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ISOTOPOS ESTABLES: UNA HERRAMIENTA COMUN
PARA LA ECOFISIOLOGIA VEGETAL Y ANIMAL

Francisco A. Squeo! & James R. Ehleringer?

El estudio de las variaciones naturales en los isétopos estables de hidrégeno (32H),
carbono (6**C), nitrégeno (5'°N) y oxigeno (8**0) provee una util herramienta para
estudios ecologicos y fisiolégicos. El fraccionamiento isotopico puede ocurrir por
causas cinéticas (i.e. reacciones quimicas), durante el proceso de difusion y en
situaciones de equilibrio dindmico. Los is6topos estables han sido utilizados para
describir procesos de corto plazo hasta en reconstrucciones de clima y vegetacion
pasada. La reconstruccion de las condiciones ambientales pasadas es posible de-
bido a que, una vez que los compuestos son producidos, preservan sus sefiales
isotopicas en el tiempo. En la reconstruccion de dietas, la composicion isotopica
de un animal refleja su fuente alimentaria. Al nivel de ecosistema, la composicion
isot6pica de la materia organica del suelo refleja el material vegetal que ocupd la
superficie en el pasado. La composicién isotépica de una planta, que depende de
los sustratos que utilizé durante su crecimiento y de los procesos de fracciona-
miento, entrega informacion sobre su funcionamiento en el ambiente que habi-
ta. Las 3°H y 6'®0 del agua en la savia del xilema entregan una medida directa de
las fuentes de agua utilizadas en el momento por la planta, sefiales que quedan
ademaés registradas cronolégicamente en la celulosa de los anillos de crecimien-
to. En animales migratorios, la composicion isotépica de los tejidos refleja la com-
posicion isotépica del agua de las localidades en que el tejido inicialmente se
formo, por lo tanto permite identificar donde se ha originado un individuo. La
8'°C ha sido empleada para estimar la eficiencia en el uso del agua (i.e., fotosinte-
sis / transpiracion), para diferenciar entre los metabolismos Cs, C, (y CAM) en flo-
ras actuales o en reconstrucciones de paleo-floras, asi como para seguir el flujo
de energia en cadenas troficas. La 6*°N provee informacién respecto a las entra-
das y posteriores transformaciones del nitrégeno dentro de un ecosistema, asi
como permite cuantificar la fijacion bioldgica de nitrogeno atmosférico. Se espe-
ra una expansion en el uso de estas técnicas hacia los ambitos productivos y de
monitoreos ambientales.

Palabras clave: is6topos estables de hidrégeno, carbono, nitrégeno y oxigeno,
&%H, 813C, 6N, 880, fuentes de agua, metabolismo C; y C,, eficiencia en el uso del
agua.
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Introduccion

Los is6topos estables corresponden a esos
isdtopos de un elemento que son estables y que
no decaen en el tiempo a través de procesos de
emision de radioactividad. Muchos elementos
quimicos poseen mas de un isdtopo estable. Por
ejemplo, el elemento quimico carbono (C) existe
como dos isétopos estables, ?C y *C, mientras
que elementos como oxigeno (O) existen como
tres isétopos estables, *0, 'O y *0. Tal como
ocurre en los casos del carbono y oxigeno, la es-
pecie de isétopo estable mas abundante tipica-
mente contiene el namero mas bajo de
neutrones para ese elemento quimico. Los
isdtopos estables no deben ser confundidos con
los is6topos radioactivos de un elemento. Los
isdtopos radioactivos tienen un tiempo de vida
limitado y finalmente decaen a una forma dife-
rente del elemento. El tiempo requerido para
que un isotopo radiactivo decaiga puede variar
entre nano-segundos a miles de afios. Por ejem-
plo, el carbono tiene seis is6topos radioactivos
(°C, C, 11C, 1C, *°C y 5C) de los cuales el *C es
quizas el mejor conocido por su utilidad para
datar material biolégico y como trazador de es-
tudios metabdlicos.

1. Abundancia de Isétopos Estables y su
Medicién

Son de especial interés para las investigaciones
ecofisioldgicas las variaciones en los is6topos es-
tables de los elementos quimicos: hidrégeno (*Hy
2H), carbono (*%C, 3C), nitrégeno (N, *N) y oxige-
no (*0, 80). La abundancia natural de estos
isotopos se muestra en la Tabla 1. Estos elementos
relativamente livianos son medidos tipicamente
usando un espectrémetro de masa de proporcion
de is6topos gaseosos. El espectrdmetro de masa
consiste en una fuente que ioniza el gas, un tubo
acelerador con un campo magnético que desvia el
camino del gas ionizado, y un sistema detector al
final del tubo acelerador que permite medir las
diferentes especies isotopicas. Para introducir el
elemento de interés en el espectrometro de masa,
primero éste debe ser convertido a una forma ga-
seosa. Usualmente se introduce hidrégeno como
H,, carbono y oxigeno como CO,, y nitrégeno como
N,. En la medida que el gas es introducido en el
espectrometro de masa, éste es bombardeado por
una fuente que lo ioniza por la remocién de un
electron. Luego, el gas ionizado viaja por el tubo
acelerador que esta en vacio. Al llegar al campo
magnético, las especies isotdpicas livianas y pesa-
das son desviadas en forma diferente. Los detec-
tores que estan ubicados al final del tubo acelera-
dor registran la abundancia de is6topos pesados y
livianos de la muestra.
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1.1 La Proporcidn de los Isétopos Estables

La proporcion de isétopos estables de un elemen-
to se representa a través de la notacion delta (9),
en relaciéon a un estandar, segun la siguiente
ecuacion:

d= ((Rmuestra/Resténdar) '1) * 1000%o

donde Ryuestra Y €l Regiangar SON 10S cuocientes
molares de los isétopos pesados sobre los livia-
nos presentes en la muestra y el estandar, res-
pectivamente. Los estandares internacionalmen-
te reconocidos para estos elementos son SMOW
para hidrégeno y oxigeno, PDB para carbono y
AIR para nitrégeno (ver Tabla 2).

Tabla 1. Listado de los is6topos estables y sus abundan-
cias para los elementos quimicos mas cominmente
utilizados en investigaciones ecofisioldgicas.

Elemento Is6topo Abundancia (%)
Hidrégeno H 99,985

’H 0,015
Carbono 2Cc 98,89

18C 1,11
Nitrégeno “N 99,63

SN 0,37
Oxigeno %0 99,759

0 0,037

%0 0,204

Tabla 2. Estandares internacionalmente reconocidos
para los elementos mas cominmente utilizados en
ecofisiologia. SMOW= Standard Mean Ocean Water
(estdndar agua oceanica media), PDB= Pee Dee
Belemnite, AIR= Atmospheric air (aire atmosférico).

Elemento Estandar R valor

Hidrégeno SMOw 2H/*H (o D/H)  0,0001558
Carbono PDB BC/2C 0,0112372
Nitrégeno AIR BN/N 0,0036765
Oxigeno SMOW 80/1%0 0,0020052

1.2 Variacion Natural en los IsGtopos Estables

La variacién en la proporcién de is6topos esta-
bles entre diferentes compuestos o entre dos si-
tuaciones, también llamada fraccionamiento
isotopico, ocurre debido al comportamiento di-
ferencial que tienen las moléculas que contie-
nen las formas isotépicas pesadas respecto a las
livianas. Este comportamiento diferencial pue-
de ocurrir por causas cinéticas (i.e., durante una
reaccion quimica), durante el proceso de difu-
sion y en situaciones de equilibrio dinamico (i.e.,
debido a las propiedades fisicas de las molécu-
las).

