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Abstract. — Stable isotopes in ornithology: A brief introduction. — Over the last ten yeats, stable iso-
topes have become a widely used tool in ornithology and animal ecology. Here we review the nomencla-
ture and methods used to analyze the isotopic composition of bird tissues and describe the uses of this
technology in the study of birds. We argue that stable isotope analyses allow researching the niche dimen-
sions characterized by George Evelyn Hutchinson as scenopoetic and bionomic. The use of stable iso-
topes to populate the scenopetic axes of the niche depends on the existence of “isoscapes” generated by
the hydrogen and oxygen isotopic composition of environmental water, as well as by the strontium com-
position of soils. These isoscapes allow pinpointing the geographic site of origin of birds, the climatic envi-
ronment that they inhabit, and to tack their local and migratory movements. The metabolic processes of
primary producers, such as photosynthesis and nitrogen fixation, create a large number of isotopic signals
that permit exploring the bionomic axes of the ecological niche. The isotopic composition of carbon and
nitrogen can be used to find out the type of resources used by birds and/or their position in food webs.
Stable isotopes are a especially useful tool to investigate the trophic diversity of individuals, populations,
and communities.

Resumen. — En los dltimos 10 afios el analisis de isétopos estables se ha convertido en una herramienta
ampliamente usada en ecologfa animal y ornitologfa. En esta revisién presentamos la nomenclatura y
métodos usados para analizar la composicién isotdpica de tejidos de aves, y describimos las aplicaciones de
esta tecnologia como herramientas para el estudio de las aves. Argumentamos que el andlisis de is6topos
estables permite investigar las dimensiones del nicho ecolégico caracterizadas como scenopoéticas y bio-
némicas por George Evelyn Hutchinson. El uso de isétopos para poblar los ejes scenopoéticos del nicho
depende de la existencia de “isopaisajes” generados por la composicion isotdpica del agua ambiental (espe-
cialmente de los isétopos de hidrégeno y oxigeno) y de los suelos (especialmente el estroncio). Estos iso-
paisajes permiten determinar el sitio de origen geografico de las aves, el ambiente climatico en donde
viven, y rastrear sus movimientos locales y migratorios. Los procesos metabdlicos de los productores pri-
marios, tales como la fotosintesis y la fijacién de nitrégeno, producen una gran variedad de sefiales isotopi-
cas que permiten explorar las dimensiones bionémicas del nicho ecolégico. La composicién isotépica de
carbono y nitrégeno puede ser usada para determinar el tipo de tecutsos utilizados por las aves, y/o su
posicién dentro de las cadenas tréficas. Los isétopos estables son una herramienta espacialmente util para
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la investigacion de la diversidad tréfica de individuos, poblaciones y comunidades. Aceptado e/ 15 de Octubre

de 2007.
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INTRODUCCION

Los elementos quimicos con frecuencia tie-
nen varias formas atémicas llamadas isétopos.
Los is6topos de un elemento son atomos que
tienen el mismo nimero de protones (i.e., tie-
nen el mismo numero atémico), pero que
difieren en el nimero de neutrones, y por lo
tanto difieren en su masa. Los is6topos pue-
den ser estable o inestables (radiogénicos,
Rundel e a/. 1989). En este articulo, nos enfo-
camos en el uso de isétopos estables como
marcadores de procesos ecologicos. Los
isétopos estables son marcadores ecoldgicos
de gran utilidad debido a que muchos proce-
sos fisicoquimicos dependen de diferencias
en la energfa de disociacién de las moléculas
que participan en ellos, y esta energia varfa
con la masa atémica de los elementos en estas
moléculas (Lajtha & Marshall 1994). Por
ejemplo, los procesos enzimaticos que los
organismos usan para construir y transformar
biomoléculas pueden favorecer a un is6topo
sobre otro. Debido a que es mas facil formar
y romper enlaces quimicos que contengan el
is6topo mas ligero, las moléculas que contie-
nen el isétopo ligero son mas abundantes en
los productos de reacciones quimicas (Hoeffs
2004). En consecuencia, los residuos que no
reaccionan tienden a quedar enriquecidos en
el isétopo pesado. Efectos similares ocurren
en procesos fisicos, como la evaporacion y la
condensacion (Lajtha & Marshall 1994).
Estos efectos fisicoquimicos que generan
diferencias en la composicion isotopica de las
moléculas son muy utiles para los ecélogos.
La composicion isotopica de muchos materia-
les, incluyendo los recursos que los animales
usan y los mismos tejidos de los animales, con
frecuencia contienen la sefial de los procesos
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FIG. 1. El uso de isétopos estables en ornitologia
se ha incrementado exponencialmente en los ulti-

mos 10 afios. Los datos representan publicaciones
por aflo en revistas ornitolégicas.

que los crearon. La abundancia de is6topos
estables en las moléculas de tejidos biologi-
cos, y en perfiles geoquimicos, puede ser con-
siderada como una “grabadora ambiental”
que puede ser utilizada para reconstruir pro-
cesos ecologicos o rastrear actividades ecold-
gicas (West e# a/. 2006). El uso de is6topos
estables ha sido particularmente fértil en la
ornitologfa, y este es el tema central de esta
revision. El nimero de publicaciones por afio
que usan isétopos en ornitologfa se ha incre-
mentado exponencialmente desde 1997, con
una tasa de crecimiento anual del 24% (Fig
1). Si esta tendencia continda, el nimero de
publicaciones que usan isétopos estables en
estudios de aves se triplicara en aproximada-
mente 3 afios.

