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os andlisis con isétopos

estables se han converti-

do en una herramienta
ecoldgica que revela como los recursos
de animales y plantas se mueven dentro
de los ecosistemas. Sin embargo, los es-
tudios isotdpicos para ambientes tropica-
les son escasos en comparacién con la
gran cantidad de estudios que han sido
publicados en zonas templadas. Las pro-
porciones de isétopos estables de hidro-
geno (*H/'H), carbono (**C/'2C), nitrége-
no (®N/“N), y oxigeno ('*0/'°O) ofrecen
muchas posibilidades en biologia tropi-
cal, ya que pueden proveer informacion
acerca de procesos que son dificiles de
cuantificar usando otras técnicas, como
lo son el origen de recursos utilizados
por los organismos, procesos metaboli-
cos dentro de los organismos, migracion
de animales, estudios de niveles troficos,
y ciclos biogeoquimicos, entre otros
(Dawson et al., 2002). En esta revision,
se detallan ejemplos de los tipos de des-
cubrimientos que se han hecho en eco-
sistemas tropicales usando los is6topos
estables de hidrégeno (H), carbono (C),
nitrégeno (N), y oxigeno (O). También
se trata de incentivar mds estudios en
ambientes tropicales que utilicen is6-

topos estables, dirigiendo al lector a in-
formacién mds detallada sobre métodos
y topicos de interés.

Los is6topos son atomos
de un elemento que tienen las mismas
propiedades quimicas pero diferentes ma-
sas. Muchos procesos naturales causan una
distribucion desigual de isétopos pesados y
livianos entre compuestos, y esta distribu-
ciéon puede dar informacién acerca de la
fisica, la quimica y los procesos metabdli-
cos que ocurren en transformaciones isoto-
picas. Las transformaciones isotdpicas que
llevan a cambios en la abundancia relativa
de is6topos pesados y livianos entre el
sustrato de la fuente y sus productos son
llamados fraccionamientos isotdpicos. Este
fraccionamiento existe debido a que los
isétopos mads livianos forman enlaces qui-
micos que requieren menos energia para
romperse. En reacciones quimicas, los
isétopos mds livianos generalmente reac-
cionan mas rdpido y tienden a quedar mas
concentrados en los productos (Dawson y
Brooks, 2001). La variacion existente en
el rango de valores isotdpicos de materia-
les de interés bioldgico (Tabla I) puede ser
utilizada para marcar y trazar elementos
que se mueven en ciclos biogeoquimicos
complejos, tanto en plantas como en dietas

de animales. En esta revision se intenta
estimular el uso de los isétopos estables
en biologia tropical, ya que el poder de
esta herramienta para estimar el movi-
miento de recursos a lo largo de sistemas
biolégicos complejos parece especialmente
apropiado en ambientes tropicales.

Mediciones de Isotopos Estables

Los andlisis automatiza-
dos en espectrometria de masas de
isétopos y el desarrollo de laboratorios
que brindan este servicio, han llevado a un
rdapido aumento en el nimero de estudios
ecologicos que aplican andlisis con
isotopos estables. Para medir los isétopos
estables, generalmente se toman muestras
de material conocido, como aire, suelo,
agua y/o tejido de plantas o animales. Las
muestras son convertidas a forma gaseosa
por combustiéon. Las muestras gaseosas
son luego introducidas al espectrometro de
masas, ionizadas, y sus moléculas separa-
das de acuerdo a su masa. Luego, la pro-
porcién de masa/carga es medida de
acuerdo a la proporcién (R) de isétopos
pesados (p.e. °N) a liviano (p.e. “N) de la
muestra (Dawson y Brooks, 2001). Estas
proporciones son luego convertidas a valo-
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res de delta (8), en partes por mil, me-
diante la formula

8: ( Rmuestra —1j><1000

estandar

donde R S€ refiere a una proporcion
estindar de material aceptada inter-
nacionalmente, la cual es especifica y di-
ferente para cada isétopo analizado. De
esta manera se asegura que los datos entre
diferentes estudios y diferentes laborato-
rios sean comparables (Werner y Brand,
2001). Un mayor valor de proporcion
isot6pica, o O, generalmente indica que la
muestra es mds pesada y, consecuentemen-
te, mds positiva en su valor & relativo al
material estindar. Cabe destacar que en la
literatura, los términos “enriquecido” o
“empobrecido” son comtinmente utilizados
para referirse al isétopo més pesado o al
mds raro (p.e. “La muestra estaba empo-
brecida en *C...").