El fraccionamiento cinético se genera debido a
que en cualquier reaccion bioquimica, la ruptu-
ra de una molécula que contiene el is6topo pe-
sado del elemento es mas dificil en comparacién
a una molécula con el is6topo liviano, debido a
que los enlaces quimicos son mas fuertes en el
primero. Una reaccion enzimatica que utiliza
substratos con formas isotépicas livianas ocurri-
ra a mayor rapidez en comparacién con reaccio-
nes que involucran a formas isotdpicas pesadas;
en consecuencia, la proporcion de is6topos esta-
bles de los productos va a ser distinta a la de los
substratos. Estas diferencias van a ocurrir a me-
nos que, por supuesto, todo el substrato sea con-
sumido, en cuyo caso no se deberia encontrar
diferencias en la composicién isotopica entre los
substratos y los productos. En muchas reaccio-
nes bioquimicas, la ocurrencia de fraccionamien-
to cinético involucra a substratos al inicio de vias
metabdlicas, como por ejemplo, la fijacion ini-
cial de di6xido de carbono en la fotosintesis.

Un segundo tipo de fraccionamiento es de equi-
librio. Estos eventos de fraccionamiento consi-
deran la observacién que durante las reacciones
de equilibrio, tal como el equilibrio entre la fase
liquida y acuosa del agua, las moléculas con la
forma isotdpica mas pesada son tipicamente mas
abundantes en el estado de fase de menor ener-
gia. Por ultimo, los eventos de fraccionamiento
difusivos se basan en la observacion que las for-
mas isotOpicas pesadas difunden mas lentamen-
te que las livianas.



2. Rango Natural de la Variacion Isotépica en
la Naturaleza

La variacion natural en la proporcion de is6topos
estables puede ser grande, y diferir entre los ma-
teriales de interés en estudios ecofisiol6gicos. Por
ejemplo, entre distintos tejidos de origen vege-
tal o animal, gases atmosféricos y agua (ver Fig.
1). Como un punto de partida, obsérvese que
algunos gases atmosféricos, tales como el CO,,
N, y O, presentan una variacion limitada, mien-
tras que otros gases como N,O y CH, presentan
una gran variacion isotopica. La gran variacion
de los dltimos dos gases reflejan, por un lado,
un fraccionamiento isotopico causado por micro-
organismos, como por otro lado, diferencias en
los substratos bioldgicos que fueron utilizados
para producir esos gases.

Los océanos, el mayor volumen de agua del pla-
neta, presenta sélo pequefia variacién en la pro-
porcion de isétopos y mucha de ella se debe a
cambios de salinidad. Ahora, una vez que el agua
se evapora de los océanos y mas tarde se con-
densa como precipitacion, existe una gran varia-
cidn isotdpica que depende tanto de la tempe-
ratura de la nube como de la cantidad de hume-
dad residual remanente en la masa nubosa (Fig.
2). El agua del suelo, los rios y lagos reflejan ini-
cialmente los valores isotépicos de la precipita-
cion, sin embargo ellos paulatinamente se van
enriqueciendo por el proceso evaporativo, que
favorece el movimiento del agua constituida con
los isGtopos més livianos hacia la fase vapor.

Durante la fotosintesis se produce un fracciona-
miento bioldgico del diéxido de carbono, lo que
resulta en un empobrecimiento isotépico (se re-
duce la cantidad de isétopos pesados) de las plan-
tas respecto al diéxido de carbono atmosférico
que utilizan como substrato. Los animales refle-
jan en la composicién isotépica de sus fuentes
alimenticias, y es una herramienta util para el
estudio de las cadenas tréficas. Ahora, el carbo-
no en los huesos y dientes de los animales con-
siste de carbonatos, los que estan isotopicamente
enriquecidos respecto al substrato original (en
este caso, la fuente de comida respirada o el te-
jido del animal). En general, los carbonatos son
enriquecidos en 3C y 80, respecto a sus
substratos, diéxido de carbono y agua. En el caso
del nitrégeno molecular existe una variacion

isotépica limitada. Los procesos microbianos de
fijacion de nitrogeno (N, — NH,") presentan un
fraccionamiento isotopico menor, por lo que sus
productos tienen una proporcion de is6topos de
nitrégeno similar a su fuente atmosférica. Sin
embargo, las subsecuentes reacciones de trans-
formacién del nitrégeno presentan un fuerte
fraccionamiento. En general, la composicion
isotépica de animales de un nivel tréfico dado
estan enriquecidas en ~3% respecto a su
substrato alimenticio. La gran variacion el dioxido
de nitrégeno es el resultado de las grandes dife-
rencias asociadas a los procesos aerdbicos versus
anaerobicos, y procesos industriales versus los
gue ocurren en la estratosfera.

2.1 Relacién entre Isétopos de Hidrégeno y
Oxigeno en Aguas Naturales

La relacion entre §2H y 880 de las aguas natura-
les fue cuantificada a nivel global por Craig
(1961), quien encontré que 6°H = 8 §**0 + 10%o.
Esta relacion es llamada linea de agua metedrica
(Meteoric Water Line, MWL), y se cumple para la
mayoria de las aguas naturales actuales. Por
ejemplo, para La Serena, una localidad costera
al extremo sur del Desierto de Atacama y con
régimen de lluvia invernal, la MWL es §H = 8,2
80 + 8,4%0 (Squeo, datos no publ.). Para regio-
nes aridas con lluvias de verano, el fraccionamien-
to isotdpico que ocurre durante la evaporacion
de las gotas de lluvia da como resultado una
pendiente menor. Por ejemplo, Friedman et al.
(1992) encontraron una pendiente de 6,5 para
la lluvia en el sureste de California. Una situa-
cion semejante se ha mostrado para Colorado
con una pendiente de 7,1 (Lin et al. 1996).

2.2 Variacion Isotopica Estacional del CO,
Atmosférico

La biosfera terrestre ejerce una fuerte influen-
cia en la atmosfera. La absorcion de CO, (foto-
sintesis) y su liberacién (respiracion) no tienen
una distribucién uniforme en el espacio y el tiem-
po, lo que se refleja su concentracion atmosféri-
ca (Fig. 3) (Conway et al. 1994, Flanagan &
Ehleringer 1998). Las variaciones estacionales en
la concentracién de CO, se hacen mas evidentes
a mayores latitudes en el hemisferio Norte. En

[}
w

FRANCISCO A. SQUEO & JAMES R. EHLERINGER



o
A~

ISOTOPOS ESTABLES: UNA HERRAMIENTA COMUN PARA LA ECOFISIOLOGIA VEGETAL Y ANIMAL

Carbom (inigrne
Flasias
Plancas W= y Dienies
Tjidizs Ardmuales Carbonaios
Huesos ¥ Lseaies Lok Witroo
i bonakes Chnipane Almosiirion
Caebdn 002 sl
Primilen Lapos v Miga
Pt Dcéans
002 stmeslivico Prouaprtasion
L L i L L i Il i iL i L L i L L i i L i
o 50 o i iF I m i} -3 1] 20 Ll il
Proponcin ke |ebiopes de Carbons (PO Propercian de heblopm & Daigens {SM0W 14
Hidr frgenin _— Mirrdgene .
Memno Tigjidim Arimmales
Lagee: y Bics Gl
Chedains Chads Mimress
o ciprricién Migrigen: Ao
L i i i i i i i i I L i i L i i i i
<0 -E -0 10D L] LH =& -} =Ml [+ 0 -0
Proporcitn div Isftopos de Hidnigesn (SAKIW )| % Peopereibi de |sitigon e Mimbgsio | ATRL %

Figura 1. Variacion en la proporcion de isétopos de carbono, oxigeno, hidrégeno y nitrégeno en materiales de interés
para estudios ecolégicos y fisioldgicos (modificado de Ehleringer & Cerling 2002).

