido por Santa Rosalía (53.88 ± 26.61 %N y 50.34 ± 26.98 %P) y San 

Judas (37.06 ± 23.93 %N y 20.14 ± 39.90 %P). Las especies perennifolias tienen hojas de larga 

vida y suelen presentar una alta eficiencia de reabsorción en zonas áridas, como un mecanismo 

adaptativo ante la limitación de agua y nutrientes, lo que contribuiría a disminuir la pérdida de 

nutrientes y evita depender en gran medida de las vías de reincorporación de nutrientes al suelo 

mediante la descomposición de la hojarasca (Killingbeck, 1996; Aerts y Chapin, 1999; 

Killingbeck y Whitford, 2001), sin embargo, lo anterior solo se cumplió para L. tridentata de 

San Judas, una especie arbustiva y perennifolia, mientras que, las especies que presentaron 

menores eficiencias de reabsorción  fueron especies perennifolias arbóreas fijadoras de 

nitrógeno. Lo anterior sugiere que, en la zona más árida en nuestro gradiente, contrario a lo que 

podría pensarse, no hay una dominancia de especies perennifolias y existe una 
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sobrerepresentación de las especies de leguminosas, por lo que la menor reabsorción disminuye 

la competencia tan fuerte que pudiera representar la conservación de nutrientes mediante tasas 

mayores de reabsorción. 

Al igual que lo encontrado en otros estudios, la eficiencia de reabsorción disminuyó con 

la aridez entre sitios. Según lo reportado por otros autores, la eficiencia de reabsorción de 

nitrógeno en los arbustos decrece con la aridez, mientras que la concentración de la hoja 

senescente aumenta con la aridez (Bertiller et al., 2005). A pesar de que las concentraciones de 

nitrógeno foliar en la hoja verde en el pasto estudiado pueden ser significativamente distintas, 

estas no varían en la hoja senescente a través del gradiente de aridez (Bertiller et al., 2005), esto 

se observa en los sitios en los cuales fue colectado. 

Fue posible observar una tendencia de menor reabsorción de nitrógeno en especies 

arbóreas de leguminosas. Este resultado coincide para O. tesota y P. velutina en los tres sitios. 

Dada su capacidad de ser fijadoras de nitrógeno, no ocupan reabsorber grandes porcentajes del 

nutriente, puesto que lo pueden obtener a partir de la simbiosis con las bacterias del suelo 

(Adams et al., 2016). Sin embargo, la reabsorción fue baja para ambas, por lo que, en el caso de 

estas especies, el fósforo requerido para tal proceso en realidad puede ser la mayor limitante, 

dado que tiene que ser nuevamente absorbido del suelo por las raíces. En estudios anteriores, se 

ha observado que no existe relación positiva entre la concentración de fósforo en el suelo y su 

eficiencia de reabsorción (Yan et al., 2018).  

En los casos donde la eficiencia de reabsorción mostró valores negativos, estos fueron 

debidos al proceso de acreción. La acreción, el crecimiento de la hoja por acumulación de otros 

compuestos, se ha observado donde el suelo es rico en fosfatos y estos suelen ser acumulados 

en las hojas senescentes (Milla et al., 2006). Esto podría ser un fuerte indicativo de la abundancia 

de este nutriente en el suelo, sin embargo, la aridez del sitio podría ser un impedimento para su 

obtención por la falta de agua, por lo que la estrategia de estas especies ante las condiciones 

limitantes que se presentan debe ser estudiada aún con más detalle fisiológicamente, debido a 

que la comprensión de los mecanismos que controlan la eficiencia de reabsorción sigue siendo 

limitada (Brant y Chen, 2015). 
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En lo que respecta a la reabsorción en la misma especie en diferentes sitios, solo 

presentaron diferencias entre sitios, pero no entre especies del mismo sitio. Las especies 

comunes en El Churi reabsorben significativamente más nitrógeno que estas mismas especies 

presentes en San Judas (p < 0.0001) y Santa Rosalía (p = 0.0033). A su vez, las especies 

comunes de El Churi, reabsorben significativamente más fósforo que las mismas especies en 

San Judas (p = 0.0014) y Santa Rosalía (p = 0.0445). Lo anterior podría relacionarse al 

comportamiento con el gradiente de aridez que se ha observado a lo largo del estudio.  