Carbono

El carbono entra a la
bidsfera en forma de CO, atmosférico que
lIuego es fijado por las plantas mediante el
proceso de fotosintesis. La materia organi-
ca que es producida durante la fotosintesis
tiene un valor §“C indicativo de la ruta
metabdlica de la planta. Las diferencias
existentes en 8'°C de las plantas estdn inti-
mamente relacionadas con el grado de dis-
criminacién en contra del ®C de las enzi-
mas  carboxilasas  (mayormente  por
RUBISCO en plantas C; y por PEP-
carboxilasa en plantas C, y CAM). Estas
diferencias permiten discernir entre las di-
ferentes rutas metabdlicas mayormente uti-
lizadas por las plantas, basdndose en una
simple medicién isotépica de C. Asi, las
plantas que tienen una ruta metabdlica C,
presentan un valor 8"°C entre -20 y -35%o;

las plantas que tienen una ruta metabdlica
C, tienen un valor 8"C entre -9 y -17%o;
y las plantas que tienen metabolismo 4ci-
do de las crasuldceas (CAM) presentan va-
lores 8”C que abarcan el rango de las
plantas C; y C, (-10 a -22%0) y parecen es-
tar relacionados con la proporcion relativa
de fijacion C; y C, (Bender, 1971; Os-
mond, 1978). Esta proporcién suele estar
determinada por el estrés ambiental que
experimentan las plantas CAM (Winter et
al., 1978; Farquhar et al., 1989).

Las variaciones de &“C
en plantas han sido utilizadas para estudiar
la distribucion de rutas metabdlicas en co-
munidades de plantas o en grupos de es-
pecies emparentadas, como una forma de
entender la evolucién de las rutas fotosin-
téticas en taxones relacionados. Especies
con rutas metabdlicas C; y C, pueden ser
facilmente diferenciadas utilizando is6-
topos de C porque sus rangos de abundan-
cia natural de 8°C no se sobreponen
(Cerling et al., 1999). Es importante sefia-
lar que se puede subestimar el nimero de
especies con fotosintesis CAM en estudios
que utilizan solamente valores de &"°C
para determinar esta ruta fotosintética
(Pierce et al., 2002; Winter y Holtum,
2002; Silvera et al., 2005). Los valores
8C han sido utilizados en combinacién
con la acumulacién de acidez nocturna
medida por titulacién para estimar, por
ejemplo, que el 51% de especies de orqui-
deas de Panamd tienen metabolismo CAM
(Silvera et al., 2005). En otro estudio, los
valores isotdpicos 0'°C fueron utilizados
para distinguir entre herbdceas con rutas
fotosintéticas C; versus C, (Miranda et al.,
1997). Los valores 8"°C también han sido
utilizados junto con andlisis filogenéticos
para estimar el origen multiple de fotosin-
tesis CAM en las familias Bromeliaceae
(Crayn et al, 2004) y Orchidaceae

TABLA 1
VALORES TIPICOS Y RANGOS DE VALORES DELTA PARA DIFERENTES
MATERIALES BIOLOGICOS

Material Elemento Valores tipicos Rango de valores &
(%0) (%0)
Tejido vegetal Carbono -27 -35a-10
Nitrégeno +3 -12 a +10
Tejido animal Carbono -26 -35a-10
Nitrégeno +10 -8 a +35°
Aguas metedricas Oxigeno -5 -45 a +10
Hidrégeno -10 -425 a +45
Agua del mar Oxigeno 0 2a+2
Hidrégeno 0 -10 a +10
Aire Carbono -8 -16 a -8°
Nitrégeno 0 -1 a+1

* Algunos animales presentan valores isotépicos enriquecidos debido al reciclaje de las fuentes de ali-

mentacion.