La importancia de los is6topos estables en
estudios ornitolégicos puede apreciarse mejor
si consideramos un concepto ecolégico que
es a la vez evocativo y elusivo: el concepto de
nicho ecolégico. Hace 50 afios, Hutchinson
(1957) defini6é el nicho ecolégico como un
hipervolumen con # dimensiones. El nicho



recibié considerable atencién después de ser
definido, pero el interés en este concepto lan-
guidecio hacia el fin del siglo XX para renacer
a principios del siglo XXI. Definiciones del
nicho abandonadas como inoperantes han
sido rejuvenecidas. El concepto de Grinnell
(1917) del nicho como “habitat” reencarné en
el concepto de nicho bioclimatico desarro-
llado por los modeladores de areas de distri-
bucién (Kearney 2006), mientras que el nicho
Eltoniano parece haber renacido como el
nicho funcional de Chase & Leibold (2003).
El resurgimiento del concepto de nicho en
ecologia parece deberse a avances tecnologi-
cos y conceptuales. El nicho bioclimatico es el
resultado de avances notables en la tecnologfa
de sistemas de informacién geografica, y de la
habilidad de computadores de manejar enot-
mes volumenes de datos espacialmente
estructurados (Elith ¢ a/. 2006). El nicho fun-
cional depende fundamentalmente del con-
cepto de isoclinas de crecimiento cero
(Tilman 1988).

Recientemente, Bearhop e al. (2004) y
Newsome ef al. (2007) propusieron que el and-
lisis de is6topos estables, que es una tecnolo-
gia relativamente nueva, puede ser utilizado
para investigar muchas de la preguntas que
tradicionalmente son consideradas como ele-
mentos en el estudio del nicho ecolégico.
Estos autores han reconocido la similitud for-
mal entre el nicho Hutchinsoniano y el modo
como los ecélogos isotdpicos presentan sus
datos. Tipicamente, en un estudio isotépico
los datos son presentados en un espacio carte-
siano en el que los ejes representan la abun-
dancia relativa de cada is6topo (Newsome ef
al. 2007). El volumen ocupado en estos espa-
cios puede ser considerado como la version
isotépica del nicho ecolégico. Existe una simi-
litud notable entre el nicho isotépico y
la formulacién Huthinsoniana del nicho.
Hutchinson (1978) establecié una valiosa dis-
tincién entre los ejes “scenopoéticos” y los
ejes “bionémicos” del nicho. Los ejes sceno-
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poéticos son aquellos que determinan el esce-
nario bioclimatico en el que las especies
(Hutchinson
1978). Los ejes bionémicos, son aquellos que

actian sus obras evolutivas
identifican los recursos que los organismos
utilizan. Los ecdlogos han reconocido en
repetidas ocasiones las ideas capturadas por
los términos bionémico y scenopoético. Aus-
tin (2002) se refiere a variables “directas” y de
“recursos” y Begon et al. (2006) usan los tér-
minos “condiciones” y “recursos”. Debido a
que estos dos tipos de variables interactian,
no pueden ser considerados como estricta-
mente independientes, sin embargo represen-
tan una primera aproximacion util (Soberén
2007).

El crecimiento explosivo que ha experi-
mentado el uso de isétopos estables en ecolo-
gfa animal (incluyendo la ornitologia) en las
ultimas dos décadas tiene dos corrientes que
corresponden de un modo sorprendente con
los ejes scenopoeticos y bionémicos de Hut-
chinson. Una de estas corrientes utiliza los
isétopos estables para seguir los movimientos
de los animales (ver Rubenstein & Hobson
2004, y referencias ahi citadas). La otra, los
utiliza para investigar como los animales usan
recursos (Beathop e al. 2004). 1a primera
aplicaciéon se basa en que diversos factores
fisicos crean patrones geograficos predecibles,
o “isopaisajes”, en la composicién isotopica
del hidrégeno, oxigeno y estroncio del agua y
los minerales (West ¢ a/. 2006). Los factores
fisicos que moldean la topografia de estos iso-
paisajes incluyen el origen geolégico de los
suelos (Koch e al. 1995), la altitud, la latitud,
la distancia a la costa y la temperatura (Bowen
et al. 2005). Consecuentemente, los isopaisajes
han sido usados con frecuencia para rastrear
los movimientos locales y las migraciones de
los animales (Hobson 2005). Cuando un ani-
mal puede ser asociado a una localidad geo-
grafica, puede a la vez ser asociado con un
conjunto de variables bioclimaticas (Pearson
& Dawson 2003). Por tanto, teéricamente es
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TABLA 1. Abundancia promedio de los isotopos estables importantes para entender sistemas ecolégicos y
estandares. El azuftre y el estroncio tienen mas de dos isétopos estables. Los isétopos estables adicionales
del azufre y estroncio son 3G 3G #iSy y 883y, respectivament (Tabla tomada de Karasov & Martinez del Rio

2007).
Elemento Ligero Abundancia Pesado Abundancia Estandar
() ()
Hidrégeno 'H 99,984 ’H (D) 0,016 SMOW: Media del agua estandar del océano
Carbono 2c 98,89 BC 1,11 PDB: Belemnita PeeDee
Nitrégeno "N 99,63 N 0,37 N, (atm.): Nitrégeno Atmosférico
Oxigeno O 99,759 O 0,204  SMOW
Azufre s 95,00 ) 8,22 CD: Triolita del meteotito del Diablo Canyon
Estronio St 9,86 7S¢ 7,02

F)

posible establecer vinculos conceptuales entre
la ecologfa isotépica y los esfuerzos de los
modeladores de areas geograficas de distribu-
cién. La primera aplicacién que revisaremos
es el uso de is6topos estables en el estudio de
los movimientos de las aves.