Contrario a lo esperado, las especies del sitio más húmedo reabsorben más que las del 

sitio más árido, esta significativa diferencia puede deberse a la diferencia de especies entre 

ambos sitios, puesto que El Churi cuenta con nueve especies y San Judas seis, de las seis 

especies presentes en San Judas, dos de las tres especies perennifolias son fijadoras de nitrógeno, 

las cuales se caracterizaron durante este estudio presentar las más bajas eficiencias de 

reabsorción. Por tanto, la falta de especies caducifolias en San Judas pudo haber afectado en 

esta diferencia, además, de la disponibilidad presente en el suelo de las especies, ya discutido 

anteriormente. 

La eficiencia de reabsorción tiene impacto directo sobre el individuo y la conservación 

de nutrientes de la especie (Aerts, 1996), mientras que la proficiencia de reabsorción tiene 

impacto en las proporciones C:N y la tasa de descomposición del suelo (Chávez-Vergara et al. 

2018) y los ciclos de nutrientes (Killingbeck, 1996). Por lo que, las especies menos proficientes 

de los sitios estudiados son aquéllas que en hoja senescente conservan altas cantidades de 

nutrientes, concentraciones mayores de 0.7% (7 mgN/g) para nitrógeno y 0.05% (0.5 mgP/g) 

para fósforo (Killingbeck, 1996). Las altas concentraciones de nutrientes en hoja senescente 

están relacionadas con la alta disponibilidad del nutriente en el suelo (suelos fértiles) 

(Schlesinger et al. 1989) ya sea mediante una gran concentración de formas disponibles o a la 

simbiosis con microorganismo del suelo, tales como las bacterias fijadoras de nitrógeno y las 

micorrizas (para obtener formas disponibles de fósforo) (Bonfante & Genre, 2010). Como 

consecuencia esta hojarasca al ser rica en nutrientes tiende a descomponerse más fácilmente, 

como consecuencia, aumenta la materia orgánica y fertilidad en suelo, lo que impacta de manera 

positiva en el ecosistema (Austin et al. 2014). Otra razón importante por la cual la eficiencia de 

reabsorción puede variar con el tiempo además del FCPM es la plasticidad.  Es importante 
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cuestionarse si las reabsorciones obtenidas en un año serán las mismas al siguiente. Nosotros 

encontramos diferencias en cuanto a la eficiencia de reabsorción para las especies del sitio (El 

Churi) muestreado durante el 2017 y 2018. Se ha reportado, por ejemplo, que plantas tolerantes 

a la sequía, como F. splendens han demostrado plasticidad al presentar variaciones interanuales 

en cuanto a su eficiencia de reabsorción (Brant y Chen, 2015). 

La variabilidad entre la eficiencia de reabsorción de las especies en un mismo tipo de 

suelo, pueden deberse a estrategias ecológicas propias de la especie.Las altas concentraciones 

encontradas sugieren que esto podría ser una estrategia de las plantas para mantener niveles de 

funcionamiento de la biota microbiana del suelo, su sobrevivencia y crecimiento y mayores tasas 

de descomposición y mineralización. . Mientras que, valores muy diferentes en una misma 

especie podrían deberse a senescencia prematura, causada por diversos factores, por ejemplo, 

sequía o enfermedades (Jiang et al., 2019). Por último, las diferencias interanuales, así como las 

de diferentes sitios para la misma especie en la eficiencia de reabsorción son atribuidas a la 

plasticidad de estas.   
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VIII. CONCLUSIONES   

El estudio muestra que la reabsorción de nutrientes N y P disminuye en sitios de mayor aridez.  