Figura 2. Variacion de la proporcion de is6topos estables en el ciclo del agua, en un transepto desde el Océano
Pacifico a la Cordillera de los Andes, a los 30°S. N6tese que las lluvias suaves asociadas a los afios La Nifia difieren
isotépicamente de las lluvias intensas de los afios El Nifio. El agua subterranea de las cuencas costeras
con recarga pluvial poseen la marca isotépica de los afios El Nifio.
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Figura 3. Representacion tridimensional de la distribucién latitudinal del diéxido de carbono atmosférico en el borde
marino. Datos tomados de la red cooperativa de muestreo del aire NOAA CMDL (Tans & Conway 2002).

contraste, a latitudes tropicales hay menos cam-
bios estacionales en el CO, atmosférico debido a
las minimas diferencias temporales entre foto-
sintesis y respiracion. En el hemisferio sur, las
oscilaciones estacionales del CO, son de signo
opuesto y de menor magnitud comparada con
el hemisferio norte. La menor estacionalidad en
la variacion del CO, observada en el hemisferio
sur se relaciona con la menor superficie terres-
tre y porque la vegetacién terrestre se concen-
tra en latitudes tropicales y subtropicales. La
magnitud de esta oscilacién temporal del CO,
atmosférico ha aumentado en un 20% en los Ul-
timos 20 afios (Keeling et al. 1996, Myneni et al.
1997). Estos cambios en magnitud y duracion de
las fluctuaciones estacionales en la concentracion
de CO, detectados en el hemisferio norte impli-
can un desbalance entre la fotosintesis y respira-
cion ecosistémica que se asocia con aumentos de
las temperaturas y un leve incremento en la du-
racion en la estacion de crecimiento (Myneni et
al. 1997). Junto con la variacién estacional de la
concentracion de CO, en la atmosfera, existe una
variacion en la proporcion isotopica del oxigeno

y carbono que componen esta molécula (Fig. 4).
La variacion estacional y el comportamiento di-
ferencial de d°C y 60 permitirian realizar una
separacion mas fina entre los procesos de foto-
sintesis y de respiracion de los ecosistemas
(Flanagan & Ehleringer 1998).

3. Uso de los Is6topos Ambientales en
Investigaciones Ecofisiologicas

Los is6topos ambientales son Utiles herramientas
de analisis de varios importantes procesos fisiolo-
gicos y ecolégicos, tanto en plantas como en ani-
males. Un area importante es el uso de la propor-
cién de is6topos ambientales para la reconstruc-
cion de las condiciones ambientales pasadas, lo que
es posible debido a que una vez que los compues-
tos son producidos, preservan sus sefiales isotdpicas
en el tiempo. Entre los ejemplos més comunes se
pueden incluir perfiles de hielo, la concha de los
moluscos y los anillos de crecimiento de los arbo-
les. Otra aplicacién importante de los is6topos es-
tables es la reconstruccion de dietas de los anima-
les y la estructura del ecosistema. La composicion
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Figura 4. Cambios estacionales en la concentracion, §**C y $*%0
del CO, atmosférico entre los afios 1994 y 1997 en Point Barrow,
Alaska. Datos tomados de la red cooperativa de muestreo del aire
NOAA CMDL (Tans & Conway 2002).

isotopica de un animal refleja su fuente alimentaria; mien-
tras los tejidos blandos se pierden después de la muerte del
animal, los huesos y los dientes pueden ser usados para re-
construir sus dietas pasadas. Del mismo modo al nivel de
ecosistema, la composicion isotdpica de la materia organica
del suelo refleja el material vegetal que ocupd la superficie
en el pasado. Finalmente, la composicion isotopica de una
planta, que depende de los sustratos que utiliz6 durante su
crecimiento y de los procesos de fraccionamientos, entrega
informacién sobre su funcionamiento en el ambiente que
habita. A continuacion se entregan varios ejemplos que ilus-
tran como los isétopos estables han sido utilizados en in-
vestigaciones de interés ecofisioldgico, los que van desde
procesos de corto plazo hasta las clasicas reconstrucciones
de clima y vegetacion pasada.

3.1 Aplicacion de Isétopos Estables de
Hidrogeno y Oxigeno

Fuente de Agua Utilizada por las
Plantas

Los is6topos estables de oxigeno e hi-
drégeno no son fraccionados durante la
absorcion de agua en las raices (White
et al. 1985, Ehleringer & Dawson 1992),
excepto para hidrégeno en las plantas
de pantanos costeros que presentan una
estrategia de ultrafiltracion de sales (Lin
& Sternberg 1993). Por lo tanto, la pro-
porcion de is6topos de hidrégeno y oxi-
geno en la savia del xilema entregan una
medida directa de la o las fuentes de
agua utilizadas en el momento por la
planta (Ehleringer et al. 1991, Ehleringer
& Dawson 1992, Flanagan et al. 1992,
Phillips & Ehleringer 1995, Thorburn &
Ehleringer 1995, Lin et al. 1996,
Farrington et al. 1996). Ahora, la trans-
piracion desde las hojas y tallos verdes,
o la evaporacion cuticular desde ramas
no suberizadas puede incrementar los
valores de 6°H y 80 (Dawson &
Ehleringer 1991, Thorburn et al. 1993).
En un trabajo pionero en Chile, Aravena
y Acevedo (1985) mostraron que Prosopis
tamarugo de la Pampa del Tamarugal
(Desierto de Atacama) estaba utilizan-
do sélo agua subterranea, desechando
la neblina como potencial fuente de
agua. Las ramas de P. tamarugo tenian
un valor de 6*H = -60%o, muy cercano al
del agua subterranea (-62%o), y lejos del
agua atmosférica (-106%o) y suelo (-52%o).

Los is6topos del agua han sido utiliza-
dos también para entender la dindmica
de como el agua es utilizada por dife-
rentes especies dentro de una comuni-
dad, particularmente para evaluar qué
especie puede y cual no puede estar
compitiendo por el agua. En un trabajo
clasico, Ehleringer et al. (1991) mostra-
ron para una comunidad desértica en el
oeste de Norte América, que todas las
especies perennes (herbaceas, lefiosas y
suculentas) utilizaban el agua caida du-



rante el invierno. Sin embargo, al caer las intensas llu-
vias de verano, solamente las especies anuales y sucu-
lentas de la comunidad respondieron y utilizaron exclu-
sivamente éstas precipitaciones (Fig. 5). Las especies pe-
rennes herbéaceas y lefiosas usaron diferentes mezclas de
aguas caidas en verano e invierno (las perennes herba-
ceas usaron un 91% de las lluvias de verano y las lefiosas
un 57%). Estos autores postularon que el aumento en la
precipitacion de verano, predicho por los modelos de
cambio climatico global para ésta area, resultarian en
un incremento paulatino en la frecuencia de las espe-
cies perennes herbaceas y suculentas, mientras que la
frecuencia de las especies lefiosas podria disminuir. Fuer-
tes variaciones interanuales en las precipitaciones estan
asociadas con los eventos El Nifio y estos pueden influen-
ciar el crecimiento y la dindmica competitiva de las plan-
tas en las regiones del globo impactadas por El Nifio -
Oscilacion del Sur (ENOS).