" -8%o representa el promedio global del aire cuando estd bien mezclado. El aire que no estd en movi-
miento puede ser atin mds negativo debido a la influencia de la respiracién del suelo (Sternberg et al.,

1989; Buchmann et al., 1997; Ometto et al., 2002).
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(Silvera et al., 2003). Los andlisis con
S"C han sido utilizados como una herra-
mienta importante en estudios de ecologia
y distribucion evolutiva de rutas metabdli-
cas (Keeley y Rundel, 2003).

Los valores 6"°C en plan-
tas también pueden tener importancia bio-
l6gica cuando son comparados entre espe-
cies que tienen la misma ruta fotosintética
(Farquhar et al., 1982). Por ejemplo, la di-
fusién de CO, puede afectar la discrimina-
cién de isétopos de C durante la fotosinte-
sis C;. Farquar et al. (1982) han desarro-
llado un modelo que describe la relacion
entre la concentracion intercelular de CO,
(¢)), la concentracion de CO, del ambiente
(c) y la discriminacién contra el “C du-
rante la fotosintesis. Ya que la diferencia
entre ¢; y c, es proporcional al CO, asimi-
lado fotosintéticamente/conductancia esto-
mdtica (A/g,: eficiencia de uso de agua;
Farquhar y Sharkey, 1982), las mediciones
foliares de 8"C en plantas C; reflejan una
medida integral de la eficiencia del uso de
agua a través del tiempo en que fue asimi-
lado el tejido foliar. Asi, las medidas de
OBC se convierten en una herramienta im-
portante para investigar la forma en que
las plantas ajustan su metabolismo de in-
tercambio gaseoso, estrategias para el uso
de recursos y los rasgos de historia de
vida (Ehleringer y Cooper, 1988; Farquhar
et al., 1989; Ehleringer, 1993). En ecosis-
temas templados se ha observado que el
8C en las plantas varfa con la humedad
del suelo, la humedad del ambiente, la
disponibilidad de nutrimentos, la tempera-
tura, la salinidad y la concentraciéon de
CO, atmosférico (revision de Dawson et
al., 2002). En bosques tropicales, se ha
mostrado que el 8“C foliar varfa con la
distancia al borde del bosque, la altura del
bosque y el estado sucesional de las espe-
cies (Medina y Minchin, 1980; Medina et
al., 1991; Kapos et al., 1993; Huc et al.,
1994; Ometto et al., 2002). Los isétopos
de C pueden ser utilizados para evaluar
los rasgos relacionados con la fotosintesis,
la conductancia estomatica, el potencial
hidrico, la concentracion de N foliar, el
grosor de la hoja, la fenologia y la tasa de
crecimiento relativo debido a las respues-
tas integrales del 8"°C con las funciones
fisiologicas de las plantas (Farquhar y
Richards, 1984; Mooney et al, 1989;
Vitousek et al., 1990; Meinzer et al.,
1992; Poorter y Farquhar, 1994; Schulze
et al., 1998; Bonal et al., 2000). Sin em-
bargo, en bosques tropicales, la interpreta-
cién del 8"C se complica debido a que el
dBCO, es reciclado del CO, respirado
dentro del dosel del bosque (Sternberg et
al.,, 1989; Broadmeadow et al., 1992;
Yakir y Sternberg, 2000).

Las medidas y andlisis
de dBC del CO, atmosférico y del CO,
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Figura 1. Grifico de Keeling para un bosque tropical perennifolio cercano a Santarém,
Brasil (Ometto et al., 2002). La ordenada en el origen representa una sefial isotépica com-
puesta de todas las fuentes de respiracion del ecosistema, desde las hojas del dosel hasta
los microorganismos del suelo (modificado a partir de Tu y Dawson, 2005).