Una menor eficiencia de reabsorción y mayor proficiencia de reabsorción en el sitio más árido 

sugiere que los nutrientes son lixiviados al suelo, por lo que la retroalimentación entre las 

concentraciones de dichos nutrientes en el suelo y en las hojas parecen ser determinantes en esta 

región árida. Los patrones de menor reabsorción en el sitio de mayor aridez coinciden con lo 

encontrado en la literatura y sugiere que la reabsorción no solo depende de las características 

fisiológicas de las especies, sino de la retroalimentación con las concentraciones en suelo. Sin 

embargo, las respuestas diferenciadas a lo largo del gradiente sugieren un patrón de respuesta 

menor en los extremos y mayor en la porción intermedia a lo largo del gradiente, algo que se ha 

encontrado en otros estudios sobre la relación del índice de aridez con otras variables como 

productividad y nutrientes. Es probable que los componentes de la aridez, altas temperaturas y 

baja precipitación influyan de manera diferenciada en los patrones de reabsorción de nutrientes 

en las plantas estudiadas en el Desierto Sonorense. 

Las contribuciones ecológicas de la eficiencia de reabsorción se ven reflejadas en las 

concentraciones foliares de la hoja senescente. Como resultado de la eficiencia de reabsorción 

las proporciones estequiométricas presentan variaciones en la hoja verde y la senescente. Dicho 

cambio, puede ser indicativo del nutriente limitante para la planta, con lo cual se podría 

establecer estrategias ecológicas para la especie en el medio en el que se encuentra. Las 

proporciones estequiométricas C:N aumentaron en la hoja senescente, lo que es un reflejo de la 

disminución de N, mientras que las proporciones estequiométricas N:P aumentaron o 

disminuyeron según la especie. Estos cambios proporcionales tendrán diferentes impactos en el 

medio, Por ejemplo, hojas senescentes con bajas proporciones C:N serán más fácilmente 

descompuestas que aquellas con altas concentraciones de compuestos carbonados, con ayuda 

de la actividad microbiana del sitio. Además, Las especies con mayor concentración en hoja 

senescente tienen una mayor aportación de nutrientes al medio, lo que contribuye a la formación 

de islas de fertilidad, mientras que aquellas con bajas concentraciones, posiblemente debido a 

una alta eficiencia de reabsorción sea debido a la conservación de nutrientes por parte de la 

especie. 
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La mayor concentración de nitrógeno se encontró en el sitio más árido, sin embargo, 

todas las encontradas en el estudio fueron más altas que las reportadas en la literatura para zonas 

similares y que el promedio global. Lo anterior apoya la teoría sobre que las zonas áridas 

presentan mayor concentración foliar de nitrógeno en comparación a zonas más húmedas.  

Las diferencias encontradas en las concentraciones de nutrientes foliares y su 

reabsorción sugieren que las especies y en particular los grupos funcionales como las 

leguminosas, tienen una gran importancia en la biogeoquímica de las comunidades de las zonas 

áridas de México. Las altas tasas de nutrientes en sus hojas senescentes y baja eficiencia de 

reabsorción, las constituyen en especies clave como fuentes importantes de nutrientes y 

generadoras de islas de fertilidad en el paisaje. Cambios biogeoquímicos como los establecidos 

en este estudio, requieren de una mayor integración con el papel de las especies de leguminosas 

como facilitadoras en el establecimiento de otras especies y generadoras de la mayor diversidad 

de las regiones áridas subtropicales en el país. 
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IX. RECOMENDACIONES 

· Ampliar el estudio a lo largo del Desierto Sonorense para establecer el dinamismo de la 

eficiencia de reabsorción entre las especies de la zona y en diferentes años. 

· Realizar un mayor número de muestreos de suelo a lo largo del Desierto Sonorense y 

relacionar la disponibilidad con la eficiencia de reabsorción en especies del Desierto 

Sonorense para considerar posibles variaciones a lo largo de este. 

· Calcular los valores de la homeostasis estequiométrica en el gradiente de aridez para 

conocer si hay o no variaciones en esta.  

· Realizar un experimento sobre la tasa de descomposición a lo largo de un gradiente de 

aridez ayudará a conocer las aportaciones reales de la proficiencia de reabsorción al 

suelo.  

· Estudiar posibles escenarios de cambio climático y la forma como impactaría la 

eficiencia de reabsorción en las especies y la proficiencia de reabsorción en el reciclaje 

de nutrientes. 
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