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ECOFISIOLOGIA

LOS ISOTOPOS ESTABLES DEL HIDROGENO Y EL OXIGENO
EN LOS ESTUDIOS ECOFISIOLOGICOS DE PLANTAS

CASANDRA REYES-GARCIA Y JOSE Luis ANDRADE'

Unidad de Recursos Naturales, Centro de Investigacion Cientifica de Yucatan, A. C., Calle 43 No. 130.
Colonia Chuburna de Hidalgo, C. P. 97200, Mérida, Yucatan, México.
'Autor para correspondencia. Tel. 52 (999) 9813914 ext. 369. Fax: 52 (999) 9813900.
Correo-e: andrade@cicy.mx

Resumen: Los estudios con los isdtopos estables de elementos de interés biologico se han convertido en una herramienta atil
para conocer el intercambio de las moléculas en la biosfera. Como el agua es una de las moléculas mas abundantes en dicho inter-
cambio, los estudios con los isdtopos estables del hidrogeno y el oxigeno han sido un componente fundamental de muchos tra-
bajos ecofisiologicos con plantas, desde el nivel de hoja hasta la reconstruccion de climas pasados. En esta revision mencionamos
la metodologia mas utilizada, la notacion general y las investigaciones mas relevantes con estos isotopos. Asimismo, revisamos
estudios sobre las fuentes de agua de las plantas, el enriquecimiento isotdpico en las hojas debido a la transpiracion, la relacion
del ambiente con los isdtopos del oxigeno en la materia organica, asi como algunos estudios recientes que nos han permitido pro-
poner a algunas especies como indicadoras ambientales en un mundo con cambio global.

Palabras clave: firmas isotopicas, fraccionamiento, fuentes de agua, indicadores ambientales.

Abstract: Stable isotope studies of elements in biological organisms have become a useful tool to assess the exchange of mole-
cules in the biosphere. Since water is one of the most abundant molecules in such an exchange, studies on stable isotopes of
hydrogen and oxygen have become a fundamental component of many plant ecophysiological studies, from the leaf level to the
reconstruction of past climates. In this review, we mention the most common methodologies, general notation and the most rel-
evant research on hydrogen and oxygen stable isotopes. Also, we discuss studies on plant water sources, leaf isotopic enrichment
due to transpiration, the relationship between environment and oxygen stable isotopes in organic matter, and present studies that

propose some plant species as environmental indicators in a globally changing world.
Key words: environmental indicators, fractionation, isotopic signatures, water sources.

M uchos elementos quimicos de interés bioldgico
poseen dos o mas formas, con el mismo nimero
atomico pero con diferente masa (isdtopos estables). Es
decir, los isdtopos estables tienen el mismo niimero de pro-
tones y de electrones, pero diferente nimero de neutrones.
En general, los isotopos estables de un elemento se encuen-
tran en diferente abundancia: uno de los isdtopos esti en
mayor abundancia y uno o dos is6topos en menor abundan-
cia (cuadro 1). Debido a que el comportamiento fisico y
quimico es diferente para cada uno de los is6topos estables
de un elemento, éstos pueden usarse como trazadores de
moléculas en la biosfera e incluso en experimentos con
compuestos enriquecidos en alguno de los isdtopos, con el
fin de evaluar el movimiento de los recursos de plantas y

animales a través de los ecosistemas (Dawson et al., 2002;
Santiago et al., 2005).

En esta revision trataremos solamente los isotopos esta-
bles mas abundantes del hidrogeno ['H, *H o deuterio (D)]
y del oxigeno (O, '*0O), enfocandonos en la molécula de
agua (H20) debido a que es la forma méas abundante de
intercambio entre el ambiente y los organismos.
Discutirnos la metodologia y los estudios que se han
realizado principalmente en los ecosistemas tropicales.
Asimismo, dirigiremos a los lectores a informacion mas
detallada sobre los temas de mayor actualidad y men-
cionaremos algunas perspectivas de investigacion fisioldgt
ca con esta metodologia.
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Cuadro 1. Abundancia promedio en la Tierra de los isétopos estables
de elementos de interés biolégico (tomado de Ehleringer y Osmond,
1989).