La segunda corriente en ecologia isotdpica
depende de otra observacion significativa: los
productores, en la base de las cadenas troficas,
con mucha frecuencia confieren, a las molé-
culas organicas que fabrican, firmas o sefiales
caracteristicas en la composicién isotépica de
catbono y nitrégeno (Farquhar et al. 1989,
Robinson 2001). Debido a que los consumi-
dores incorporan estas seflales isotopicas en
sus tejidos, podemos usarlas para identificar
su dependencia por plantas con distintas vias
fotosintéticas, tales como C,, C, y CAM
(Sponheimer ¢ al. 2003, Wolf & Martinez del
Rio 2004). Como demostraremos en la
segunda aplicacién, podemos usar una combi-
nacién de analisis de carbono y nitrégeno
para determinar la contribucién de tramas
marinas y terrestres a la dieta de un ave, o para
estimar su posicion tréfica (Post 2002, Stapp
& Polis 2003, Sabat e# a/. 2006a). Estos ejem-
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plos son la razén que llevé a Bearhop ez al.
(2004) a proponer que los andlisis de isétopos
estables son la herramienta ideal para investi-
gar la estructura de nichos tréficos. Reciente-
mente, Layman e a/. (2006) han desarrollado
esta idea y han propuesto una serie de medi-
das/métricas que permiten investigar la
estructura trofica de comunidades. En seccio-
nes subsiguientes revisamos criticamente
estas medidas y sugerimos como es que los
ornitélogos pueden usarlas.

La aplicacion de isétopos estable en estos
dos amplios temas requiere que primero defi-

namos la jerga y los métodos de la disciplina.

EL LENGUAJE Y LOS METODOS
DE LOS ISOTOPOS ESTABLES

Los isotdpos mas usados. Los elementos mas uti-
lizados en estudios ecoldgicos son los ele-
mentos “livianos™: nitrégeno (N), carbono
(C), azufre (S), hidrégeno (H) y oxigeno (O).
El elemento “pesado” mas usado en ecologia
isotépica es el estroncio (St). Sin embargo los
andlisis de Sr son caros y este elemento es
usado con menor frecuencia que el C, N, H,



O y S. La Tabla 1 enlista los elemento usados
en ecologia isotépica, sus abundancias relati-
vas en el planeta, y los estandares que se usan
para medirlos.

La notacion delta y sus alternativas — ;Como se
miden los isétopos estables? 1a abundancia rela-
tiva de un isétopo en relacion al otro es expre-
sada como el cociente (R) del isétopo pesado
y el ligero, como la proporcion del isétopo
pesado (f), o mas comunmente usando la
notacion delta (8X). Como lo muestra la Tabla
1, en general los isétopos pesados son consi-
derablemente menos abundantes que los lige-
ros y por tanto, en general, R_y f_tienen
valores muy pequefios (Werner & Brand
2001). Las diferencias proporcionales expre-
sadas en la notacién delta son intuitivamente
mas claras. El valor de delta (en unidades de
partes por mil %o) se estima usando la
siguiente formula:

mestra estandar

X = ] x 1000 ecuacion 1
estandar

en donde R ... v R . son los cocientes

de las abundancias relativas del iso-

topo pesado sobre el ligero en la muestra y el

estandar, respectivamente. Las medidas
necesarias para aplicar la ecuacion 1 son
hechas en un espectrémetro de masas.
Speakman (2005) y Karasov & Martinez del
Rio (2007) describen en detalle el fun-
cionamiento y uso de este instrumento. En el
rango natural de abundancias relativas, el
porcentaje del isétopo pesado (e, %X =
(£) x 100) depende linealmente del valor de 6.
Fry (2006) proporciona las ecuaciones nece-
sarias para transformar valores de delta a
porcentajes. Muestras “enriquecidas” en el
is6topo pesado tiene valores mas positivos de
delta, mientras que muestras “empobrecidas”
tienen valores de 8 mas negativos, y pot ende
una abundancia relativa mayor del is6topo
ligero.
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Fraccionamiento y discriminacion isotdpica. 1.a varia-
cién isotdpica natural en la abundancia de un
isétopo en un material es la consecuencia de
las pequefias variaciones en masa que hacen
que los diferentes is6topos se comporten de
modos diferentes en los procesos fisicos o
quimicos que generaron el material. La dife-
rencia isotopica entre dos especies molecula-
res (A y B) que participan de un proceso se
llama fraccionamiento (0, 5):

w =R (1000 + 5,)

PR, (1000 +6,)

ecuacion 2

Fry (2006) y Martinez del Rio & Wolf (2004)
describen los procesos que generan fracciona-
miento isotopico de interés para bidlogos.
Con frecuencia los tejidos de un animal difie-
ren en su composicion isotépica de los mate-
riales que este ingiere como parte de su dieta.
Esta diferencia es con frecuencia (e incorrec-
tamente) llamada “fraccionamiento”. Cerling
& Harris (1999) y Martinez del Rio & Wolf
(2004) proponen restringir el uso de la palabra
fraccionamiento al efecto de procesos quimi-
cos y fisicos, y sugieren el uso del término
“factor de discriminacién” para la diferencia
isotépica entre tejidos y dieta:

A =0X,,,— 0X

tyido dicta ecuacion 3

gido—dita
Restringir el uso del término fraccionamiento
a procesos fisicoquimicos bien entendidos es
necesario debido a que la diferencia entre los
valores isotépicos de la dieta y los tejidos de
un animal es resultado de una gran cantidad
de factores. Hobson & Clark (1992b),
Rubenstein & Hobson (2004) y Martinez del
Rio & Wolf (2004) describen los factores que
generan diferencias isotopicas entre tejidos y
dieta.