Basado en la composicién isotépica del agua extraida
de los tallos de 14 especies arbustivas del extremo sur
del Desierto de Atacama, Squeo et al. (1999) diferencia-
ron el uso de dos fuentes de agua: una superficial y otra
mas profunda. La mayoria de las especies con sistema

{| -
# ar 3 Uwiade
E L Vsino
=
- i
-]
=
E- w
T
B v die
= ® "‘::I lrwy kT
- o P! .-'l.Bl.l
ELRIErTMac
Im i i i i i

Hirrhs
Ariial

Lefimi
Pe et
Pe= el

Hichi
Farenne
Sk nia

f‘_i

Figura 5. Proporcion de is6topos de hidrégeno (6°H) del agua
del xilema de plantas que crecen en la misma localidad &rida al
sur de Utah después de un intenso evento de lluvia de verano.
También se muestran las variaciones observadas de la composi-
cion isotodpica de las lluvias de verano (fuente de humedad en la
parte superior del perfil de suelo), las lluvias de invierno
(humedad en la parte profunda del perfil), y agua subterranea
(adaptado de Ehleringer et al. 1991).
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radicular dimérfico o profundo utiliza-
ban primariamente aguas localizadas de
un estrato mas profundo, en compara-
cion con las especies con sistema radicular
superficial. Comparando entre un afio
seco y otro lluvioso, sélo 4 especies de
las 14 estudiadas cambiaron su fuente
principal de agua. Debido a la asociacion
entre las especies palatables por los
caprinos, su uso de aguas superficiales y
la disminucién paulatina de las precipi-
taciones en los pasados 100 afios en la
costa occidental de América del Sur,
Squeo et al. (2000) postularon una pre-
sion selectiva diferencial para este gru-
po de plantas que llevaria a la disminu-
cion de su frecuencia, aspectos que de-
berian ser considerados en los programas
de restauracion ecolégica. Tanto el sobre-
pastoreo como la disminucion de las pre-
cipitaciones son las principales causas que
explican que el 14% de la flora nativa de
Coquimbo se encuentra en las categorias
de conservacién en Peligro o Vulnerable
(Squeo et al. 2001).

En Paposo, una localidad ubicada en la
cordillera de la costa en el centro del
Desierto de Atacama, donde la neblina
es la Unica fuente de agua atmosférica
disponible durante los numerosos afios
con ausencia absoluta de lluvias, Olivares
(2003) mostré que la composicién
isotopica del agua del xilema de todas
las especies de arbustos y cactaceas que
habitan a los 700 msnm era absolutamen-
te comparable a la del agua proveniente
de neblina, y diferia completamente de
una potencial fuente de agua subterra-
nea. Otro ejemplo del uso de los isétopos
de agua es a través de la aplicacion de
precipitacion artificial, con una sefial
isotépica distinta a la del agua subterréa-
nea. Con esta técnica, Torres et al. (2002)
mostraron que tres especies de arbustos
con sistemas radiculares profundos del
extremo sur de Desierto de Atacama, di-
fieren en su capacidad estacional de uti-
lizar un evento de precipitaciéon de 25
mm en un afo La Nifia (afio seco, pp
anual = 22,7 mm). Las tres especies utili-
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zan una mezcla de dos fuentes de agua (agua
superficial proveniente de las precipitaciones, y
en mayor proporcién, agua subterranea).

Registro Isotopicos en los Anillos de
Crecimiento

En las plantas, la composicién isotépica de los
anillos de crecimiento refleja en parte la compo-
sicion isotdpica de las fuentes de agua utilizada
por la planta, esto provee de una herramienta
para evaluar cdmo han cambiado los patrones
de precipitacion que quedan registrados en los
anillos de crecimiento durante la vida de la planta
(Roden & Ehleringer. 1999). Roden et al. (2000)
presentaron un modelo mecanistico que cuanti-
fica el fraccionamiento fisico y bioguimico del
&2H y 880 en la celulosa de los anillos de creci-
mientos de arboles. El modelo predice que la
proporcion de isétopos de los anillos incorpora
informacion ambiental de la fuente de agua
como de la humedad ambiental. Para organis-
mos de ciclo de vida largo, esta técnica propor-
ciona una herramienta para reconstruir las va-
riaciones climaticas sobre periodos de cientos y
miles de afios (Fig. 6).
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Reconstruccién de Rutas Migratorias de
Animales

En estudios de ecologia animal, es muy intere-
sante conocer si los animales migratorios han
cambiado sus rutas, lo que podria reflejar cam-
bio en la calidad de un ambiente. O para anima-
les que se congregan en una localidad invernal
comun, como por ejemplo la mariposa monarca
gue pasa sus inviernos en México central. ;De
donde provienen estos individuos? Se ha mostra-
do que la composicion isotopica de las alas de las
mariposas y de las plumas de las aves refleja la
composicién isotépica del agua de las localida-
des en que el tejido inicialmente se formé, por lo
tanto permite identificar donde se ha originado
un individuo. En el caso de la mariposa monarca,
Hobson et al. (1999) mostré una fuerte correla-
cion entre la proporcién de isétopos de hidroge-
no de la precipitacién y de la materia organica
del ala de las mariposas (Fig. 7). Esta fuerte co-
rrelacién es esperada debido a que virtualmente
todo el hidrégeno de los organismos, tanto plan-
tas como animales, proviene de la precipitacion.
La desviacion de la relacion 1:1 refleja el fraccio-
namiento biolégico producido durante la sinte-
sis de las alas. Por otro lado, la variacion geogra-
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Figura 6. Procesos involucrados en la incorporacion de los is6topos de carbono y oxigeno
a la celulosa de los anillos de crecimientos en las plantas lefiosas.
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Figura 7. Relacion entre la proporcién de isétopos de
hidrégeno de la materia organica de alas de las mariposas

monarcas (6°H,,) y el de la precipitacion promedio en el sitio

de nacimiento (3°H,) (adaptado de Hobson et al. 1999).
(8°Hn = 0,62 ?H, - 79; r2 = 0,69).

fica en la composicion de las precipitaciones
refleja las diferencias de temperatura en las
nubes al momento de ocurrir la precipitacion.
En este caso, por ejemplo, existe una varia-
cion de ~45%0 a través de la porcion este de
Norte América, lo que permitié identificar las
regiones de las cuales provenian las maripo-
sas monarca.

Reconstruccion de la Temperatura del Aire
Utilizando Testigos de Hielo

Las proporciones de isotopos estables de hi-
drégeno y oxigeno en el agua han sido utili-
zadas para reconstruir paleo-temperaturas.
Como ya se ha mencionado, el fraccionamien-
to isotdpico entre el vapor de la nube y la
precipitacién es temperatura dependiente.
Los cientificos han capitalizado esta observa-
cion al analizar perfiles de hielo profundo,
como es el hielo en la Antértica (Petit et al.
1999, Morgan et al. 2002). En la figura 8 se
muestra la proporcién de isétopos de oxige-
no en el hielo de los Ultimos 420.000 afios AP
en el testigo de hielo de Vostok (Antartica).
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Figura 8. Serie de tiempo derivada del testigo de hielo de la estacion Vostok en la Antartica Este. Se muestra: (a) la
concentracion de CO, atmosférico, (c) proporcion de isétopos de oxigeno atmosférico (6:%0), y (b) la temperatura del
aire inferida a partir de 6*®0 para los Ultimos cuatro ciclos glaciales / interglaciales durante los pasados 420.000 afios
(adaptado de Petit et al. 1999).
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Estos datos revelan las oscilaciones isotopicas ob-
servadas en los ultimos cuatro ciclos glacial -
interglaciales. Cuando esos valores isotdpicos son
convertidos a sus diferencias de temperatura
equivalentes, se observa que la temperatura en
esa localidad vari6 cerca de 10°C entre los méaxi-
mos glaciales e interglaciales. De particular im-
portancia también son los pequefios ciclos de
temperatura, que reflejan oscilaciones climaticas,
y el rdpido cambio desde un régimen de tempe-
ratura a otro. Las reconstrucciones climaticas uti-
lizando 6*®0 de testigos de hielo en la Cordillera
de los Andes Centrales han entregado reciente-
mente una nueva fuente de evidencia para la in-
terpretacion de los cambios paleo-ecolégicos en
Sudamérica. La reconstruccion climatica de los
ultimos 25.000 afios en el Nevado Sajama (Boli-
via) realizada por Thompson et al. (1999), le per-
mitié a Betancourt et al. (2000) contrastar sus
evidencia de cambios vegetacionales en los ulti-
mos 22.000 afios en el Salar de Atacama. Aumen-
tos en el 8**0 en Sajama (i.e., interpretado como
aumento de temperaturay menor humedad) van
acompafadas con disminucion en la diversidad
de especies y en la abundancia de gramineas re-
gistradas en los nidos fésiles de roedores. Un
notable cambio fue detectado entre los 11.000 y
10.000 afios AP, al fin de la dltima glaciacion.
Kuch et al. (2002), en un analisis de las secuen-
cias de genes en el ADN de cloroplastos de plan-
tas y mitocondrial de animales de material ex-
traidos de nidos datados en 11.700 afios AP, iden-
tificé a Phyllotis limatus como el agente cons-
tructor de los nidos. Las poblaciones actuales de
P. limatus se ubican 100 km al norte. Junto con
la pérdida de especies, la vegetacion se habria
desplazado sobre 750 m en elevacion. Otra re-
construccién climética basada en 380 de testi-
gos de hielo del Nevado Huascaran (Pert), con
una resoluciéon mensual en los ultimos 68 afios,
permite monitorear los cambios climaticos pro-
vocados por ENOS (Henderson et al. 1999), asi
como su magnitud y duracién. Debido a los vien-
tos dominantes que vienen del Este, el Nevado
Huascaran registra el clima regional de la
Amazonia. En los afios El Nifio se produce un en-
riguecimiento de 0, indicando condiciones ca-
lidas y secas sobre el noreste de Brasil. Al entrar
en la fase La Nifia, la sefial isotopica se torna mas
negativa, indicando un clima mas frio y hime-
do.