dentro del dosel de un
bosque pueden dar in-
formacion integral, tanto
espacial como temporal,
de las fuentes de C res-
pirado si se usan los lla-
mados “Keeling plots” o
graficos de  Keeling
(Keeling, 1958; Quay et
al., 1989; Flanagan y
Ehleringer, 1998). En la
Figura 1 se muestra
como la ordenada en el
origen del grifico de
Keeling da el promedio
del valor de &%“C del
CO, respirado por el
ecosistema (9,). Varios
ejemplos de las fuentes
que contribuyen al valor
total de &, demuestran
el potencial para separar
las contribuciones a la
respiraciéon del ecosiste-
ma (Tu y Dawson,
2005). Debido a la dife-
rencia en el rango de
8"C en plantas C; y C,
(ver arriba), es posible
discernir la contribucién
de dos fuentes distintas
a la respiracion del eco-
sistema. Por ejemplo, en
un bosque del cerrado
brasilefio, los analisis de
8, demuestran que el
40% del C respirado fue
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Figura 2. a: Promedio 8'80 de la savia del xilema colectada
al final de la estacién seca para 27 especies en un sitio cerra-
do sensu stricto del centro de Brasil; las barras representan
los promedios y las lineas representan los errores estindares
para 2-6 individuos por especie. b: 880 del agua del suelo en
relacién con la profundidad colectadas en el mismo sitio y al
mismo tiempo; n = 4, por profundidad (modificado a partir de
Oliveira, 2004).

producido por gramineas C,, mientras que
el 60% de la respiracién del ecosistema
fue producido por 4rboles y palmas C;
(Miranda et al., 1997). En un bosque ama-
z6nico de Manaus en Brasil, el fuego re-
movié la mayoria de la vegetacion C; y
favorecié un incremento en la dominancia
de gramineas C,, lo que resulté en un va-
lor J, mayor, correspondiente a una pro-
porcién mas alta del C derivado de la ma-
teria orgdnica C, (Ometto et al., 2002). En
un bosque de tierras bajas en Panamd, el
0, fue utilizado para monitorear la contri-
bucién de la regeneracién de la vegetacion
de un bosque C; en la respiracién total del
ecosistema luego del abandono de pastiza-
les que fueron previamente dominados por
gramineas C, (Pendall er al., 2003). En un
bosque viejo del Amazonas en Brasil, el §,
es similar a los valores 8"*C de hojas de
sol de especies dominantes de drboles, a
pesar de la gran estratificacion vertical del
8"C foliar (9%o). Esto indica que la mayo-
ria del C que ha sido recientemente respi-
rado en estos bosques fue fijado por las
hojas de sol en la parte superior del dosel
del bosque (Ometto et al., 2002). En algu-
nos bosques tropicales, el 9, varfa con los
cambios de precipitacion y temperatura
(Ometto et al., 2002), mientras que en
otros bosques, el 8, no parece ser diferente
entre la estacion lluviosa y la seca
(Buchmann et al., 1997). Es claro que se
necesita mas investigaciones que caracteri-
cen patrones tan complejos de respiracion
en ecosistemas tropicales. Sin embargo, es
evidente que el uso de los isétopos esta-
bles ha producido avances importantes y
descubrimientos en el drea de los ciclos de
C en ecosistemas, y es muy probable que
en el futuro aumente nuestra comprension
de la contribucion de la vegetacién en
bosques tropicales a los ciclos globales de
carbono.

Nitrogeno

El N ocurre en la natura-
leza en forma orgdnica e inorgdnica y cir-
cula en ecosistemas terrestres a través de
procesos complejos (ver la figura 2 en
Dawson et al. 2002). Las reacciones que
no son completadas generan una variacion
en los valores de abundancia natural de
O°N entre las diferentes partes dentro de
los ecosistemas. Debido a que muchos
procesos discriminan contra el “N y N,
la variacion natural de 8N resultante pue-
de ser utilizada para obtener informacion
sobre las fuentes de N utilizadas por los
organismos. Sin embargo, el ciclo de N es
complejo y las interpretaciones de &N
provenientes de diferentes fuentes pueden
resultar erréneas (Handley y Scrimgeour,
1997). A pesar de las limitaciones para
usar 0N en ecologia, cuando cada fuente
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dentro de un sistema tiene un 8N dis-
tintivo y detectable, es posible determi-
nar las fuentes de N de las plantas
(Shearer y Kohl, 1986; Evans, 2001; Ro-
binson, 2001) o de animales (DeNiro y
Epstein, 1981; Ehleringer et al., 1986;
Hobson, 1999; Herrera et al., 2002) o
bien cuantificar los cambios de nutri-
mentos en relaciones simbidticas o rela-
ciones mutualistas (Treseder et al., 1995;
Sagers et al., 2000). Los estudios con en-
riquecimiento de "N se han popularizado
debido a las limitaciones ya mencionadas
para investigar ciclos y fuentes de N con
técnicas que utilizan la abundancia natural.
Nuevas técnicas como el andlisis isotopico
dual que analizan el 8"N y el 8N en
NO; (Durka et al., 1994) podrian distinguir
entre fuentes de N de plantas y animales,
y determinar con mayor precision la entra-
da y salida de N de los ecosistemas. Tra-
bajos realizados recientemente sobre redes
alimenticias y dietas tienen mucho que
aportar en este sentido (Koch et al., 1995;
Schell et al., 1998; Hobson, 1999).