Notacion y metodologia

Debido a que la variacion absoluta en la abundancia natu-
ral de la mayoria de los is6topos es muy baja, conven-
cionalmente se reportan las variaciones relativas de los iso6-
topos con respecto a un estandar internacional. Para el caso
del H y del O, el estandar es el agua oceanica VSMOW
(Viena-Standard Mean Ocean Water), cuya abundancia
isotdpica absoluta del hidrogeno es 99.984426 atomo por
ciento de 'H y 0.015574 4tomo por ciento de D (Hagemann
et al., 1970); la abundancia isotopica absoluta del oxigeno
en VSMOW es 99.76206 atomo por ciento de O, 0.03790
atomo por ciento de 'O y 0.20004 atomo por ciento de *O
(Baertschi, 1976).

La notacion resultante es conocida como delta (8) en
partes por mil (%o), la cual es calculada como:

Roestra
o= [—] -1 %1000 (1)
leu’mlm

Donde R indica el cociente del is6topo pesado sobre el iso-
topo liviano, Ruesra ¥ Resandar s refieren a la abundancia de
D/H (u "®O/'%0O) en la muestra y en el estandar, respectiva-

Electromagneto
gnalizador de masas

Elemento Isétopo  Abundancia promedio
en la Tierra (%)
Hidrégeno 'H 99.985
‘Ho D 0.015
Carbono 2C 98.89
vC 1.1
Oxigeno O 99.759
7O 0.037
O 0.204
Nitrégeno “N 99.63
"N 0.37
Azufre 25 95.0
»S 0.76
S 4.22
»S 0.014
Fuente de iones
Entrada de
muestra
gasificada

Deflexion de iones

Copas Faraday
Detector de iones

Figura 1. Esquema de un espectrometro de masas. La muestra ingresa en forma de gas por el sistema y es ionizada en la fuente de iones.
Al pasar por el electromagneto, los iones sufren una deflexion correspondiente a su carga y masa (como ejemplo se muestra la trayecto-
ria de tres iones representados por tres lineas: una solida, una punteada y una de puntos y rayas). Los iones recolectados en las copas
Faraday son amplificados y su concentracion se determina al compararse con un estandar.
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mente. Un valor & mas positivo indica que la muestra tiene
una mayor proporcion del isdtopo pesado en comparacion
con el estandar.

Para medir los is6topos estables se usa el espectrometro
de masas, siguiendo una metodologia practicamente no
destructiva, ya que una pequefia muestra de tejido (albura,
raiz u hoja) es suficiente para el anélisis. El espectrometro
de masas separa atomos y moléculas cargadas con base en
su movimiento en campos magnéticos o eléctricos y con-
siste de cuatro partes centrales (Hoefs, 2004): el sistema de
entrada, la fuente de iones, el analizador de masas y el
detector de iones (figura 1).

El sistema de entrada requiere de un alto vacio y los
compuestos son introducidos al sistema como gases; en
este sistema se utiliza un flujo de gases viscoso para evi-
tar la discriminacion de masas. En la fuente de iones, se
forman los iones, se aceleran y se enfocan en un haz estre-
cho; generalmente, los iones son producidos por bom-
barcko de electrones y los iones positivos que se forman
y entran al campo magnético poseen la misma energia
cinética. El analizador de masas separalos haces de iones
que provienen de la fuente de iones de acuerdo con los
cocientes de masa/carga (m/q) mediante un campo mag-
nético; éstos son desviados en vias circulares, cuyos
radios son proporcionales a la raiz cuadrada de m/q.
Después de pasar por el campo magnético, los iones sepa-
rados son recolectados en detectores de iones (copas
Faraday). Las copas Faraday poseen un resistor y el paso
de los iones a través de estos detectores crea una caida de
potencial en el resistor que actia como una medida de la
comiente de los iones (Ehleringer y Osmond, 1989;
Hoefs, 2004).

