
 Biológicas. Publicación Especial No1: 1-7 | Diciembre 2013

Revista de la DES Ciencias Biológico Agropecuarias, Universidad Michoacana de San Nicolás de Hidalgo

   Autor de correspondencia: Bruno Chávez-Vergara: bruno.chavez@gmail.
com. Av. Universidad 3000, C.P. 04510, Coyoacán, Distrito Federal, México.

Resumen
La reabsorción de nutrientes en hojas senescentes se considera 
el principal regulador de la cantidad de nitrógeno y fósforo que 
retorna al suelo y, por lo tanto, de la disponibilidad de nutrientes 
o fertilidad de los suelos forestales. A pesar de que se han descrito 
patrones generales entre plantas con fenologías diferentes y grupos 
taxonómicos distantes, hay muy poca información sobre si existen 
diferencias entre especies del mismo género. El género Quercus es un 
modelo interesante para probar si las diferencias en los patrones de 
reabsorción también se presentan entre especies tan cercanas, como 
las que comparte el mismo género. Este trabajo es una revisión de 
la literatura actual sobre las diferencias entre las cuatro secciones 
de Quercus en la reabsorción de nitrógeno y fósforo. Las especies 
caducifolias presentaron mayor eficiencia de reabsorción de N y de P 
que las especies perennifolias. Comparando las secciones del género 
Quercus encontramos que la sección Lobatae, independientemente 
de la fenología, presentó mayor eficiencia de reabsorción de 
nitrógeno ERN que las secciones Quercus y Cerris, mientras que no 
hubo diferencia de la eficiencia de reabsorción de fósforo ERP entre 
las secciones. En el caso de las especies caducifolias y perennifolias 
por separado, las especies de la sección Lobatae fueron más eficientes 
en la reabsorción de nitrógeno que las especies de las otras dos 
secciones, mientras que no se presentaron diferencia de la ERP entre 
secciones, coincidiendo con los patrones generales de las especies de 
encinos.  Estos resultados siguieren que el componente genético tiene 
un peso importante en la eficiencia de reabsorción de nutrientes, 
más que la respuesta fenotípica a las condiciones ambientales.

Palabras clave: eficiencia de reabsorción, nitrógeno, fósforo, variación gené-
tica, fertilidad de suelos.

Abstract
Efficiency of nutrient reabsorption (ENR) is the main factor that 
controls the amount of nitrogen and phosphorus that return to the 
soil, which controlled soil fertility of forest ecosystems. ENR was 
different among plant family and phenology groups, but there a few 
studies with plant species of the same genus. The Quercus genus is 
an interesting system for test differences of ENR among closed plant 
species. The aim of the present study is a review of the actual literature 
related with the differences of ENR among species of the four 
sections of Quercus genus. The deciduous oak species had a higher 
nutrient reabsorption than non deciduous oak species. In the other 
hand, species of Lobatae section had higher nitrogen reabsortion 
efficiency (NRE) than species of Quercus and Cerri sections, but 
phosphorus reabsortion efficiency (PRE) was not different among 
Quercus sections. The patterns of ENR and EPR among Quercus 
sections for deciduous y non deciduous plant species were similar to 
that of the two phenology types together. These results suggest that 
the genetic associated with Quercus section is more important than 
the phenology response to the environmental conditions.

Keywords: reabsortion efficiency, nitrogen, phosphorus, genetic variation, 
soil fertility.

Introducción
En los ecosistemas forestales, los nutrientes ingresan por tres vías 
principales: por intemperismo del material parental (e. g. Ca, 
Mg, K, P), por depósito atmosférico (e. g. N, P, K) y por fijación 
biológica (e. g. C y N). Pero en la mayoría de los ecosistemas 
forestales, la disponibilidad de estos nutrientes no sólo depende 
de su tasa de ingreso, sino principalmente de la dinámica interna 
de los nutrientes en el ecosistema (McGroddy et al., 2004, Reed 
et al., 2012). 

En la dinámica de los nutrientes en los ecosistemas terrestres 
se pueden identificar cinco etapas, las cuales son: a) absorción 

de nutrientes inorgánicos del suelo por las raíces de las plantas, 
b) asignación de nutrientes para construcción y mantenimiento 
de la biomasa vegetal, c) reabsorción de nutrientes de tejidos 
senescentes, d) retorno de nutrientes por hojarasca y abscisión de 
raíces finas y e) la liberación de nutrientes inorgánicos por medio 
de la descomposición de la materia orgánica del suelo (Barnes et 
al., 1998).