Estudios realizados en
plantas asumieron que el 8N del tejido
de la hoja reflejaba el 8N de la fuente de
N mayormente utilizada por la planta.
Ahora sabemos que esto es incorrecto, ya
que la abundancia natural del 8"°N de la
planta refleja el efecto neto de una varie-
dad de procesos que incluyen la presencia
de mudltiples fuentes de N con valores di-
ferentes de O“N, como las asociaciones
con micorrizas, la variacién temporal y es-
pacial de la disponibilidad de N, y los
cambios en la demanda de N por la planta
(Handley y Scrimgeour, 1997; Hogberg,
1997; Evans, 2001; Robinson, 2001;
Dawson et al., 2002). Ademas de la com-
pleja variacién en los valores de 8N de
las fuentes, los valores 8"°N de las plantas
usualmente difieren de los valores de las
fuentes debido a las interacciones entre las
fuentes y el fraccionamiento metabdlico
dentro de la planta (Robinson et al., 1998;
Kolb y Evans, 2002; Santiago et al.,
2004). Es claro que se requieren experi-
mentos de laboratorio para elucidar coémo
las rutas metabdlicas fraccionan los
isotopos de N.

Los estudios de is6topos
han generado nueva informacién sobre el
uso de N en epifitas y hemiepifitas debido
a que estas formas de crecimiento utilizan
fuentes de N que regularmente tienen va-
lores 8N distintivos (Hietz et al., 2002;
Wania et al., 2002; Reich et al., 2003). En
bosques de montaila de Costa Rica, las
epifitas que crecen en ramas pequefias y
que no tienen acceso al suelo del dosel
(materia en descomposicidon presente en
las ramas de los arboles) tienen valores de
8N mds bajos que epifitas enraizadas en
el suelo del dosel, lo que indica que las
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plantas que crecen en ramas pequefias re-
ciben una mayor proporciéon de N directa-
mente de la precipitacion (Hietz et al.,
2002). Reich et al. (2003) demostraron
que las fuentes de N cambian durante el
desarrollo ontogénico en bromelidceas epi-
fitas. Individuos pequefios utilizan 77-80%
del N atmosférico, mientras que individuos
mds grandes utilizan predominantemente
N que es derivado del suelo del dosel. La
aplicacion de N a tres especies hemiepi-
fitas del género Clusia en Costa Rica de-
mostré que las formas enraizadas, tanto
epifitas como terrestres, prefirieron amonio
en vez de nitrato o glicina, y que el cam-
bio entre el habitat enraizado del suelo del
dosel y el suelo terrestre no estuvo acom-
pafiado por un cambio en la tasa de toma
de N, a pesar de que la disponibilidad y la
composicién de N variaron grandemente
entre habitos enraizadores (Wanek et al.,
2002).