Firmas isotopicas, fraccionamiento y enriquecimiento

Al valor § de una sustancia (por ejemplo, agua de una hoja,
lluvia, celulosa) se le denomina firma isotopica de dicha
sustancia. Debido a que los neutrones ejercen una influen-
cia sobre la masa atdmica, los isdtopos pesados y ligeros se
comportan de manera diferente durante las reacciones fisi-
cas y quimicas. Cuando esto ocurre, las firmas isotopicas
de las sustancias cambian y a este proceso se le denomina
fraccionamiento. Por ejemplo, los diferentes tipos de agua
(subterranea, pluvial, edafica, fluvial u oceanica) tienen
composiciones isotopicas diferentes debido a los procesos
de evaporacion y precipitacion. En consecuencia, las com-
posiciones isotdpicas de los diferentes componentes del
ciclo del agua muestran firmas isotopicas bien definidas,
las cuales pueden ser identificadas y asi describirse sus
interrelaciones.

Cuando se presenta un fraccionamiento de una fuente de
agua, por ejemplo, como producto de la evaporacion, se
puede presentar la composicion isotdopica como un
enriquecimiento (un incremento en el isdtopo més pesado)

sobre la fuente de agua inicial, la cual puede calcularse
como (por ejemplo, para el caso del *O):
Roroducio
A ®Opotico = ———— - 1 2)
Rﬁu'nu'
Donde Ryraco €5 el cociente *O/'O del producto y Ruenees
el cociente "*O/'*O de la fuente de agua. Como aproxi-
macidn se puede también estimar como:
A BOpriicio = 8 "®Oproducio ~ O "*Opente 3)

Fuentes de agua

En las fuentes de agua dulce del planeta se ha encontrado
una correlacion entre 8D y 8'*0 que se conoce como linea
meteorica (Gat, 1996; figura 2). Esta linea metedrica mues-
tra una variacion lineal entre ambos is6topos que permite
utilizarlos de manera intercambiable en estudios de absor-
cion diferencial de agua, asi como combinar estudios de
abundancia natural con enriquecimiento en alguno de los
dos isotopos pesados derivado de procesos ecofisiologicos
(Dawson et al., 2002).

Los isotopos estables del hidrogeno y los del oxigeno
pueden usarse para determinar la procedencia del agua con-
tenida en el xilema de los arboles porque durante el proce-
so de absorcion radicular no ocurre fraccionamiento
isotopico (White er al., 1985). Entonces, la composicion
isotdpica del agua del xilema refleja las fuentes de agua
empleadas por las raices (Meinzer et al., 2001; Goldstein et
al., 2002; Andrade, 2005; Santiago et al., 2005), con la
posible excepcion de los mangles (Sternberg y Swart,
1987). Con el uso de las firmas de 8D se ha determinado

40
0 1 ~ ~
8D = 8 580+ 10%o
-40 -
2 80
O
7= -120 4
—— Linea metedrica
-160 A
= ® Nord
O \Viena
AL v Midway
-240 v . - - . T T T
-32 -28 -24 -20 -16 -12 -8 -4 0 4

3"%0 (%)

Figura 2. Linea metedrica que muestra la relacion de 8O y 8D en
varias estaciones de colecta. Las estaciones en la parte inferior
izquierda de la linea se encuentran en latitudes mas altas, y presentan
temperaturas medias menores, lo cual deriva en lluvia con valores
mas negativos de 8"O y 8D; las estaciones de la parte superior
derecha se acercan al ecuador (adaptado de Gat et al., 2000).
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cion hidraulica en suelos tropicales (Moreira et al., 2003) y
la extension de las raices laterales de algunos arboles
(Stemberg et al., 2002). También, con el estudio de los iso6-
topos estables de H y O se ha detectado el efecto de los cam-

gan al suelo del bosque (Feild y Dawson, 1998).

En varios ecosistemas, el enriquecimiento isotdpico de bios ambientales en los ciclos hidroldgicos regionales y
los horizontes superiores del suelo ocurre porque la evapo- globales (Moreira et al., 1997; Hendeson-Sellers et al.,
racion causa que el agua de los horizontes mas superficiales 2002; Martinelli et al., 2004), asi como en los procesos fisi-
se enriquezca con los isdtopos més pesados. Por esta razon, coquimicos y bioquimicos a nivel de hoja y otros érganos de
la planta (Cernusak et al., 2003; Stemberg et al., 2003).