El factor de discriminacion es fundamen-
talmente importante y poco entendido. Es
importante por dos razones: 1) los valores de
A son necesatios para reconstruir proporcio-
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nes de cada recurso en la dieta de un animal
usando modelos de combinacién o mezcla-
do (Phillips & Gregg 2001, Phillips & Koch
2002, Phillips & Gregg 2003), y 2) son re-
queridos para estimar el nivel tréfico de un
animal. En las secciones siguientes, considera-
remos la segunda razén, aqui enfatizamos la
primera. Supongamos que un animal con-
sume una proporcién p de un alimento 1 con
composicion isotdpica 8X,, y una propotcion
1-p de un alimento 2 con composicién 8X,. Si
los dos alimentos tienen mas o menos la
misma composicioén nutricional y son asimila-
dos con igual eficiencia, entonces:

8 s = POX; +A) + (1) BX,+ A )

teji

ecuacion 4

en donde A, y A, son los valores de discrimi-
nacion para las dietas 1 y 2. Ia ecuacion 4 es
el modelo de mezclado mas simple (Phillips &
Koch 2002). Este modelo puede ser facil-
mente extendido para dilucidar 3 tipos de ali-
mento con dos isétopos (o # + 1 fuentes con
n isotopos, Phillips & Gregg 2003), y las
suposiciones de igualdad en composicion
nutricional e igual asimilacién pueden ser mo-
dificadas (ver Martinez del Rio & Wolf 2004).
Debe notarse que para aplicar la ecuacién 4, o
sus extensiones multivariadas, deben cono-
cerse los factores de discriminacién. Desafor-
tunadamente estos valores varfan en respuesta
a diferentes factores como: 1) el tipo de tejido
(Hobson & Clark 1992b), 2) la dieta (Hobson
& Clark 1992a), y 3) el estado fisiolégico del
organismo (McKechnie ez a/. 2004). Frecuen-
temente, los valores promedio de A"C
(= 1%o, Arneson & MacAvoy 2005) y A®N
(= 3,4%o, Post 2002, Mirén et al. 2006) son
usados incorrectamente en estudios ecoldgi-

Q

Q

cos. Consideramos que su uso es incorrecto
debido a que estos valores son promedios de
distribuciones con varianzas altas y son deti-
vados de estudios en los que los investigado-
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res midieron la composicion isotopica en
musculo o en organismos completos (DeNiro
& Epstein 1978, Fry et al. 1984, Fry 1988),
dos tipos de tejidos poco usados en ornitolo-
gfa. Uno de los retos de la ecologfa isotopica
es la elaboracién de un catalogo de valores de
A como funcién de los factores que influyen
en su magnitud para ser usados en las situa-
ciones que cada investigacion demanda.

ESTUDIOS ISOTOPICOS DE MIGRA-
CION

Establecer patrones de movimientos tempo-
rales de animales migratorios y su rol en el
ecosistema es crucial para nuestro entendi-
miento de sus ciclos de vida, comportamiento
y ecologia. En teorfa, al saber la ubicacion de
los sitios de verano, invierno y de parada
durante la migracion, podemos conservar con
mayor eficiencia estos animales y los habitats
que utilizan. Muchos animales se mueven dia-
riamente entre habitats y transfieren nutrien-
Otros,
migratorias de largas distancias, desempefian

tes entre ellos. como las aves
sus funciones ecolégicas en lugares geografi-
camente y ecolégicamente distintos, conec-
tando comunidades a través de continentes en
diferentes temporadas del afio. Aunque los
movimientos de los animales son centrales en
ecologia, nuestra capacidad para rastrear los
movimientos de individuos es rudimentaria.
Especialmente al rastrear aves paserinas
pequedias, los programas de rastreo conven-
cionales como anillamiento y radiotelemetria
no han dado resultados contundentes (Hob-
son 2003). Afortunadamente, nuestra habili-
dad para rastrear movimientos migratotios se
ha incrementado con el uso de métodos
moleculares, como isétopos estables y gené-
tica (Webster e al. 2002) y el uso de radio

transmisores cada vez mas pequeios.

Nuestro enfoque es isétgpos estables. Los isétopos
estables de carbono, deuterio y estroncio han



sido utilizados para rastrear movimientos de
animales migratorios (Hobson 1999). El deu-
terio (D) es el is6topo mas util y mas frecuen-
temente usado en estudios migratorios
latitudinales, porque la composicién de deute-
rio en lluvia presenta un patrén continental
amplio en Norte América. En Norte América,
el contenido de deuterio en agua de lluvia
decrece desde el sudeste hacia el noroeste for-
mando un isopaisaje latitudinal muy claro
(Hobson & Wassenaar 1997). En Norte Amé-
rica, existen también gradientes altitudinales
significativos (Meehan e/ a/. 2004). En general,
dD decrece con la elevacion (Hobson e al.
2003). Debido a que el 8D y el 8"°O covarfan
en el agua de lluvia (lamada agua “meteérica”
por los geoquimicos), los dos isétopos mues-
tran patrones similares (Bowen e a/. 2005). La
razén de este patrén geografico es que,
durante la evaporaciéon de un cuerpo de agua,
las moléculas de agua “livianas” escapan mas
facilmente hacia la atmésfera que las molécu-
las de agua mas “pesadas”. El vapor de agua
atmosférica esta siempre mas empobrecido
que las aguas oceanicas, y mas empobrecido
cerca de los polos (ver Bowen e# a/. 2005). La
situacién opuesta ocurre cuando el agua se
condensa en la atmosfera. La condensacion
favorece a las moléculas de agua pesadas (ricas
en Dy "®O) en la lluvia y en la nieve. Las pri-
meras lluvias que caen de nubes formadas
sobre el océano tienen valores de 8D y O
cercanos a las aguas ocednicas donde se for-
maron las nubes. Asi, la precipitacion mas al
interior del continente es derivada de una
reserva de vapor que tiene valores delta atn
mas negativos que las aguas oceanicas mas
recientemente evaporadas (Karasov & Marti-
nez del Rio 2007).