3.2 Aplicacion de Isétopos Estables de Carbono

Eficiencia en el Uso del Agua (EUA)

La productividad y la evapotranspiracion estan
linealmente correlacionadas en la vegetacion
natural (Ehleringer & Mooney 1983, Jarvis &
McNaughton 1986, Stanhill 1986, Baldocchi et al.
1987, Stephenson 1990). Esta relacién refleja el
inevitable compromiso entre la transpiracién y
la fotosintesis, ya que los estomas regulan las
tasas de difusion de vapor de agua hacia la at-
mosfera y del diéxido de carbono hacia la hoja.
La eficiencia en el uso del agua (EUA) es un
parametro utilizado frecuentemente para des-
cribir el compromiso entre fotosintesis y transpi-
racion, la que se define como la proporcién mo-
lar del carbono asimilado en la fotosintesis (A) y
el agua perdida por transpiracién (E). La eficien-
cia en el uso del agua instantanea (A/E) medida
en estudios de intercambio de gases, puede ser
expresada segun Farquhar et al. (1989) como:

AJE = (c./ (1,6 *v)) * (1 - (cilca))

Bajo condiciones de campo, la concentracién at-
mosférica de CO, es relativamente constante (c,),
por lo que A/E depende primariamente de la
concentracion intercelular de CO, (c;) y del
gradiente de vapor de agua entre la hoja y la
atmoésfera (v). EUA aumenta al disminuir ¢; 6 v.

La eficiencia en el uso del agua también puede
ser estimada en el largo plazo. La discriminacién
isotépica de carbono (A) que ocurre en las hojas
de las plantas C; esta relacionada con el inter-
cambio de gases fotosintéticos, porque la dA es
una medida de c/c, en el largo plazo (Farquhar
et al. 1989, Ehleringer et al. 1990, 1992, 1998a,
Ehleringer & Cook 1991, Ehleringer & Monson
1993, Ehleringer 1994, Williams & Ehleringer
1996, Brooks et al. 1997, Flanagan & Ehleringer
1998). El valor de ci/c, puede diferir entre las plan-
tas cuando ocurre un cambio en la apertura
estomatica y/o en la demanda de CO, a nivel de
los cloroplastos. La discriminacién que ocurre en
las plantas C, (A) es definida por la siguiente ecua-
cion:

A=a+((b-a)*(c/c.)

donde a es el fraccionamiento que ocurre debi-
do a la difusién en el aire (4,4%o), b es el fraccio-
namiento neto que ocurre durante la



carboxilacién (principalmente por la
Rubisco, aproximadamente un 27%o)
(Farquhar et al. 1982, 1989). La A se re-
laciona con AC a través de la siguiente
ecuacion:

A = (85C, - 98C,) / (1 + 8%C,)

donde los subindices a y p se refieren a
la fuente atmosférica de CO, y al CO, fi-
jado por la planta (producto), respecti-
vamente. Dado que el carbono es fijado
continuamente por la hoja, el valor de
la A entrega una estimacién integrada
de ci/c.. El analisis isotopico de diferen-
tes componentes de la planta puede in-
tegrar respuestas a diferentes escalas de
tiempo. Dentro de la hoja, el analisis
isotopico del azucar y del almidén en-
trega una estimacion de la A para un
periodo de 3-5 (10) dias. Los analisis
foliares entregan una estimacién de la
A producida durante el periodo de vida
de la hoja, y el analisis de los anillos de
crecimiento pueden ser usados para in-
tegrar la respuesta anual.

Utilizando la discriminacién isotépica de
carbono (A) para estimar la EUA en plan-
tas Cs, se ha demostrado que laEUA Yy el
potencial hidrico estaban negativamen-
te correlacionados; es decir, aumentos en
la EUA estan asociados con aumentos de
estrés hidrico (potencial hidrico mas ne-
gativo) (DeLucia & Schlesinger 1991,
Ehleringer et al. 1992, Flanagan et al.
1992). Dentro de un habitat determina-
do, el valor de A esta inversamente rela-
cionado con la expectativa de vida de los
arbustos de desierto (Schuster et al. 1992,
Ehleringer 1993, Ehleringer et al. 1998b).
Las especies de larga vida son mas
conservativas en su EUA que las especies
de corta vida. Semejante patrén también
ha sido encontrado en diversas situacio-
nes ecoldgicas y agricolas (Ehleringer &
Copper 1988, Ehleringer et al. 1990,
1998a, Ehleringer & Cook 1991, Smedley
et al. 1991, Ehleringer & Dawson 1992,
Buchmann et al. 1996, 1997). Marshall &
Zhang (1994) mostraron que las especies
lefiosas siempre-verdes poseen una ma-

yor EUA a largo plazo en comparacion a las deciduas a lo
largo de un gradiente altitudinal en las Montafias
Rocallosas. EI mismo patron fue observado por Sobrado
& Ehleringer (1997) en un bosque tropical
estacionalmente seco de Venezuela. Estos antecedentes
indicarian una estrategia mas conservadora en el uso del
agua de las especies siempre-verdes en comparacion con
las deciduas. Una excepcion a esta tendencia de una
mayor EUA en especies siempre-verdes se observa en el
desierto costero del norte-centro de Chile. En la figura 9
se muestran cambios notables en la discriminacion
isotopica de carbono entre los periodos secos y lluviosos,
sin embargo no se encontraron diferencias entre las es-
pecies siempre-verdes y las deciduas, indicando un uso
oportunista de las lluvias durante los afios El Nifio por
ambos grupos funcionales.