después de un periodo largo sin lluvias se forma un perfil,
con un gradiente de agua progresivamente empobrecida en
Transpiracion y enriquecimiento foliar en §*O

dD (o 6'0) desde la superficie hasta los horizontes mas
profundos (figura 3), con el que se pueden comparar los
valores de 0D o §"0 del agua del xilema de las especies Durante la evaporacion los is6topos mas ligeros tienden a
lefiosas (Meinzer et al., 2001; Goldstein et al., 2002; evaporarse primero, por lo que el vapor presenta un valor
Andrade, 2005; Santiago et al., 2005). empobrecido en "0, con un valor de -9%o con respecto al
Con esta metodologia se puede conocer la particion del agua fuente (dictado por un factor de fraccionamiento de
agua entre diferentes especies en una comunidad 1.0098 a 20°C; Majoube, 1971; Gat, 1996); lo contrario
(Ehleringer et al., 1991; Jackson et al., 1995; Phillips y sucede durante la condensacidn. Si el sistema en el que
Ehleringer, 1995; Jackson et al., 1999). Entre los arboles ocurre este fraccionamiento es abierto y el vapor de agua es
perennifolios topicales, los individuos con didmetros removido inmediatamente después de la evaporacion, el
menores absorben el agua preferentemente de los hori- enriquecimiento en el isotopo mas pesado del cuerpo de
zontes mas profundos que los arboles de diametros mayo re s agua continuaria hasta que todos los isotopos ligeros se
(Meinzer et al., 1999) y las lianas acceden al agua de capas evaporaran (Gat, 1996). Sin embargo, en un sistema natu-
mas profundas de suelo que los arboles, pero aquéllas tam- ral, las fases liquidas y gaseosas estan en un equilibrio
bién utilizan el agua de horizontes ain mas profundos con- dindmico, y se componen de dos flujos, el agua que se
forme avanza la estacion seca (Andrade et al., 2005). evapora y el vapor que se condensa. Por esta razon, en
condiciones de humedad y temperatura constantes, los

Varios estudios han usado fuentes de agua enriquecida en
cuerpos de agua llegan a un estado isotdpico estable, en el
cual ya no se da mas enriquecimiento del cuerpo de agua

que una hemiepifita depende sblo del agua de la niebla
durante sus primeros estadios de vida, y que cambia pro-
gresivamente hacia agua de 1luvia en cuanto sus raices lle-

alglin isdtopo estable para rastrear el movimiento del agua
en el suelo. De esta manera se ha demostrado la redistribu-

& ] %] £
3 § & w I
*;.r‘: § g; @ @ 2 'g: é“:' F
a0 W s 7 S L O & <
£ o g & & ¢ &
§ 8o 88858585 s
4 5 8 & S § I F D5
g & § § LS F5IJF o8 2 o
T § 8 F S F o ny§F g £ 9
3 S g [~] -
I FEFISFT R T J _
S S S e AT S
> 20} Wi 20 5~
S_Lc ._.-.‘. : S
— Ld | m
o 4l T A 30 E£
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Figura 3. Contenido isotdpico (8D) del agua del suelo con relacion a la profundidad del suelo (panel izquierdo) y 8D del agua de los
vasos del xilema de 12 especies de arboles en un bosque de Panama (panel derecho). La toma de muestras se realizd después de 40 dias

de sequia (adaptado de Meinzer et al., 1999).
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liquida y el vapor permanece con una firma isotdpica
estable (Gat, 1996). La ecuacion de Craig-Gordon (Craig y
Gordon, 1965) describe la relacion entre la temperatura, la
humedad, y ambos factores de fraccionamiento por cambio
de fase y difusion, lo que logra predecir el enriquecimiento
de un cuerpo de agua en diferentes condiciones de evapo-
racion. La sefal isotopica del cuerpo de agua en evapo-
racion es directamente proporcional a la temperatura e
inversamente proporcional a la humedad relativa, esto es,
mayores temperaturas y una humedad relativa baja resul-
taran en menor enriquecimiento del cuerpo de agua.
Cuando el agua se evapora de la cavidad subestoméatica
en las hojas, se lleva a cabo un proceso similar al descrito
para un cuerpo de agua y el agua de la hoja queda enrique-
cida en los isotopos pesados (figura 4). En condiciones de
humedad y temperatura constantes, el enriquecimiento en
8"0 continfia hasta que se alcanza un estado isotopico
estable, donde la sefial del agua de la hoja no cambia
(Flanagan et al., 1991). Sin embargo, en un ambiente natu-
ral, las variaciones constantes en radiacion conducen a
condiciones de temperatura y humedad cambiantes, y es