Muchos estudios han establecido correla-
ciones entre la composicién de D/H en agua
metedrica durante la temporada de creci-
miento y la de la biomasa en plantas (Yapp &
Epstein 1982). Los animales comen estas bio-
masas e incorporan esta sefial isotopica en sus
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tejidos. La esencia de esta metodologia fun-
ciona bajo la nocién de que la abundancia de
8D en los tejidos de un consumidor refleja la
ultima fuente de 8D en precipitacién a través
de la cadena. Por eso, al medir los valores de
8D en los tejidos de animales es posible infe-
rir la latitud aproximada (o posicién en el iso-
paisaje) en donde los tejidos fueron
sintetizados (Pérez & Hobson 2007). Las plu-
mas de vuelo de las aves han sido el tejido mas
utilizado para inferir conexiones migratorias
(ver Hobson 2005 y referencias ahi citadas)
porque, una vez, sintetizadas, pasan a ser
materia inerte, conservando la firma isotopica
del sitio donde fueron sintetizadas hasta la
préxima muda (Pérez & Hobson 2006). Hob-
son & Wassenaar (1997) y Chamberlain e/ a/.
(1997) encontraron una muy buena relacién
entre la composicién isotépica de deuterio en
plumas de aves insectivoras y el valor prome-
dio de 8D en precipitacién durante el petiodo
de crecimiento. El factor de discriminacion de
dD entre precipitacién y plumas es mas o
menos constante y cercano a —25%o (Wasse-
naar & Hobson 2000, Pérez & Hobson 2007),
aunque Hobson (2005) y Nortis ef al. (2006)
advierten que este factor no siempre puede
ser aplicado a todas las areas del continente,
en todas las aves, edades (Meehan ¢ a/. 2003,
Langin e al. 2007) y estados fisiolégicos
(McKechnie e al. 2004). Conocer los factores
que determinan la discriminacién isotopica
entre plumas, dieta y agua preformada debe
ser una de las prioridades en los estudios iso-
topicos de migracion. Wassenaar & Hobson
(2000), Hobson & Wassenaar (2001) vy
Rubenstein e# a/. (2002) usaron la composicion
isotépica de 8D y °C en plumas para delinear
los origenes geograficos de Agelaius phoenicus,
Lanius ludovicianus, y Dendroica caernlescens, res-
pectivamente. Ellos encontraron que la com-
posicién de deuterio se correlacioné con la
latitud, mientras que "’C se correlaciono isoté-
picamente con distintas cadenas alimenticias,
como cultivos C, (zahina y maiz) y trigo e
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,

FIG 2. Patrén de composicion isotdpica del agua de lluvia en Sudamérica corregida por altitud (producida

por Gabriel Bowen, también ver Bowen ez a/. 2005). Los datos son resultado de mediciones promedio de

isétopos en agua de lluvia generados por la Red Global de Is6topos en Lluvia (GNIP) durante la época de
crecimiento maximo (Septiembre a Marzo) por aproximadamente 40 afios. La Red Global de Is6topos en
Lluvia es administrada por la Associaciéon Internacional de Energfa Atémica (IAEA) y la Organizacién

Meteorolégica Mundial (WMO) (Bowen ez a/. 2005).

insectos con firmas “C. Estos analisis, ilus-
tran la idea de que algunas medidas isotopicas
esclarecen variables scenopoéticas del nicho
(8D), mientras que otras dilucidan variables
bionémicas (8C, Newsome ¢ a/. 2007).

Poco a poco el método se ha comenzado
a aplicar en otros continentes como Europa
(Hobson e al. 2004), Africa (Yohannes ¢f al.
2007) y América del Sur (Farmer ez a/. 2003,
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Hobson ez al. 2003). Aunque el patron geogra-
fico de deuterio en precipitaciéon para Amé-
rica del Sur ha sido desarrollado de un modo
preliminar (Bowen ez a/. 2005, Fig. 2), 1a corre-
lacién entre la firma isotdpica en precipita-
ci6n y en plumas no ha sido aun generada
para este continente. Existen buenas oportu-
nidades para estudiar la migraciéon usando
is6étopos estables en América del Sur. La selva



Amazonica, el cono sur de América de Sur y
la Cordillera de los Andes poseen isopaisajes
dramiticos y dignos de uso en investigacion
(Fig. 2). El potencial de examinar la variacién
isotépica de una variedad de elementos que
constituyen las fuentes alimenticias locales de
las aves sudamericanas para rastrear sus movi-
mientos esta

migratorios completamente

abierto.
ESTUDIOS DE NICHO TROFICO

Senales isotdpicas indicadoras de trama trifica y sus
aplicaciones. Una gran variedad de fenémenos
lleva a cocientes isotopicos caracteristicos en
los materiales biéticos y abiéticos que usan los
animales. Estos cocientes isotopicos pueden
llamarse “sefiales isotopicas” y, debido a que
los animales las incorporan en sus tejidos,
podemos usarlas para determinar sitios de oti-
gen, como mostramos en la seccién anterior,
o para determinar el uso de recursos. Quizas
el proceso de fraccionamiento isotépico
mejor estudiado en biologfa es la fotosintesis
(Farquhar ef al. 1989). Los is6topos de cat-
bono pueden ser usados para diferenciar entre
plantas que utilizan los modos C;, C, y CAM
de fotosintesis. Las plantas C, discriminan en
contra de CO, que contiene "C en dos pasos
del proceso de fijacién del carbono: durante la
difusién/disolucién y durante la carboxilacion
llevada a cabo por la enzima RUBISCO en el
ciclo de Calvin (Farquhar ef /. 1989). La difu-
sién a través de los estomas y la disolucion en
el agua del tejido fotosintético produce un
fraccionamiento contra el ’C de aproximada-
mente 2%o (Farquhar ef a/. 1989). El segundo
paso que disctimina contra el °C, la carboxila-
cién por RUBISCO, tiene un efecto mayor (de
~19%o, Farquhar ef a/. 1989). El resultado de
estos dos procesos es que los tejidos de las
plantas C, estin empobrecidos en “C, con
valores de 8°C de entre -35%o0 a -22%o, mien-
tras que el CO, atmosférico tiene un valor de
aproximadamente -8%o. Los valores extre-
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mos de 8"C dentro de este rango son de plan-
tas que crecen en bosques y bajo doseles
cerrados, o en hébitats dridos, respectiva-
mente. Nortis ef al. (2004) mostraron que dos
indicadores de éxito reproductivo en el ave
migratoria Neotropical Sefophaga ruticilla, el
ndmero de polluelos producidos y la fecha de
llegada al area de reproduccion, estan correla-
cionadas con el valor de 8"°C de sus tejidos.
Individuos que pasaron el invierno en zonas
hdimedas, y que por tanto tienen tejidos con
valores de 8"C mas negativos, producen mas
polluelos y llegan al sitio de reproduccion mas
temprano, que individuos con valores de 8"°C
mas positivos y que por tanto pasaron el
invierno en sitios mas secos (Marra e/ al.
1998).