El N fijado bioldgica-
mente tiene un valor 8N similar al del
N, de la atmésfera (0%o). Por esto, plan-
tas como las leguminosas que fijan N, a
través de relaciones simbidticas con bac-
terias deben tener valores §"°N similares
a 0%o (Delwiche y Steyn, 1970; Shearer
y Kohl, 1986), mientras que las plantas
no fijadoras tienen un 8“N similar al de
su fuente de N, ademds de cualquiera de
los efectos metabdlicos discutidos anterior-
mente. Ya que el N del suelo estd usual-
mente enriquecido en “N (Shearer er al.,
1978), es posible medir los valores &'°N
de plantas fijadoras y no fijadoras de N, y
usar la diferencia entre 8"°N del suelo y el
aire para calcular el porcentaje de N que
es derivado a través de la fijacion
simbidtica de N, en plantas que fijan N,
(Shearer y Kohl, 1986; Shearer y Kohl,
1993; Boddey et al., 2000; Valles-Mora et
al., 2003). En algunas situaciones, los va-
lores 8N no pueden distinguir entre po-
tenciales plantas fijadoras de N, y plantas
no fijadoras de N, (Hogberg, 1986; Pate et
al., 1993; Handley et al., 1994; Guehl et
al., 1998). En otras situaciones, se han ob-
tenido estimaciones de fijacion de N en
ecosistemas tropicales en situaciones don-
de hay una diferencia significativa entre
los valores O"N del suelo y del aire
(Schulze et al., 1991; Roggy et al., 1999;
Koponen et al, 2003). En la Guyana
Francesa, por ejemplo, el porcentaje de N
foliar del dosel derivado de fijacion
simbidtica de N, basado en mediciones fo-
liares de 8"°N, excavacién de nddulos, y la
contribucién de especies al drea basal va-
ria en un rango de 5,5% en bosques llu-
viosos creciendo en oxisoles (Roggy et al.,
1999) y 27,6% en pantanos de agua dulce
(Koponen et al., 2003).

Curiosamente, algunas de
las técnicas utilizadas para diferenciar el

SN entre leguminosas y no leguminosas
fueron utilizadas para analizar huesos fosi-
les y determinar cudndo el frijol se convir-
tié en un alimento importante para los an-
tepasados que vivieron en el Valle de
Tehuacdn, Meéxico (DeNiro y Epstein,
1981). Es posible estimar la contribucion
de diferentes fuentes de alimento a la die-
ta de los animales siempre y cuando estas
fuentes tengan un valor isotdpico distinti-
vo. Por ejemplo, en un bosque lluvioso
mexicano, se mostré que algunas especies
de murciélagos frugivoros derivaron su N
de frutas durante la mayoria del afo, y
otras especies de murciélagos cambiaron
su dieta a insectos cuando la abundancia
de frutos disminuyé (Herrera et al., 2002).
Los andlisis con 8"N también han sido
utilizados para separar aves de bosques
lluviosos, en diferentes niveles tréficos, in-
cluyendo a las especies que obtienen su
proteina dietética principalmente de plan-
tas, insectos o ambos, ya que el N de los
insectos estd mds enriquecido en “N que
el N de las plantas (Herrera et al., 2003).
Cabe destacar que es posible rastrear el
origen nutricional y estudiar la migracion
en animales ya que los organismos que se
mueven a lo largo de redes alimenticias
tienen valores isotdpicos distintivos y aca-
rrean con ellos informacién sobre la loca-
lizacién de su previa alimentaciéon (Hob-
son, 1999). Dada la diversidad de aplica-
ciones sobre el uso de isétopos estables en
estudios dietéticos, es aparente que los es-
tudios con isétopos llevardn a mayores
avances sobre flujos de recursos a través
de comunidades de animales y niveles tro-
ficos, a través de productores primarios, y
de consumidores primarios y secundarios
que se alimentan de ellos.

Hidrégeno y oxigeno

La forma mds abundante
de intercambio entre Hy O entre el am-
biente y los organismos es el H,O. En el
ciclo hidrolégico, el flujo que ocurre por
evaporacion de agua de los océanos y su
retorno por precipitacién ocupa el 90% del
ciclo (Gat, 1996). Debido a los procesos
de evaporacién y precipitacion, las compo-
siciones isotdpicas de los diferentes com-
ponentes del ciclo del agua muestran fir-
mas isotdpicas distintivas y detectables. En
las fuentes de agua dulce del planeta se ha
encontrado una correlacién entre &H (co-
munmente llamado deuterio o dD) y 8'°0
que se conoce como la linea de agua
metedrica global (Gat, 1996). Esta muestra
una correlacién lineal entre ambos is6-
topos y permite utilizarlos de manera in-
tercambiable en estudios de dindmica de
absorcion del agua, de transferencia entre
diferentes componentes del ecosistema, y
para combinar estudios de abundancia na-
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tural con enriquecimiento de alguno de los
dos isotopos (Dawson et al., 2002).