frecuente que el estado isotdpico estable no se alcance
(Harwood et al., 1998). El tiempo de recuperacion del esta-
do estable varia de especie a especie, y para plantas de cul-
tivo es de 2-3 h (Bariac et al., 1989; Flanagan et al., 1991;
Yakir et al., 1994), pero esto depende principalmente del
tiempo de residencia del agua foliar (Farris y Strain, 1978;
Allison et al., 1985; Cooper y DeNiro, 1989; Tissue et al.,
1991; Wang y Yakir, 1995; Harwood et al., 1998; Harwood
et al., 1999; Pendall et al., 2005). Este indice representa el
tiempo que toma el agua foliar en ser completamente reem-
plazada y depende de la tasa de transpiracion y del volumen
de agua foliar. En las plantas suculentas el estado estable
isotopico seria dificil de alcanzar por la gran cantidad de
agua foliar y las bajas tasas de transpiracion.

Firmas de 80 dentro de las hojas

Las venas foliares, las cuales reciben agua con la misma
firma isotopica que las raices, estin constantemente
diluyendo el agua fraccionada en las cavidades
subestométicas (Farquhar y Lloyd, 1993; Farquhar y Gan,

%0 dal agua 80 del agua
de la planta dal suelo
- #25.2
-2.5
23
-2.4 {+11.1)
+3.4 (0.6 m)
-1.5(1.5m)
-24 {(+10.7)
4.4 {+10.8)
Agua subtamédnas
................. 4.3

Figura 4. Variaciones en 8"0 del agua del arbol Tamarix jordanis y su relacion con los valores de 80 del agua del suelo y subsuelo. El
agua de las muestras de tallo y raices se extrajo del xilema y el floema (los valores del floema se encuentran entre paréntesis). El arbol
que presenta raices superficiales y profundas se encontraba creciendo en una duna en Negeyv, Israel, y al momento de la colecta presen-
t6 firmas isotdpicas tanto del agua de estratos superficiales como del agua subterranea. El floema present6 valores muy enriquecidos de

8"0 (adaptado de Yakir, 1998).

23



CASANDRA REYES-GARCIA Y JOSE LUIS ANDRADE

2003). Debido a esto, existen gradientes de enriquecimien-
to isotdpico dentro de la hoja, desde las células alrededor
de las cavidades subestomatales (altamente enriquecidas en
isdtopos pesados) hasta las células que rodean las venas
principales (no fraccionadas isotopicamente), lo que genera
una cadena de zonas foliares con valores intermedios de
8"0. Este fenomeno de formacion de un gradiente de 8O
en el agua, desde las cavidades subestomatales hasta las
venas principales, se conoce como efecto ‘Péclet’
(Farquhar y Lloyd, 1993). El efecto Péclet predice una
respuesta reducida del fraccionamiento del agua a los cam-
bios en la humedad relativa del ambiente, pero una respues-
ta notable ante los cambios en la conductancia estomatica
(Barbour et al., 2005). Barbour et al. (2000b) usaron el
modelo de Craig-Gordon para describir la sefal isotopica
de la sacarosa, la cual refleja la sefial del agua de la hoja, y
demostraron que se obtienen valores tedricos mas sensibles
a cambios en la tasa de transpiracion que los valores reales
y ademas, al tomar en cuenta el efecto Péclet, esta diferen-
cia disminuye.

Aunque el efecto Péclet observado alrededor de las
venas reticulares de las dicotileddneas es pequeno, en las
monocotileddneas se presentan grandes diferencias entre la
base y el apice, especialmente en las que tienen hojas largas
con venacion paralela (Helliker y Ehleringer, 2000). En
estas Gltimas plantas, la sefial es progresivamente enrique-
cida desde la parte proximal a la parte distal de la hoja
debido al enriquecimiento del agua de la vena durante su
recorrido hacia el apice (Helliker y Ehleringer, 2000,
2002a, b; Barnes et al., 2004). Asimismo, una reduccion en
la capa limite en la parte distal de estas hojas acentta el
efecto Péclet porque la conductancia total al agua aumenta
en los 4pices (Nobel 1991, Andrade, 2003).