Los procesos fotosintéticos C, y CAM son
acompafiados de menores fraccionamientos
que la fotosintesis C,. La razon de esta dife-
rencia es que en estos sistemas, la actividad de
RUBISCO tiene lugar bajo condiciones mas o
menos cerradas en las que el CO, enriquecido
en PC no puede ser liberado a la atmésfera y
tiene que ser utilizado. En ambos sistemas C,
y CAM, el CO, disuelto en el agua del tejido
fotosintético es fijado en acidos organicos y el
fraccionamiento de este proceso es pequefio
(= 2%o, Farquhar e/ al. 1989, Dawson et al.
2002). Estos acidos organicos son subsecuen-
temente decarboxilados y el CO, resultante es
usado por RUBISCO en la reduccion fotosin-
tética del carbono. Los tejidos de las plantas
C, y CAM obligadas son isotépicamente mas
similates a la atmosfera (entre -14 y -10 %o)
que los de las plantas C, (Farquhar ez a/. 1989,
Dawson ez al. 2002). Wolf & Martinez del Rio
(2000) and Wolf ez a/. (2002) han usado la dife-
rencia en valores de 8"°C entre plantas CAM y
C, para medir la dependencia de dos especies
de palomas de desierto (Zenaida asiatica y Z.
macronra) por una planta clave, el saguaro (Car-
negeia gigantea). Estos autores tomaron ventaja
de que el agua en el néctar y la pulpa de los
frutos del saguaro estan fuertemente enrique-
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TABLA 2. Ia composicién isotdpica de carbono de los productores primarios en los ecosistemas costeros
varfa dramaticamente segun la fuente. La informacién de esta tabla fue compilada por Fry & Sherr (1989)

de diversas fuentes.

Fuente

Rango usual en 8”C en %o

Plantas C, terrestres

Plantas C, terrestres

Seston ripario (Particulas organicas suspendidas)
Depésitos de turba

Plantas C, de marismas

Pastos C, de marismas

Pastos marinos

Macroalgas

Algas unicelulares benténicas

Fitoplancton de mares templados
Fitoplancton tipatio-estuarino

Bacterias autotréficas dependientes de azufre
Bacterias oxidadoras de metano

-23a-30
-10a-14
-25a-27
-12a-28
-232-26
-12a-14
-3a-15
-8a-27
-102-20
-18a-24
-24 2 -30
-20 a -38
-62

cidas en D para investigar la dependencia de
estas palomas, no solamente de la energfa
provista por el saguaro, sino ademas del agua
que esta planta ofrece. Encontraron que en Z.
asiatica, 8°C y 8D estan positivamente corte-
lacionadas. En esta especie, la adquisicion de
carbono de saguaro estd acompafiada de
adquisicién de agua. En cambio, en Z
macronra 8°C y 8D son independientes. Esta
especie  solamente obtiene energfa del
saguaro.

Las plantas marinas y dulceacuicolas pre-
sentan un rango muy amplio de valores de
8°C (Tabla 2). Esta amplitud de rango se
debe a que ademas de la variacion en el modo
de fotosintesis, otros factores influyen en el
grado en que sus tejidos discriminan en con-
tra del °C. La difusién del bicarbonato a tra-
vés de una barrera de agua estancada puede
prevenir la discriminacién contra el C. Si
todo el CO, es usado, no existe la posibilidad
de que RUBISCO discrimine en contra del
PC y en consecuencia, los tejidos de las plan-
tas reflejan el valor isot6pico del CO, disponi-
ble. Finlay ez al. (1999) encontraron que los

valores de 8"°C de los productores primarios y
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los herbivoros de rios y arroyos dependen del
flujo del agua. En arroyos rapidos y, por tanto,
con abundante CO,, el valor de 8"°C es mas
negativo que en arroyos de bajo flujo. El
mismo proceso tiene lugar a una escala mayor
en el mar. France (1995) encontré diferencias
entre el valor de 8"°C entre algas benténicas y
planctonicas, y Hobson e al. (1994) usaron
estas diferencias para distinguir entre aves
marinas que comen de fuentes cercanas y leja-
nas a la costa. A pesar de que las plantas acua-
ticas muestran variacién significativa en §"C,
existen suficientes diferencias en la composi-
ci6n de isétopos de carbono entre plantas
terrestres y acuaticas para distinguir la contri-
bucién relativa de fuentes acudticas/marinas y
terrestres a la dieta de aves (Harding & Ste-
vens 2004).

"Tal como es el caso con el carbono, el uso
de los isétopos de nitrégeno ("N y “N) en
ornitologia depende de su distribucion en el
alimento. Asi como en el caso del carbono, la
variacién isotdpica en el nitrégeno (i.e., en el
valor de 8"°N) se debe a una gran variedad de
procesos (revisados por Robinson 2001).
Debido a que muchos de estos procesos no



han sido tan bien estudiados como la fotosin-
tesis, el uso de los is6topos de nitrégeno es
mas fenomenoldgico que el de carbono (sin
que esto los haga menos utiles para describir
variables bionémicas). Las plantas varfan en
8"N por al menos cuatro razones (revisadas
por Dawson e# al. 2002): 1) los suelos varfan
en 8PN, 2) las plantas con rafces profundas
tienden a estar mas enriquecidas en "N que
las plantas con rafces someras, 3) las plantas
asociadas a bacterias fijadoras de nitrogeno
tienden a estar empobrecidas entre 2 'y 4 %o en
N con relacién a las plantas que no presen-
tan la capacidad de fijar nitrégeno, y 4) el fito-
plancton (y las plantas marinas en general)
tienden a estar mas enriquecidas en "N que
las plantas terrestres (Kelly 1999). El rango en
8"N generado por estas cuatro causas es
amplio. Abarca aproximadamente 26%o v,
potencialmente, provee de una gran variedad
de sefiales isotépicas que pueden ser usadas
por ornitélogos y otros ecélogos animales.