Recientemente, Ehleringer et al. (1998a) mostraron que
las especies C; de Paposo poseen una de las mas bajas
concentracidn intercelular de CO, reportadas (159 a 190
ppm), con alta EUA en respuesta a las severas condicio-
nes de estrés hidrico imperantes en el Desierto de
Atacama. En el otro extremo, las menores EUA se en-
cuentran en especies que habitan en condiciones de baja
radiacion y alta disponibilidad de agua (Flanagan et al.
1998). Durante un afio lluvioso en el norte chico de Chi-
le, Squeo et al. (1994) mostraron que Encelia canescens
mantuvo una EUA relativamente constante a través de
un gradiente de aridez, lo que es explicado por una re-
gulacién del angulo foliar y por lo tanto de la diferencia
de presién de vapor entre hoja y aire. Sin embargo, el
crecimiento estuvo positivamente correlacionado con la
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Figura 9. Discriminacion isotopica de carbono (A) promedio de
especies arbustivas deciduas (n = 7) y siempre verdes (n = 5) en
dos afios con precipitaciones contrastantes, en Quebrada El
Romeral, norte-centro de Chile (30°S). El invierno de 1996 fue
seco (pp = 41,8 mm) mientras que el de 1997 fue lluvioso
(pp = 233,9 mm) (Squeo, no publ.).
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cantidad de precipitacidn, indicando una estrategia de
méximo uso del agua cuando esté disponible. Sin em-
bargo, en comparacion a un afio lluvioso, E. canescens
aumenta su EUA en un afio seco, al igual que otras es-
pecies de este género (Sandquist & Ehleringer 1996,
1997). Datos isotdpicos de un bosque tropical de la re-
gién amazodnica suroeste del Brasil muestran que $3C
estad correlacionado con la altura de los arboles
(Martinelli et al. 1998). En este caso, los arboles mas
altos muestran menor discriminacion sugiriendo ma-
yor EUA, y con el respectivo fraccionamiento, esta se-
fial se repetia en la materia organica del suelo.

Diferencias entre Plantas C,y C,

La via fotosintética C, se ha encontrado en 18 familias
de angiospermas (15 familias de dicotiledoneas y 3 de
monocotileddneas). En términos de biomasa y nimero
de especies es mucho mas importante dentro de las
monocotiledones (la mitad de las especies de gramineas
son C,). A diferencia de las plantas Cs, la fotosintesis de
las plantas C, funcionan como un sistema cerrado. La
Rubisco, localizada en las células de la vaina del haz,
consume todo el CO, asimilado por la PEP carboxilasa
en el mesoéfilo, por lo que no existe fraccionamiento
cinético. En consecuencia, el fraccionamiento por difu-
sién se torna el mas importante. El valor de 6*°C de las
plantas C, es en promedio cercano a los -12,5%. mien-
tras que en las plantas C; es -27%. (Fig. 10). La variacién
en la proporcion de isétopos estables de carbono en la
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Figura 10. Histograma de la proporcion de isétopos de

carbono de plantas C; y C,. Datos corresponden a 965 especies
(modificado de Cerling et al. 1997).

plantas C, es explicado en parte por la exis-
tencia de tres sub-vias metabdlicas que tie-
nen pequenias diferencias en las reacciones
de fijacion del CO, atmosférico (NADP-me,
NAD-me y PEP-ck) (Kanai & Edwards 1999).
Adicionalmente, Dengler y Nelson (1999)
reconocen ocho diferentes tipos estructu-
rales, los que presentan diferencias en la
cosecha luminica, composicién de is6topos
estables y patrones de distribucién.

La diferencia isotopica entre plantas C; y
C, ha sido utilizada para investigar cam-
bios en la proporcion de estas dos vias
metabdlicas en gradientes ambientales.
Utilizando material de herbario, Arroyo et
al. (1990) aplican esta metodologia para
definir la via fotosintética (C;, C,, CAM) de
especies de Portulacaceas en el norte de
Chile. Cavagnaro (1988) describe el reem-
plazo altitudinal de gramineas C, por
gramineas C; entre el Monte (560 msnm)
y la Pre-Puna (2.600 msnm) en los Andes
de Mendoza (Argentina). La diferencia
isotopica entre plantas C; y C, también ha
permitido evaluar la contribucion relativa
a la biomasa de raices de cada grupo de
plantas (Svejcar & Boutton 1985). O como
en el caso de Polley et al. (1992), que a
través de combinar el analisis de §*°C con
0N, les permitié determinar la biomasa
radicular en un estudio de competencia
entre tres especies. En este caso, las dos
especies C, utilizadas dominaron los pri-
meros 20 cm del suelo mientras que la
Unica especie C; segregd hacia mayores
profundidades.

La diferencia isotopica entre la vegetacion
C; y C, también ha sido explotada para
determinar los cambios ecoldgicos en el
pasado. La proporcion de plantas C; y C,
en un ecosistema o en la dieta de un her-
bivoro queda registrada en el carbono or-
ganico o en los carbonatos del suelo, y en
los tejidos de los animales (por ejemplo,
huesos, esmalte de los dientes). La mate-
ria organica preservada en el suelo tiene
cerca del mismo valor de 6*°C que las plan-
tas que fijaron el carbono, mientras que
los carbonatos del suelo y el esmalte de
los dientes de los mamiferos estan enri-



quecidos en cerca de 14%. comparado con al vegeta-
cion.

El estudio de suelos fosiles y del esmalte de dientes de
mamiferos de los sedimentos de Siwalik en Paquistan
realizado por Cerling et al. (1998) muestra como los
isdtopos pueden ser utilizados para la reconstruccion
de paleo-ecosistemas (Fig. 11). Los suelos fésiles mues-
tran que antes de los 8 millones de arios, el ecosistema
local era dominado por plantas Cs, a partir de esa fe-
cha fue gradualmente reemplazado por plantas C,, has-
ta que a los 5 millones de afios las plantas C, se torna-
ron dominantes. El esmalte de dientes fésiles de la
misma regién muestra que los mamiferos tenfan una
dieta dominada por plantas C; hasta los ocho millones
de afos, pero que cambiaron paulatinamente su die-
ta a plantas C,, siguiendo el cambio de la vegetacion.
Este cambio en vegetacién estuvo acompafiado de una
variacion significativa en el $**0 del agua local de ori-
gen atmosférico, indicando un cambio significativo del
sistema de monzones. Aunque las plantas C, han exis-
tido por al menos 12 millones de afios, es sélo hace
unos 7 millones de afios que ellas han contribuido a
una fraccién significativa de la produccidon primaria
neta. Con el mismo procedimiento, MacFadden et al.
(1996) muestran que hasta 8 millones de afios AP, la
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Figura 11. Proporcién de is6topos de carbono (8*°C) en el
esmalte dental de equinos de Norte América (Texas), Pakistan
(Siwalik) y el Este de Africa. Todos los sitios muestran un
incremento en la 33C entre los 8 y 6 millones de afios AP,
identificando un incremento global en la biomasa de las
plantas C, (modificado de Cerling & Ehleringer 2000).

vegetacion dominante en Argentina era Cs,
y que paulatinamente se incorporaron las
gramineas C, (i.e., cambio en ~3,5%0 del 6**C
en el esmalte de diente fosiles). Datos mas
recientes a los 8 millones de afios AP mues-
tran un gradiente de 3*C, que correspon-
de al gradiente latitudinal de reemplazo
de plantas C; por C,.

Cambios paralelos de vegetacion C; a C,,
ocurrieron entre hace 8 y 5 millones de afios
en Norte América, Sudamérica, Asia y Afri-
ca, indicando la expansion global de las
plantas C, (Cerling & Ehleringer 2000). ; Qué
explica la aparicion del metabolismo C,? La
ganancia de carbono difiere entre las plan-
tas C; y C, bajo diferentes combinaciones
de temperatura y CO, atmosférico (Cerling
et al. 1997, Ehleringer et al. 1997). Cuando
decrecen los niveles de CO, atmosférico, la
fotosintesis C, se ve favorecida en térmi-
nos relativos porque tiene mayor eficien-
cia luminica (Fig. 12). Este modelo predice
que las plantas C; dominaron durante pe-
riodos de la historia de la tierra cuando los
niveles de CO, atmosféricos estaban sobre
los ~500 ppm. Las plantas C, tendrian ven-
tajas selectivas solo en ecosistemas calidos
cuando los niveles de CO, atmosférico ba-
jaron hasta cerca de 500 ppm. Ahora, en la
medida que los niveles de CO, continuaron
bajando, crecio la ventaja relativa de la fo-
tosintesis C, y el modelo predice que la do-
minancia de las plantas C, avanza hacia los
climas mas frios (Ehleringer & Cerling 2001).