Por lo descrito hasta aqui, la sefial isotdpica del agua de
la hoja depende principalmente de la senal isotdpica del
agua proveniente de la raiz, del grado de evaporacion y de
la humedad relativa. Estudios recientes han demostrado
que la apertura de estomas durante la noche, o en momen-
tos con muy alta humedad relativa, puede llevar a que la
sefal isotopica de la hoja se vea influenciada por la sehal
del vapor de agua en la atmosfera (Cernusak et al., 2005;
Seibt et al., 2006; Helliker y Griffiths, 2007). Esto es mas
evidente en plantas con metabolismo acido de las cra-
sulaceas (CAM por sus siglas en inglés), cuyo intercambio
gaseoso se realiza casi exclusivamente por la noche, y cuya
sefal isotdpica puede reflejar al 100% la del vapor atmos-
férico (Helliker y Griffiths, 2007).

8®0 y materia organica

Las mediciones de 8"0 en material organico vegetal se uti-
lizan para un sinnimero de aplicaciones. Por ejemplo, en la
reconstrucion de paleoclimas se puede conocer la com-

posicion isotopica del ox { genode las lluvias, la temperatu ra
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y la humedad cientos de afos atras con base en los is6topos
de la celulosa en los anillos de crecimiento de los arboles
(Burk y Stuiver, 1981; Yakir er al., 1994; Yakir, 1998).
Ademas, el analisis del 8"O nos puede revelar el origen de
ciertos mat e riales (papel, tela, utensilios) y as{ ser empleado
en estudios de diferente indole, incluyendo los estudios
forenses y arqueoldgros (Gat, 1998; Pollard 1998).
Hnalmente, las mediciones del 8O pueden ayudar a inter-
p retar las dife rencias en la discriminacion de los is6topos de
carbono entre individuos que crecen en el mismo ambiente,
porque la sefial isotdpica del C responde a cambios en la
conductividad estomatica y en la tasa fotosintética
(Farquhar et al., 1982; Santiago et al., 2005), mientras que
la sefal de "*O es independiente de la tasa fotosintética, pero
depende de la conductividad estomatica y la fuente de agua
(Barbour et al., 2000a). Por lo tanto, mediciones conjuntas
de ambos isotopos estables en condiciones similares per-
miten inferir la conductancia estomatica y la eficiencia del
uso de agua de manera rapida y confiable (Farquhar ef al.,
1998; Barbour et al., 2005; Farquhar y Cernusak, 2005).

Temperaturs bajas en el momento de la condensacion,
mayor altitud, latitud y distancia de la costa resultan en
valores bajos de 8D y 80 en la precipitacion (figura 2;
Dansgaard, 1964; Siegenthaler y Oeschger, 1980; Rozanski
et al., 1993; Bowen y Wilkinson, 2002). La sefial isotdpica
de la precipitacion local es monitoreada hoy en dia por
diferentes grupos en todo el mundo que colaboran para
registrar estos datos en la Global Network of Isotopes in
Precipitation, asociacion que utiliza las sehales isotOpicas
para evaluar cambios en el ciclo hidrolégico y en el clima,
que podrian reflejarse en alteraciones progresivas de los
valores medios de 8D y 60 (IAEA/WMO, 2004).

Ademas de monitorear cambios en el valor isotopico de
la precipitacion hoy en dia, el monitoreo de 8"O en la
celulosa en los anillos de crecimiento de los arboles y en
los depositos de este materil en los sedimentos lacustre s,
permiten evaluar cambios en el valor isotdpico de la pre-
cipitacion y la humedad relativa durante la formacion de la
celulosa (Gray y Thompson, 1976; Epstein et al., 1977,
Burk y Stuiver, 1981; Yapp y Epstein, 1982; Yakir y
DeNiro, 1990; Aucour et al., 1996; Barbour et al., 2000b).
Alfomarse la celulosa, sus atomos de ox { geno se intercam-
bian con el agua celular durante la reaccion de hidratacion de
los carbonilos (Sternberg y DeNiro, 1983; Sternberg et al.,
1986; Yakir y DeNiro, 1990). Esta reaccion deriva en un
fraccionamiento de la sefial isotdpica, dejando a la molécu-
la de celulosa enriquecida en un 27%o con respecto al agua
de la hoja o tallo donde se form6 (DeNiro y Epstein, 1981;
Sternberg, 1989).