8N como indicador de nivel trifico. Quizas el uso
mas frecuente de 8N en ecologfa animal y
ornitologfa es la determinacién de nivel tré-
fico. En un articulo pionero, DeNiro & Eps-
tein (1981) documentaron que el valor de
A15ijidos_dm era en promedio de 3.4 %o. Esta
observaciéon es potencialmente muy uatil. Si
este valor se mantiene constante entre espe-
cies y niveles troficos, podemos facilmente
estimar el nivel tréfico de un animal con la
siguiente formula:

A=1+06°N, + (N

consi.

~6"N,,)/A"N

cons. bast

ecuacion 5

en donde A es la posicion tréfica del orga-
nismo usado como base (A = 1 si se usan
productores primarios), y A”N = 3,4%o (Post
2002). Desafortunadamente, la realidad es
mas complicada. Existe abundante evidencia
que apoya la idea de que existe un enriqueci-
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miento en "N entre un consumidor y su dieta.
Sin embargo, la magnitud de este enriqueci-
miento es muy variable (entre -1 y 6%o, Peter-
son & Fry 1987, Post 2002). En un meta-
analisis, Vander Klift & Ponsard (2003)
encontraron diferencias consistentes entre
taxa y tipos de tejido. Muchos factores pueden
determinar la variacién en A”N, incluyendo la
tasa de crecimiento y la calidad de la dieta, y la
mayorfa de estos no han sido investigados
(Martinez del Rio & Wolf 2004). Robbins e .
(2005) demostraron que AN decrece con la
calidad de la proteina en la dieta de muchos
taxa de vertebrados, y Trueman ez a/. (2005)
encontraron que 'A”N esta negativamente
correlacionado con la tasa de crecimiento. A
pesar del uso generalizado de A®N = 3,4 %o,
nos parece prudente sugerir cautela en su uso.
En el mejor de los casos el valor de 'A”N
debe ser determinado experimentalmente, o
con datos de campo, en lugar de usar una
constante de generalidad dudosa.

Una complicacién adicional es la variacion
potencial en la composicién isotépica en la
base de cadenas tréficas. Vander Zanden &
Rasmussen (1999) reportan que los producto-
res primarios en lagos varfan en 8N entre -2
y 9%o. Herrera ez al. (2003 y 2006) midieron
8"N en los frutos consumidos por aves en
una selva tropical himeda y una seca, y
encontraron diferencias notables en 8"°N. En
la selva humeda (Los Tuxtlas, México), los
frutos de plantas C, y CAM tienen valores de
8"N de aproximadamente 1,5 y -4%o, res-
pectivamente. En la selva tropical seca (Cha-
mela, México), estos frutos tiene valores de
4,6 y 2,6%o, respectivamente. Estos ejemplos
demuestran que los valores de 8N, vy 'A”N
en la ecuacién 5, no pueden ser considerados
constantes.

Isdtopos estables como covariables en estudios compa-
rativos. La biologia comparada depende de un
modo esencial del conocimiento de la historia
natural de los organismos. La dieta ha sido
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FIG. 3. En 3 especies de Cinclodes (Furnariidae), las
caracteristicas del rifién responsables de la produc-
cién de orina concentrada estin positivamente
correlacionadas con 8”C (las correlaciones estin
cortregidas para tomar en cuenta la estructura filo-
genética de los datos). 8 °C mide la dependencia
relativa que cada especie tiene por alimento prove-
niente de fuentes marinas y por lo tanto, la carga
osmotica que acompafa a la dieta de cada especie.

con frecuencia invocada como un factor
determinante en la historia de vida de las aves
(Martin 1995, Munshi-South & Wilkinson
20006). Cuando las aves ingieren diferentes
dietas deben procesar composiciones contra-
tantes de nutrientes, electrolitos, toxinas y
agua. Por lo tanto, la dieta es uno de los prin-
cipales factores que determinan sus procesos
digestivos y osmoregulatorios (McNab 2002),
y una importante variable independiente en
estudios comparados (Schondube ez a/. 2001).
Sin embargo, caracterizar la dieta de un orga-
nismo puede ser dificil, por lo cual nuestro
conocimiento de las dietas de la mayoria de
las aves es pobre. Los isétopos estables nos
proveen con una herramienta para describir
las dietas de los animales como un valor con-
tinuo (i.e., 8”°N, 8"C) y no solo como una
categoria (insectfvoro, herbivoro). Esto nos
permite utilizar la dieta como una covariable
en analisis comparativos. Sabat e/ a/. (2006b)
usaron 8"C en los tejidos de cinco especies
de Cinclodes (Furnariidae) como indicador de
su dependencia por fuentes alimenticias mari-
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nas. Estos autores encontraron que las carac-
terfsticas renales que facilitan la produccion
de orina concentrada (tamafio del rifién, gro-
sor relativo de la medula renal), asi como la
osmolaridad de la orina y las excretas, estaban
positivamente correlacionadas con los valores
de 8"C de los tejidos de las aves (Fig. 3). Los
is6topos estables son una herramienta poten-
cialmente 1til en estudios comparados, y su
utilidad apenas a comenzado a ser reconocida
y desarrollada.