Las mediciones del con-
tenido isotdpico del agua del xilema ayu-
dan a determinar cudl es la fuente de agua
mads utilizada por las plantas precisamente
porque el contenido isotépico del agua de
la planta es similar al de la fuente. Esto
ocurre ya que no existe un fraccionamien-
to isotdpico realizado por las raices duran-
te la absorcidon de agua, con la excepcion
de manglares (Sternberg y Swart, 1987), y
porque no ocurre fraccionamiento durante
el transporte de agua a través de los teji-
dos de la planta, excepto aquellos que
transpiran, permitiendo que el contenido
isotépico del agua del xilema de la planta
sea similar al de la fuente (Ehleringer y
Dawson, 1992). Por ejemplo, se encontrd
que en bosques de montaila en Costa
Rica, las formas epifitas de Didymopanax
pitteri utilizan predominantemente agua
de nubes y agua del suelo del dosel,
mientras que las formas hemiepifitas y
formas ancladas en el suelo usaron pre-
dominantemente agua del suelo del bos-
que (Feild y Dawson, 1998).

En ecosistemas tropica-
les, el enriquecimiento evaporador ocurre
debido a que la evaporacién de agua del
suelo durante la estacién seca causa que el
agua de las capas mds superficiales del
suelo se enriquezca en D y 'O, con res-
pecto a las capas mas profundas del suelo
(Goldstein et al., 1996, 2002). De esta for-
ma se puede obtener un perfil, por ejem-
plo, de 8"0 con relacién a la profundidad
de suelo, que permite comparar los valores
de 8'%0 del xilema de varias especies le-
nosas (Oliveira, 2004). La Figura 2 mues-
tra que cuando el 8O del xilema de 27
especies de plantas de la Sabana Brasilefia
es comparado con el perfil vertical del
suelo de 80, se puede estimar la profun-
didad de las raices de varias especies. En
este ejemplo, es aparente que especies
brevideciduas toman el agua de las capas
mads profundas, mientras que las gramineas
y herbdceas toman el agua de las capas
superficiales. Sin embargo, existe una con-
siderable variacién entre diferentes formas
de vida, demostrado cuando se excavan
los diferentes sistemas de raices para veri-
ficar los patrones observados con isétopos
(Oliveira, 2004). En Panama el enriqueci-
miento evaporador fue utilizado para mos-
trar que los drboles deciduos utilizan el
agua de sitios superficiales del suelo mien-
tras que los drboles perennifolios aparente-
mente toman el agua de profundidades
mayores (Jackson et al., 1995). Entre las
especies perennifolias, los drboles con dia-
metros menores absorben el agua preferen-
temente de capas mds profundas que los
arboles con didmetros mayores (Meinzer
et al., 1999), y las lianas acceden al agua
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de capas mds profundas que los drboles,
pero también son capaces de utilizar el
agua de capas atn mds profundas confor-
me la estacion seca avanza (Andrade et
al., 2005). Sin embargo, el enriquecimien-
to evaporador en bosques himedos de
poca estacionalidad y en bosques con esta-
ciones secas pronunciadas puede ser dificil
de interpretar, en gran parte debido a la
gran variabilidad isotdpica existente en el
perfil del suelo (Moreira et al., 2000).

En casos donde es dificil
interpretar los resultados utilizando abun-
dancia natural de isétopos, se ha utilizado
fuentes de agua isotépicamente enriqueci-
da (usualmente en D) para rastrear el mo-
vimiento de agua. Por ejemplo, la redistri-
bucién hidrdulica se demostré mediante el
suministro de agua marcada con D en rai-
ces de dos especies de drboles comunes y
rastreando la marca isotdpica en varias es-
pecies de drboles y arbustos vecinos (Mo-
reira et al., 2003). También, utilizando
agua marcada con D en varios arboles pe-
quefios en un bosque amazoénico se pudie-
ron encontrar raices laterales de hasta 10m
de extension (Sternberg et al., 2002). En
dos ecosistemas del Amazonas oriental,
los arboles absorbian el agua a profundi-
dades mayores que las lianas, las cuales
mostraban una mayor variacion estacional
en profundidad de absorcién de agua, en
contraste con pastizales en donde las plan-
tas tomaban el agua solo de las capas su-
perficiales (Moreira et al., 2000).