De esta manera puede correlacionarse directamente la
sefal isotdpica de la materia organica con la de la lluvia
durante su formacion, ya que el agua que llega a las hojas
de arboles no tiene ningtn fraccionamiento isotdpico
(White et al., 1985). Como alternativa, si por otros medios
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independientes se tiene el valor isotdpico de la lluvia,
puede deducirse la humedad relativa al momento de la for-
macion de la celulosa (Yakir et al., 1994; Aucour et al.,
1996; Farquhar et al., 1998).

Modelos de circulacion y productividad global

Dado que el planeta puede considerarse como un sistema
cerrado en cuanto a la circulacion de los elementos, los iso-
topos estables pueden utilizarse como trazadores en la bios-
fera a través del tiempo. Un ejemplo de esto es el caso del
oxigeno libre (O2) que se encuentra en la atmdsfera, el cual
tiene un periodo de residencia de 1,200 afos (Bender ef al.,
1994) y presenta una sehal isotopica de 8O de 23.5 %o por
encima de la sehal de 0%o del océano (Dole, 1935). A esta
discrepancia se le conoce como efecto Dole, el cual se
explica principalmente por la respiracion (que resulta en un
enriquecimiento de 20%0) y debido a que el Oz de la
amosferaes influenciado por el "0 del agua de las hojas
que, como hemos visto en secciones anteriores, en plantas
terestres tiende a enriquecerse debido a la transpiracion
(Bender et al., 1994; Beerling, 1999; Hoffmann et al.,
2004). Con la precision de medicion actual, no se detectan
diferencias en la concentracion de isotopos de oxigeno
entre los hemisferios norte y sur. Sin embargo, existe una
diferencia de hasta 0.7%o con burbujas de aire atrapadas en
glaciares polares o en sedimentos marinos, que denotan
cambios importantes en los ciclos hidricos y del carbono en
el pasado (Bender et al., 1994; Malaize et al., 1999;
Hoffmann et al., 2004). Para poder entender las variaciones
de productividad entre periodos glaciares e interglaciares se
han realizado diferentes estudios para comprender y mode-
lar el enriquecimiento de "0 en el agua de la hoja en los
diversos ecosistemas.

Por el momento, uno de los factores de error mas
grandes en los modelos es la ausencia de mediciones de
8"0 del vapor de agua en la atmdsfera. La sefal de vapor
de agua es dificil de medir debido a la costosa y complica-
da metodologia (Helliker et al., 2002), por lo cual general-
mente se supone que esta sefial se encuentra equilibrada
con grandes cuerpos de agua cercanos o con la lluvia. Sin
embargo, algunos estudios han demostrado que esto no
siempre se cumple (Danis et al., 2006), e incluso que la
sehal puede tener grandes variaciones a lo largo del dfa
(Yakir, 1998; Harwood et al., 1999). La reciente obser-
vacion de que epifitas con fotosintesis CAM pueden ser
marcadores de la senal isotdpica del vapor de agua de la
atmosfera abre nuevas posibilidades de investigacion y de
uso de estas plantas como indicadoras ambientales
(Helliker y Griffiths, 2007). Como estas epifitas realizan el
intercambio gaseoso bajo condiciones de alta humedad
atmosférica y son ademas independientes del agua del
suelo, el intercambio con las moléculas de agua de la
atmosfera es muy grande. Esto hace que el agua de sus

hojas presente la misma sefal que el vapor atmosférico y
no la de la lluvia o riego (cuadro 2). La sehal del agua de
las hojas queda a su vez depositada en la materia organica
de la hoja. Debido a este proceso, material de herbario de las
epifitas recolectadas hace cien afos puede darnos valores
isotdpicos del vapor atmosférico cuando la planta estaba en
crecimiento (figura 5).