La expansion de las plantas C, entre los 5 a
8 millones de afios AP coincidi6 con impor-
tantes extinciones de mamiferos y un fuer-
te recambio faunistico (Cerling & Ehleringer
2000). Segln estos autores, la razén de este
recambio faunistico asociado a incremen-
to mundial de las plantas C, parece estar
en la fisiologia de los mamiferos. La estruc-
tura foliar de las plantas C; y C, presenta
diferencias anatémicas que pueden ser de
importancia mayor en sus digestivilidades
relativas. Los nutrientes disponibles para los
herbivoros se concentran cercanos a los si-
tios de carboxilaciéon, en las células del
mesofilo de las plantas C; y en las células
de la vaina del haz vascular en las C,

~
w

FRANCISCO A. SQUEO & JAMES R. EHLERINGER



~
~

ISOTOPOS ESTABLES: UNA HERRAMIENTA COMUN PARA LA ECOFISIOLOGIA VEGETAL Y ANIMAL

(Ehleringer & Monson 1993). La distribucion de estas
células explica por qué las plantas C, tienen un mayor
contenido de nitrégeno foliar que una planta C, anéa-
loga. Los mamiferos herbivoros modernos presentan
fuertes preferencias por dietas C; versus C,y rara vez
una mezcla de ella. Esta situacion se repite en insectos
herbivoros (Boutton et al. 1978, Ehleringer & Monson
1993). Es conocido de que existen diferencias signifi-
cativas en la morfologia de la mandibula y/o dientes
que se correlacionan con la preferencia dietaria C; 0
C, (Ehleringer & Cerling 2001).

Estudios de Cadenas Troficas

Magnusson et al. (1999) estudiaron el flujo de energia
desde plantas C; y C, hacia los niveles tréficos superio-
res en una sabana de la Amazonia tropical. Los insectos
consumidores primarios variaron entre saltamontes es-
pecialistas en C; (8*3C= -29,5%o) y termitas especialistas
C4 (88°C= -14,7%). Los vertebrados omnivoros e
insectivoros mas comunes tenian una sefial isotopica in-
termedia, indicando que el carbono provenia de dife-
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Figura 12. Productividad cuéantica de asimilacion de CO, para
monocotiledéneas y dicotiledéneas como una funcion de la
concentracién del CO, atmosférico. Las condiciones limite,
tanto para las plantas monocotiledéneas como dicotiled6neas,
son los grupos C, NADP-me (borde superior) y C, NAD-me
(borde inferior). Las curvas representan la temperatura de
reemplazo de las especies C; por cada tipo de planta C,. La
temperatura de reemplazo es definida como la temperatura
(para una particular concentracion de CO,) donde la producti-
vidad cuantica de asimilacion de CO, es equivalente para las
plantas C; y C, (modificado de Ehleringer et al. 1997).

rentes fuentes autotroficas. En otro estudio,
Magnusson et al. (2001) muestran a través
del analisis de §**C en cuatro especies de la-
gartijas que la fuente de carbono (C; o C,)
dependia del tamafio del individuo y la es-
pecie de lagartija.

Cambios en el Carbono Organico: Limites
Ecotonales y Fuentes de Sedimentos

A través de la determinacion del 6**C de la
materia organica del suelo, Victoria et al.
(1995) mostraron para el Pantanal
brasilero, que habria ocurrido un reempla-
zo de sabanas arbéreas (dominadas por ve-
getacion C;) por sabanas con pastizales (do-
minadas por C,) entre los 11.400 y 4.600
afios AP. Entre los 5.000 y 4.000 afios AP se
habria producido una de las més fuertes
sequias en los tropicos y sub-trépicos de
Sudamérica (Abraham et al. 2000). A par-
tir de los 1.400 afios AP habria ocurrido una
reversion de pastizales a sabanas arboreas,
provocado por un cambio local en el régi-
men de inundacion. El carbono organico
particulado (COP) que es arrastrado por las
aguas de los rios de una cuenca llevan la
sefial isotdpica de la vegetacion de la areas
de colecta del agua. En el Amazonas, Bird
et al. (1992) indican que el COP provenien-
te de las cuencas dominadas sabanas tiene
un d3C superior a -26%o, que lo permite di-
ferenciarla facilmente de una fuente de
COP de una cuenca forestada. Entre el COP
de las cuencas forestadas y las dominadas
por sabanas hay una diferencia isotépica
cercana a 3%o, por lo que ademas del dato
actual, el '°C del sedimento de una cuen-
ca puede entregar informacion sobre los
cambios pasados de la vegetacion.

Sefial Isotopica en el CO, Respirado

En un estudio pionero en Sudamérica,
Onetto et al. (en prensa) midieron el 6*°C
foliar y del CO, liberado durante la respi-
racién (9,) en bosques y sabanas de la cuen-
ca del Amazonas. Esta informacién fue uti-
lizada para estimar las respuestas a los cam-
bios estacionales e interanuales en las con-
diciones ambientales, y al cambio en el uso



del suelo (i.e., transformacion de bosques a
pastizales). Las muestras de aire fueron tomadas
de entre 0,2y 31 m en los bosques, y entre 0,2y
0,7 m en las sabanas. Estos autores encontraron
una buena correlacion entre la variacion esta-
cional de las precipitaciones y el 6, de los bos-
ques. El 6, varié entre -26%. en los periodos secos
y -29%o0 en los humedos. Al comparar el carbono
proveniente de distintas partes del bosque, es-
tos autores concluyen que la mayor parte del
carbono respirado proviene de los carbohidratos
fijados en las hojas asoleadas de la parte alta del
dosel. Por otro lado, el reemplazo de un bosque
por una pradera C, resulta en un rapido enrique-
cimiento del CO, respirado en $*C de aproxima-
damente 10%.. Por otro lado, el incendio de
pastizales de lugares previamente forestados,
acelera la pérdida del carbono fijado por las plan-
tas C;, y como resultado del aumento en domi-
nancia de las plantas C,, se produce un aumento
de los valores de §,.

3.3 Aplicacion de Isétopos Estables de Nitrogeno

Determinando las Fuentes de Nitrégeno

La composicidn isotopica de nitrogeno en las
plantas y suelo puede proveer informacién va-
liosa respecto a las entradas y posteriores trans-
formaciones del nitrégeno dentro de un
ecosistema (Evan & Ehleringer 1993, 1994). La
entrada de nitrégeno a un ecosistema ocurre
principalmente a través de fijacién bioldgica y
depositacion atmosférica. La contribucion de la
fijacion simbidtica de nitrégeno al nitrégeno
total en una planta puede ser estimada median-
te 8°N. La discriminacion contra el **N durante
la fijacion bioldgica es pequefia, por lo que el
05N de la planta que sélo recibe nitrégeno pro-
veniente de fijacion simbionte es cercano a 0%o.
En contraste, lacomposicion isotdpica de las plan-
tas que utilizan nitrégeno mineral, fuente de
nitrégeno que normalmente esta enriquecida en
BN, posee 8N mayores que 0%.. Por lo tanto, se
puede estimar el aporte relativo de nitrégeno
de la fijacién simbidtica versus la absorcién de
nitrégeno mineral (Shearer & Kohl 1986). Por
otro lado, el nitrégeno depositado por la lluvia,
especialmente de fuentes marinas, es usualmen-
te empobrecido en ©N relativo a la atmosfera.