De estas etapas, la reabsorción de nutrientes en tejidos 
senescentes es el mecanismo mediante el cual la planta puede 
degradar macromoléculas y recuperar nutrientes a través de  su  
mo de su movilización hacia otros tejidos en el interior de la 
planta (Aerts, 1996; Noodén, 2004).

La reabsorción ha sido reconocida como un mecanismo 
eficiente para la conservación de nutrientes y de esta manera, le 
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permite a las plantas ser menos dependiente de la disponibilidad 
de nutrientes en el suelo (Aksekili et al., 2007; Drenovsky et 
al., 2013). Esto ha sido observado en diversas especies vegetales 
dentro de un amplio rango funcional que va desde herbáceas 
anuales o bianuales, gramíneas perennes (e. g. Li et al., 2012), 
arbustos (e. g. Campanella y Bertilleri, 2011) y árboles de 
diferentes fenologías (e. g. Killingbeck, 1996). 

Así mismo, la reabsorción es importante en la dinámica de 
nutrientes, ya que es a través de esta que se regula la cantidad 
de nutrientes que retornan al suelo en los tejidos vegetales 
senescentes (Hagen-Thorn et al., 2006: Covelo et al., 2008; 
Hättenschwiler et al., 2008; Ueda et al., 2011). Por lo anterior, 
la reabsorción es considerada un proceso clave en los ecosistemas, 
ya que puede regular la disponibilidad de nutrientes en el suelo 
(Wymore et al., 2011).

Hay dos aproximaciones para medir la reabsorción de un 
nutriente: la eficiencia de reabsorción (resorption efficiency, 
ER) y la capacidad de reabsorción (resorption proficiency, CR; 
Killingbeck, 1996; Bedirkurum-Çakir et al., 2010). La ER es 
la proporción en que ha disminuido un nutriente foliar antes 
de la abscisión, con base en el contenido del nutriente entre el 
masa por área foliar (LMA), esta última es sensible a los estímulos 
ambientales, tales como el estrés hídrico o lumínico (van 
Heerwaarden et al., 2003). En cambio, la CR es el contenido 
final absoluto del nutriente en la hoja completamente senescente, 
esto con base en la aérea foliar. La CR es una medida del grado en 
el que la selección natural ha actuado para reducir al mínimo la 
pérdida de nutrientes a través de las hojas efímeras (Killingbeck, 
1996).

Hay múltiples factores ambientales que pueden definir los 
patrones de la eficiencia de la reabsorción de nutrientes, tales 
como la disponibilidad de nutrientes en el suelo, las temperaturas 
extremas, el estrés hídrico y la deficiencia en el óptimo lumínico 
(Mayor y Roda, 1992; Hagen-Thorn et al., 2006; Bayrak-
Özbucak et al., 2008; Campanella y Bertilleri, 2011; Wymore 
et al., 2011; de Campos et al., 2013). En contraste, los factores 
internos de las plantas están enmarcados en el proceso general de la 
senescencia foliar. Algunos de estos factores son la concentración 
de nutrientes foliares, la duración de la senescencia (foliar o 
radicular) y las asociadas a las características metabólicas de cada 
especie, que incluyen a los niveles de hormonas, reguladores de 
crecimiento y el estadio reproductivo (Guo y Gan, 2005; Lim 
et al., 2007). Todas estas características están mediadas por la 
expresión de múltiples genes. Por ejemplo, se ha reportado la 
expresión de 2,000 genes durante la senescencia de las hojas de 
Arabidopsis thaliana (L.) Heynh (Gepstein, 2004).

De lo anterior, podemos concluir que la reabsorción depende 
tanto de las condiciones ambientales, como de la capacidad 
metabólica de cada especie vegetal, la cual está determinada por 
la información genética. Por ejemplo, Quercus rubra L. muestra 
mayor eficiencia de reabsorción de nitrógeno que Acer rubrum 
L. y Fraxinus americana L. cuando se incrementa la temperatura 
(Butler et al., 2012), lo cual se debe a que existen atributos que 
dependen de la infraestructura genética y de la plasticidad que 
tiene cada especie para expresar su fenotipo ante las condiciones 
ambientales.

Por lo anterior, es importante saber si la reabsorción de 

nutrientes depende de la información genética o de la plasticidad 
para responder a condiciones ambientales. Estudiar diferencias en 
la reabsorción de nutrientes entre diferentes grupos taxonómicos 
dentro de un mismo género, nos permitiría saber si la reabsorción 
responde principalmente a las condiciones ambientales o 
depende de la diferenciación genética asociada a las variaciones 
intragenéricas. El género Quercus es un modelo interesante 
para probar si las diferencias en los patrones de reabsorción de 
nutrientes se debe a la respuesta a las condiciones ambientales o 
a las características intrínsecas asociada a las cuatro secciones que 
conforman el género (Cavender-Bares et al., 2004).