Contar con valores de 8O del vapor de agua de la
atmosfera nos permite a su vez recalibrar los valores de
temperatura, humedad y precipitaciéon inferidos a partir de
anillos de crecimiento de los arboles, mencionado en las sec-
ciones previas. Dentro de esta metodologia de reconstruc-
cion paleoclimatica, también los datos de vapor atmosféri-
co son un gran faltante. Dado que la fisiologia de la planta
(por ejemplo, los controles estomaticos y la estructura del
sistema radical) también puede influir sobre el valor
isotopico de la materia orgénica en anillos de crecimiento,
el contar con mas elementos de informacion externos nos
permitira afinar nuestras predicciones. Actualmente se esta
trabajando para encontrar epifitas ideales para este tipo de
estudios (C. Reyes-Garcia, M. Mejfa-Chang y H. Griffiths,
datos sin publicar).

Perspectivas

Los isdtopos estables constituyen una herramienta cuya
metodologia se ha vuelto accesible para los fisidlogos en
las Gltimas tres décadas. Desde entonces diversos trabajos
de campo y de laboratorio han permitido el desarrollo de su
uso como trazador y en la elaboracion de modelos que inte-
gran desde procesos fisioldgios en las plantas a nivel
celular, hasta los intercambios entre la planta y su medio,
recomendo incluso ciclos globales de productividad mari-
na versus terrestre. Estos estudios han permitido a su vez

Cuadro 2. Valores de 8O (%o) del agua de las hojas de una
bromeliacea con fotosintesis CAM bajo diferentes tratamientos de
humedad relativa y fuentes de agua con valores contrastantes de
8"O. La especie Tillandsia intermedia se mantuvo en un invernadero
con temperatura constante (17°C) y variaciones en humedad relativa
60-100%. La primera columna muestra el valor de §"O del agua de
la hoja después de 15 dias de crecimiento bajo las condiciones
descritas. Cuando la humedad relativa era alta (75-100%) el agua de
la hoja present6 valores similares al valor del vapor atmosférico con-
densado (Reyes-Garcia y Ciriffiths, sin publicar).

Agua de la  Vapor atmosférico Agua de riego  Humedad
hoja 8O condensado 8O (%o) relativa
(%o0) 80 (%o) (%)
-8.4 -9.8 -12 100
-1.7 0.3 -17 75
3 0.3 -6 75
6.5 -6.3 -6 60

25



CASANDRA REYES-GARCIA Y JOSE LUIS ANDRADE

20 o - * . 8780 materia ¢
organica

~ 10,
=
O o0
s o ©O0 O 5180 agua de la hoja

-10}

m} ob O §'80 vapor atmosférico
=20
1870 1890 1910 1930 2003 2004 2005

Ano

Figura 5. Estimacion del 8"0 del agua de la hoja de Tillandsia
usneoides y del 80 del vapor de agua de Miami, Florida. Los
valores de "0 del agua de la hoja y del vapor atmosférico fueron
calculados a partir del 8O de la materia organica de esta especie,
usando material fresco recolectado en septiembre de 2005, y de
especimenes de herbario recolectados entre 1878 y 1930. Los cal-
culos se realizarm estimando que la materia organica de esta
especie llega a ser 24.5%0 mas pobre en 80 que el agua de la hoja
y que el vapor atmosférico estaria 10%0 més empobrecido en 8O
que el agua de la hoja. La linea hori zontal en el 8O del vapor de
agua para 2005 se calcul6 usando un promedio de 30 afios de tem-
peratura media de Miami (23.3°C), al considerar que el vapor de
agua estd en equilibrio con el agua dulce de valor 6”0 = -3.5%o
(adaptado de Helliker y Gri ffiths, 2007).

abarcar escalas de tiempo desde el presente hasta miles de
anos atras con las reconstrucciones climaticas y como mar-
cadores de cambios en los ciclos hidroldgicos y de carbono.
Ademas, la gran diversidad morfoldgica y fisioldgica de las
plantas augura un aumento en las investigaciones con los
isotopos estables del hidrogeno y oxigeno en los proximos
anos, especialmente en paises megadiversos como México,
donde las interrelaciones entre la gran diversidad de formas
de vida, y entre éstas y su ambiente, pueden ser inspec-
cionadas con mayor precision con la metodologia de los
is6topos estables.
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