Los estudios que utilizan
isotopos de agua a nivel de ecosistemas
han sido utilizados para entender el efecto
de cambios ambientales regionales en el
ciclo hidrolégico. Por ejemplo, al usar los
gréificos de Keeling para el 8O del vapor
de agua se mostré que, en la regiéon ama-
z6nica, el vapor de agua que viene de la
transpiraciéon es mucho mayor en una cu-
bierta forestal que en un pastizal (Moreira
et al., 1997). También, se encontré que la
precipitacion muestra cambios en las
abundancias de '®O y D debido a la defo-
restacion (Henderson-Sellers et al., 2002)
y que la composicién isotdpica de los rios
estd afectada por las actividades humanas
de la region (Martinelli et al., 2004). Esta
drea de investigacion tiene un alto poten-
cial como puente para estudios entre el
uso de agua por las plantas y los ciclos
hidrolégicos regionales y globales.

Las investigaciones con
D y O tienen un gran potencial para en-
tender procesos bioquimicos y fisicoquimi-
cos que ocurren durante la transpiracion,
la fijacién de CO, y las reacciones bioqui-
micas durante la sintesis de celulosa en te-
jidos no fotosintéticos (DeNiro y Epstein,
1979; Cernusak et al., 2003; Sternberg et
al., 2003). En particular, el 8'*0 de la pre-
cipitacion tiene una alta correlacién con la

temperatura media anual y es claro que
también debe haber una correlacién entre
los valores de 6'%0 en la celulosa de los
anillos de crecimiento de los drboles y la
temperatura media anual de ciertas regio-
nes (Burk y Stuiver, 1981). Estudios mads
finos han incorporado las diferentes sefia-
les isotGpicas de O del agua foliar y del
agua del suelo en la celulosa del tallo de
las plantas (Roden et al., 2000; Sternberg
et al., 2003), lo que incrementa la preci-
sion en las predicciones de climas pasa-
dos. Esta metodologia incorporada en estu-
dios de ecosistemas tropicales ayudaria a
conocer la periodicidad de eventos climati-
cos, tales como las sequias o los huraca-
nes, sobre todo en bosques estacionales.

En relaciéon a los estu-
dios de D y 'O con animales en el tré-
pico, es evidente el uso de isétopos de
agua para rastrear el origen de animales
en migracién, por ejemplo en aves,
usando la variacién geogréfica y de alti-
tud en la composicién isotépica de la
Iluvia (Chamberlain et al., 1997; Hobson
y Wassenaar, 1997; Hobson, 1999). Re-
cientemente, un estudio en Ecuador con
colibries (Hobson et al., 2003) indica
que los valores 8D de las plumas de es-
tas aves estdn correlacionadas con la
fuente de agua a diferentes altitudes, o
los valores isotépicos proveniente de la
lluvia a diferentes elevaciones en los
Andes. Es evidente que los estudios con
isétopos llevardn a mayores avances so-
bre el entendimiento de movimientos de
animales migratorios.

Retos del Futuro

En esta revision se discu-
ten hallazgos recientes en la biologia tro-
pical obtenidos con el uso de isétopos es-
tables. Los isdtopos estables permiten res-
ponder preguntas en biologia tropical que
antes no era posible hacer debido a la ca-
rencia de métodos apropiados. Estudios in-
terdisciplinarios, con colaboracion entre
ecofisiélogos y taxénomos, o entre ecélo-
gos de comunidades y especialistas en
ecosistemas, ampliardn el alcance a nuevas
dreas de investigacion mediante el uso de
isétopos. Igualmente, las técnicas innova-
doras de isdtopos, como el andlisis dual de
is6topos que analizan 8"°C y 8'°0 en ma-
terial vegetal, o 8"”C y 8N en material
animal, aumentardn el poder para rastrear
recursos e integrar procesos a lo largo de
escalas multiples. Adicionalmente, el ana-
lisis y cuantificacion de la variacién iso-
topica en compuestos especificos (de plan-
tas y animales) podria ayudar a unir el
rumbo de moléculas especificas con su
destino dentro de ciclos en ecosistemas
tropicales. Finalmente, la aplicaciéon de
modelos basados en fraccionamientos iso-
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topicos ayudara a reducir la cantidad de
posibles interpretaciones erroneas y revelar
mecanismos bdsicos que aun estén sin co-
nocer en muchos procesos ecoldgicos.
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