El género Quercus es un miembro de la familia Fagaceae. La 
clasificación actual del género Quercus reconoce dos subgéneros: 
Cyclobalanopsis y Quercus (Nixon, 1993). Este último comprende 
cuatro secciones: los encinos blancos (sección Quercus, algunas 
veces referidos como Leucobalanus o Lepidobalanus), los 
encinos rojos (sección Lobatae, algunas veces referidos como 
Erythrobalanus), los encinos intermedios o dorados (sección 
Protobalanus) y la sección Cerris (Nixon 1993, 2006; Manos y 
Stanford, 2001)

De manera general, la sección Quercus está ampliamente 
distribuida en el hemisferio norte del viejo mundo junto con 
América, mientras que las secciones Lobatae y Protobalanus 
son endémicas, ambas del nuevo mundo, y la sección Cerris 
está restringida a Eurasia y el norte de África (Fig. 1.; Manos y 
Stanford, 2001; Nixon, 2006). China ha sido propuesta como el 
centro de origen del género, que durante el Eoceno se diversificó 
con la aparición de dos secciones ancestrales: Cerris y Quercus 
sensu lato.. Esta última, emigró a lo que actualmente es América 
y se diversificó en Lobatae, Protobalanus y Quercus sensu stricto. 
Fue entre el Eoceno tardío y el Mioceno que se sugiere que la 
sección Quercus emigró de América a Eurasia, recolonizando la 
región norte del continente (Aldrich y Cavender-Bares, 2011). 
El género Quercus comprende aproximadamente 500 especies 
de árboles y arbustos (Nixon, 1993), con diferentes fenologías 
(perennes y caducifolias). 

Materiales y métodos
Fuentes de información
Fuentes de información. Se realizó una búsqueda exhaustiva de 
artículos referentes a eficiencia de reabsorción de N y P de las 
especies de Quercus en la base de datos SCOPUS (Elsevier, B. V.), 
REDALyC (UAEM) y TESIUNAM (DGBIBLIO, UNAM). 
El primer criterio de selección de datos fue que los trabajos se 

Figura 1. Distribución geográfica de las diferentes secciones del género 
Quercus (Modificado de Manos et al., 1999)
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asociaran a especies individuales de Quercus. Así también, se 
emplearon artículos referentes a biogeografía y filogenia del 
género para la ubicación en sección taxonómica de las especies 
de Quercus, dado la falta de esta información en la mayoría de los 
trabajos consultados.

Sólo se seleccionaron los datos de reabsorción de N y P 
referentes a la eficiencia de reabsorción de nitrógeno (ERN) 
y eficiencia de reabsorción de fósforo (ERP), expresados en 
porcentaje, (Killingbeck, 1996), cuyo cálculo estuviera basado en 
el contenido de N y P (mg(N o P) cm2) dado que este criterio 
permite eliminar la interferencia por diferencias en la masa por 
área foliar (LMA; Killingbeck, 1996). 

Análisis estadístico
Los datos de eficiencia de reabsorción de nitrógeno (ERN) y 
eficiencia de reabsorción de fósforo (ERP) se sometieron a un 
análisis de varianza (ANOVA), donde los factores seleccionados 
fueron la fenología con dos niveles (i. e. caducifolia y perennifolia), 
y otro análisis para probar el efecto de la sección taxonómica con 
tres niveles (Quercus, Lobatae y Cerris). Si el resultado del análisis 
presentó P<0.05, se realizó una prueba post hoc Tukey HSD para 
determinar las diferencias entre los factores seleccionados. En el 
caso de análisis con tamaños de muestras desiguales se realizó un 
análisis no paramétrico con base en signo de rangos (Wilcoxon 
Test, estadístico Z), para determinar diferencias entre secciones o 
fenologías según fuera el caso.

Así mismo, se realizaron análisis de regresión lineal de los 
datos de ERN y ERP con los datos de precipitación anual media 
(PAM) y temperatura anual media (TMA) referidos en los 
artículos consultados.

Resultados
De la búsqueda de información encontramos que los datos 
accesibles de reabsorción de nitrógeno y fósforo son muy escasos 
respecto a la cantidad de especies conocidas de Quercus. Sólo 
existen reportes de estos datos para 28 especies, de las cuales 
el 50% pertenece a la sección Quercus, mientras que para la 
sección Protobalanus no hay reportes en la literatura (Figura 
2a). Así mismo, las especies de fenología caducifolia son las más 
estudiadas, ya que representan el 75% de las reportades (Figura 
2a).