Medidas de diversidad trdfica. Entender el grado
de especializacién o generalizacion en indivi-
duos y especies es importante pues puede
informar de problemas tan diversos como la
evolucién del uso de recursos en ambientes
cambiantes (Bolnick ¢# 2/ 2003, Emslie & Pat-
terson 2007), el éxito de aves exdticas invaso-
ras (Holt e al 2005), y los
mecanismos, y procesos que le dan forma a
las comunidades bidticas (Wiens & Graham
2005). Para entender el nivel de especializa-
cién o generalizacion, los ecélogos han utili-

factores,

zado dos aproximaciones: 1) generar diversos
estimadores para valorar la variaciéon en la
amplitud del nicho, y 2) evaluar la contribu-
cion relativa de la variacion dentro y entre
individuos a la magnitud de estos estimadores
(Bolnick ez al. 2002). Bearhop ez al. (2004) han
propuesto el uso de la varianza en la composi-
cién isotdpica como un estimador de la
amplitud el nicho tréfico. Layman ez a/. (2006)
han elaborado esta propuesta y desarrollado
métodos multivariados para investigar medi-
das de diversidad tréfica en individuos y
comunidades.

Newsome ¢/ al. (2007) reconocen un pro-
blema potencialmente serio del uso de medi-
das isotopicas en la estimacion de la amplitud
de nicho. La variacién isotdpica en animales
depende fuertemente de que tan distintas
son las sefales isotopicas de las fuentes de
alimento. Por ejemplo, un ave en un ambi-
ente dulceacuicola puede alimentarse de una



combinacién de invertebrados que depen-
den de una trama tréfica basada en me-
tano (8 C = -60%o, Kohzu et a/. 2004) o una
base trofica basada en detritus terrestre
(8 °C »~ -25%v). La varianza isotépica en los
tejidos de esta ave sera siempre mayor que
la de un ave terrestre que usa insectos
herbivoros que se alimentan de plantas C,
(8 PC ~ -25%0) vy C, (8 PC ~ -12%0). A pesar
de que ambas especies usan solamente dos
tipos de recursos isotopicamente distintos,
una de las especies siempre tendra varianzas
mayores en virtud de la diferencia mayor entre
la composicion de las fuentes. Newsome ef al.
(2006) proponen una solucién a este pro-
blema.

En lugar de usar valores de 8 per se para
definir nichos isotépicos, estos autores propo-
nen usar modelos de mezclado para transfor-
mar estos valores a proporciones (p) de cada
fuente istopicamente distinta. Resumiendo,
uno puede determinar la contribucién de # +
1 fuentes isotépicamente distintas resolviendo
un sistema de # + 1 ecuaciones lineales (ver
Phillips & Gregg 2001). Esta transformacion
de espacio-0 a espacio-p, tesuelve las discre-
pancias en la escala que acabamos de descri-
bir, y permite usar las medidas de amplitud de
nicho mas cominmente usadas por los ecélo-
gos (Bolnick e al. 2002, Layman e# al. 2000).
Enfatizamos que las descripciones del “nicho
isotépico” en espacio-p y espacio-0 son com-
plementarias, y no alternativas excluyentes. Al
transformar los datos de valores de d a valores
de p, ganamos la capacidad de construir
métricas que son independientes del valor
absoluto de las sefiales isotopicas de los recur-
sos, y que son comparables a otras formula-
ciones de nicho, pero perdemos informacién
sobre los tipos de recursos y la posicién en los
isopaisajes que revelan los espacios 9.

La cinética de la incorporacion isotdpica. E1 analisis
de isétopos estables es especialmente apro-
piado para investigar los componentes intra- e
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inter-individuales de variacién en el nicho.
Debido a que diferentes tipos de tejidos
incorporan sefiales isotopicas a distintas tasas,
la informacién que nos aportan representa
diferentes escalas temporales. Esta es una
ventaja significativa sobre los métodos tradi-
cionales de analisis de dieta, como las obser-
vaciones de forrajeo, o el andlisis de
contenidos estomacales (Dalerum & Angerb-
jorn 2005). Por ejemplo, las proteinas en el
plasma incorporan la sefial isotépica de la
dieta mas rapidamente que las células de la
sangre. En aves, la vida media (1) de una
molécula de N o C en plasma es del orden de
dias, la de las células en sangre es del orden de
decenas de dias, mientras que la del colageno
de los huesos es del orden de meses (Hobson
& Clark 1992a, Pearson ez al. 2003, Podlesak e#
al. 2005). Los valores exactos de la vida media
de Cy N en estos tejidos estan determinados,
en buena medida, por la masa corporal de las
aves (Catleton & Martinez del Rio 2005). Las
plumas, son generadas durante la muda y
mantienen la sefial isotépica de los recursos
usados durante su crecimiento. El uso de
varios tejidos, medidos en un solo momento,
puede proporcionar informacién muy rica
sobre los cambios temporales en el uso de
recursos de un animal. Langin e/ a/ (2006)
midieron la composicion isotopica del plasma
y células de la sangre en S. ruticilla reciente-
mente llegados a Canada desde sus areas de
invernacién en Jamaica. El plasma de estos
animales adquiri6 la sefial isotopica de los
recursos de la zona de reproduccién, mientras
que las células de la sangre mantuvieron la
sefial de los recursos usados en la zona de
invernacién. Nottis ef al. (2005) usaron los
datos de 8"°C en células sanguineas para mos-
trar que, durante el invierno, las hembras de .
ruticilla tienden a usar habitats mas secos que
los machos.

Comparar la composicién isotépica de
tejidos “lentos” y “rapidos” puede también
generar datos sobre el “tamafio de grano”
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del patrén de forrageo (en el sentido de
MacArthur & Levins 1964). Los forrajeadores
de grano fino usan recursos isotépicamente
distintos en rdpida sucesién y, por tanto,
tejidos con tasas de incorporacién contrastan-
tes deben tener la misma composicién isotd-
pica. En cambio, los forrajeadores de grano
grueso se especializan temporalmente en un
solo recurso y, por lo tanto, esperamos
diferencias entre los tejidos rapidos y los
lentos que incorporan la sefial promedio
por un intervalo temporal largo. A nuestro
entender, estas ideas no han sido puestas a
prueba.
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