La lluvia es la fuente predominante de nitroge-
no para sitios sucesionales tempranos en Hawai
(Vitousek et al. 1987). Vitousek et al. (1989) ob-
servaron que las plantas que no fijan nitrégeno
de estos sitios tenian valores de §'°N tan negati-
vos como -10,1%o, y el valor de 8N de la precipi-
tacion fue de -5,1%.. Valores negativos similares
para la precipitacion han sido informados para
Sudafrica 8N = -3%., Heaton et al. 1986) y la
Antartica 6*°N = -11 a -24%., Wada et al. 1981).
En un gradiente altitudinal (y de neblina) en dos
localidades costeras del Desierto de Atacama
(Pan de Azulcar y Paposo), Evans y Ehleringer
(1994) mostraron que las plantas no fijadoras de
nitrogeno poseian 8°N entre 6 y 12%o, lejos del
nitrogeno depositado por la neblina (-1%o), por
lo que concluyeron que la asimilacion inmediata
de nitrégeno proveniente de la neblina no era
una fuente importante de nitrégeno para estas
especies. Por otro lado, Tillandsia landbecki, una
planta sin raices que obtiene sus nutrientes por
depositacién atmosférica tenia un valor de 6*°N
= -0,3%o.

El Papel de las Costras Microfiticas en el
Balance de Nitrégeno en Sistemas Desérticos

En sistemas desérticos, la alteracion fisica de las
costras microfiticas que se desarrollan sobre el
suelo, es uno de los factores primarios que expli-
can la disminucién del nitrégeno en el suelo y
gue estaria contribuyendo a la desertificacion
(Evans & Ehleringer 1994, Evans & Belnap 1999,
Ehleringer 2001). Esta evidencia surge de com-
parar el contenido y la proporcién de is6topos
estables de nitrégeno de suelo y plantas en si-
tios con y sin alteracion. La fijacion de nitrégeno
por parte de los liquenes presentes en las cos-
tras microfiticas determina un aumento en el
nitrégeno del suelo y la sefial isotdpica se acerca
a cero. La pérdida de nitrogeno del sistema a
causa de los procesos de denitrificacion y
amonificacién, provoca un enriquecimiento
isotopico debido a que se pierde preferentemen-
te “N. Dos ejemplos provienen del desierto con-
tinental del sur de Utah. En una localidad con
pastoreo moderado con vacunos (Coral Pink Sand
Dunes State Park), Evans y Ehleringer (1994)
mostraron que la destruccion de la costra
microfitica era responsable de una reduccion del
66% del nitrégeno del suelo y del 21% del nitr6-
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geno foliar, mientras que el 6°N era 1,8%o y 1,6%o
mas alto en suelo y planta, respectivamente. Aun
luego de 30 afios de recuperaciéon, en
“Canyonland Nacional Park”, el suelo perturba-
do tenia un 33% menos de nitrégeno y el 5N
estaba 1,5%. mas alto respecto a las situaciones
control, tanto en el suelo como en las plantas
(Evans & Belnap 1999).

Fijacion Simbionte de Nitrégeno

Prosopis tamarugo y P. alba en la Pampa del
Tamarugal en el centro del Desierto de Atacama,
unaregion donde las lluvias estan ausentes, pro-
duce hojas que caen y se acumulan sobre una
dura superficie de carbonato de calcio (llamada
localmente caliche o tertel). La capa de hojaras-
ca bajo los arboles puede llegar a alcanzar los 50
cm de profundidad, sin virtualmente ninguna
descomposicion. En un trabajo clasico sobre el
ciclo del nitrégeno en este sistema, Ehleringer
et al. (1992) muestra hojarasca acumulada hace
mas de 50 afios en concentraciones de nitroge-
no y relacion C/N comparable a las hojas vivas.
¢Cémo nos ayudan los is6topos estables a enten-
der la dinamica del nitrégeno en este sistema?
El 6*°N de las hojas muestra valores promedio de
0,3%o0 y 0,4%0 para P. tamarugo y P. alba, respecti-
vamente. Estos valores son tipicos de las plantas
que obtienen su nitrégeno exclusivamente a tra-
vés de fijacion bioldgica. El escaso nitrégeno del
suelo tiene 3'°N promedios de 10,2%., consisten-
te con un fraccionamiento isotopico durante la
mineralizacion. Debido a que el contenido de
nitrogeno total de las aguas subterraneas es bajo
y que los datos isotépicos indican que esencial-
mente todo el nitr6geno en Prosopis proviene
de fijacion biolégica, efectivamente este
ecosistema se comporta como un sistema abier-
to, donde virtualmente no hay reciclaje de ni-
trégeno. Dado el alto costo energético asociado
con la fijacién de N,, es sorprendente que casi
nada del nitrégeno de la hoja es re-absorbido
antes de la abscision foliar. Otro ejemplo de fija-
cién simbionte de nitrégeno es presentada por
Evansy Ehleringer (1994) para Astragalus sp, una
leguminosa que crece bajo la zona de neblina
en Pan de Azlcar (Desierto de Atacama). Basa-
dos en los 8°N de esta planta, ellos estiman que
entre el 41% y 52% de su nitrégeno proviene de
fijacién biologica.

Evaluacion de la Capacidad de Utilizar Pulsos de
Agua y Nitrégeno

Gebauer y Ehleringer (2000), aplicando pulsos in-
dividuales de precipitacion de 25 mm, con com-
posicién isotopica de nitrégeno e hidrégeno co-
nocida y distinta a las fuentes naturales, demos-
traron que la absorcion de agua y nitrégeno son
independientes, y que las respuestas difieren en-
tre distintas especies lefiosas del sur de Utah. A
principios del verano, menos del 10% del agua
transpirada proviene de la precipitacion, mientras
que mas tarde en el verano las plantas pueden
absorber a través de sus raices superficiales hasta
el 65% del agua que transpiran. Interesantemen-
te, a pesar que la presencia de agua en el suelo
esta directamente correlacionada con la disponi-
bilidad de nitrogeno para la planta, su absorcién
no lo esté. Por ejemplo, en medio del verano sélo
Artemisia absorbio cantidades apreciables de agua
y nitrégeno. Agua, pero no nitrogeno fue absor-
bida por Quercus, mientras que Vanclevea absor-
bi6é nitrégeno pero no agua. Esta diversidad de
utilizacion de pulsos sugiere que la diferenciacion
de nichos puede ser un componente importante
de las funciones del ecosistema y que la compe-
tencia, pasada o presente, es un factor clave en la
estructuracién de las comunidades desérticas
(Ehleringer et al. 1999).

4. Isétopos como Trazadores Geograficos

Como ya hemos discutido, los is6topos permiten
recoger informacién valiosa sobre la eco-fisiolo-
gia de plantas y animales, y el ambiente que ha-
bitan. Una aplicacién en expansion es la deter-
minacién de origen geografico de una muestra
biolégica. En el caso de las mariposas monarca,
el 6°H de sus alas entregé la informacion respec-
to a su origen (Hobson et al. 1999). Marra et al.
(1998) utiliza 6*°C para investigar y conocer el des-
tino invernal de un ave migratoria (Setophaga
rutinilla), discriminando entre habitat de bosque
hamedo bajo y de matorral secundario de Jamai-
ca y Honduras. Ehleringer et al. (2000) muestra
el uso de 8N y d°C para definir el origen de
cocaina producida principalmente en Sudaméri-
ca. La combinacion de estos dos is6topos dife-
rencia claramente si las plantas de coca crecie-
ron en Bolivia, Perti o Colombia.



Futuras Lineas de Investigacion

En este capitulo se han resumido una gran diver-
sidad de aplicaciones de los is6topos estables para
la resolucién de problemas ecolégicos y fisiologi-
cos en una amplia gama de organismos, tanto
animales como plantas. Debido a que muchos son
procesos ecoldgicos y fisioldgicos intimamente re-
lacionados con procesos de fraccionamiento
isotdpico, la principal limitante de su uso en estu-
dios ecofisiolégicos es el entendimiento basico que
tenemos de estas relaciones. Tanto por su bajo
costo relativo, como por su utilidad en el segui-
miento de procesos ecolégicos y fisiologicos, hace
prever una expansion en el uso de estas técnicas
hacia los ambitos productivos y de monitoreos am-
bientales, asi como una profundizacion de su uso
en investigacion basica.
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