De las 28 especies estudiadas, se obtuvieron un total de 
62 trabajos publicados, con los cuales se realizaron los análisis 
para el presente trabajo. El 48% de los datos corresponden a 
la sección Quercus y el 82% a la fenología caducifolia (Figura 
2b). Se realizó una comparación de la sección Quercus con base 
en la distribución geográfica (Quercus americanos vs. Quercus 
euroasiáticos) y no detectamos que esta separación geográfica 
genere patrones distintos en la ERN (F=1.46; P=0.230) y en la 
ERP (F=2.74; P=0.179).

Con respecto a la eficiencia de reabsorción de nitrógeno 
(ERN), el análisis mostró que hay diferencias (Z=-3.20; 
P=0.001) entre las características fenológicas, ya que las especies 
caducifolias presentan mayor ERN (56%) que las perennifolias 
(38%), independientemente de la sección taxonómica (Figura 
3a). En el caso de la eficiencia de reabsorción de fósforo (ERP), 
la diferencia entre fenologías presentó el mismo patrón que 
ERN (ERP caducifolias 56%, ERP perennifolias 40% Z=-1.64; 
P=0.090 Figura 3a).

Así mismo, en la comparación entre secciones 
independientemente de la fenología, se encontró que la sección 
Lobatae presenta mayor ERN (F=12.1; P<0.001; ERN = 67%) 
que las otras dos secciones (Cerris 52%; Quercus 46%). En 
cuanto a la ERP no se presentaron diferencias estadísticamente 
significativas (F=2.14; P=0.132 Fig. 3b).

Figura 2. Distribución de las especies sobre las cuales se han realizado estudios de ERN y ERP por sección y fenología (2a) y distribución del número de datos 
sobre ERN y ERP accesibles por sección y fenología (2b)
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En los árboles caducifolios, Lobatae presentó mayor ERN que las otras secciones (Fig. 4a), mientras que no hubo diferencias en 

ERP entre secciones. En contraste, en los árboles perennifolios, 
las diferencias entre secciones en la ERN sólo se presentaron 
entre Lobatae y Quercus (Figura 4b), y la sección Lobatae tuvo 
menor ERP que las otras dos secciones (Figura 4b).
La ERN y ERP en general presentaron una correlación positiva 
débil entre ellas (R2=0.123; P=0.033; Figura 5a). Sin embargo, 
esta relación al interior de las secciones fue positiva y significativa 
sólo para la sección Lobatae (R2=0.89, P=<0.001; Fig 5b), la cual 
es más fuerte que mezclando todas las secciones. Con respecto a la 
relación de la ERN y ERP con las principales variables climáticas, 
sólo la ERP presentó una correlación positiva con la temperatura 
media anual (TMA), independientemente de la fenología y la 
sección taxonómica (R2=0.120; P=0.039; Figura 6).

Figura 3. Valores promedio y errores estándar de ERN y ERP por fenología (3a) y por secciones (3b) dentro del género Quercus.

Figura 4. Valores promedio y errores estándar de ERN y ERP entre secciones para fenología caducifolia (4a) y para fenología perennifolia (4b) dentro del género 
Quercus.

Figura 5. Correlación entre ERN y ERP derivado del total de los datos independientemente de la sección (5a) y  solamente en la sección Lobatae (5b)

Figura 6. Correlación entre Eficiencia de reabsorción de fosforo (ERP) 
y la Temperatura anual media (TMA) derivado del total de los datos 
independientemente de la sección y fenología.
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Sin embargo, al interior de las secciones se observaron diferentes 
comportamientos con respecto a la relación de la ERN y la ERP 
con la TMA y PAM. Para la sección Quercus, la correlación 
fue positiva entre la ERP y la TMA (R2=0.24; P=0.03: Fig. 
7a), mientras que para la sección Cerris, la ERP correlacionó 
negativamente con la PAM (R2=-0.56; P=0.021; Figura 7b). 

Considerando sólo las especies con fenología caducifolia, 
las secciones Cerris (R2=-0.71; P=0.001; Figura 7c) y Lobatae 
(R2=0.72; P<0.001; Fig 7d) tuvieron una correlación negativa y 
positiva, respectivamente, con la TMA. Estos resultados sugieren 
que el efecto de la temperatura sobre la ERN depende de la 
sección.
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