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RESUMEN.— La necesidad de determinar la conectividad migratoria en diversas especies de aves
ha generado el surgimiento de numerosas técnicas de marcado para determinar el origen geo-
grafico de individuos. El uso de la composicion de isétopos estables en tejidos animales es una de
las técnicas que més se desarrollaron en los Gltimos tiempos. Su uso se basa, primero, en que los
valores isotépicos de diferentes elementos quimicos varian espacialmente debido a procesos na-
turales y de origen humano. Segundo, en que un individuo, al alimentarse, asimila y eventual-
mente refleja en sus tejidos la composicion isotépica del sitio donde se esta alimentando. El tejido
mas utilizado en este tipo de anélisis es el de las plumas remeras, ya que, al crecer, asimilan la
composicién isotépica del alimento, y luego permanecen metabolicamente inactivas hasta el proxi-
mo evento de muda. Aunque esta técnica ha sido exitosamente aplicada en distintas especies de
aves, la variabilidad observada entre individuos limita de cierta forma su precision. Esta variabi-
lidad puede ser producto de diferentes procesos que afectan el cambio isot6pico entre la dieta y
los tejidos de la especie de interés, de desplazamientos durante el periodo de muda o de varia-
ciones en la linea de base isotépica (cambios en los valores isotépicos de hidrégeno en las precipi-
taciones). Conocer y entender las fuentes de error puede ayudar a disefiar mejores estudios que
minimicen la variabilidad y a desarrollar mejores modelos predictivos para determinar el origen
geografico de un individuo.
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ABSTRACT. USING STABLE ISOTOPES TO DETERMINE MIGRATORY CONNECTIVITY IN BIRDS: EXTENT AND LIMI-
TATIONS.— The need to unravel migratory connectivity in different bird species has generated
the development of several techniques to determine the geographical origin of individuals. Using
the stable isotopes composition of animal tissues is one of the emerging techniques that had the
greatest development. The principles of the technique are, first, that there is a geographical pat-
tern in stable isotopes values, as a result of natural and anthropogenic processes, and, second,
that stable isotopes are assimilated when an organism eats, and eventually they become fixed in
animal tissues, in proportions related to the natural abundance in the environment. The most
commonly used tissue is from flight feathers, since they incorporate the stable isotope composi-
tion of the food and, once moultis finished, they stay metabolically inactive until they are replaced.
Although this technique has been applied with success in several species, variability found within
birds from the same origin limits its potential accuracy. This variability could be the result of
different processes affecting the isotopic change between food and tissues of the target species,
winter movements, or baseline changes through time (temporal changes in the hydrogen isoto-
pic values in precipitation). A better understanding of the sources of error would help to design
better studies in order to minimize variability and to develop better models to determine the
geographic origin of individual birds.
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La complejidad del ciclo de vida de las aves  especies (Webster et al. 2001). Los parametros

migratorias hace evidente la necesidad de de-  poblacionales de distintas especies migratorias
terminar la conectividad migratoria de estas  estdn relacionados con la conexién entre los
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sitios reproductivos y no reproductivos
(Myers et al. 1987, Marra et al. 1998, Sillett et
al. 2000, Webster et al. 2001, Webster y Marra
2005). Sin embargo, determinar esta conexién
no ha resultado facil y la principal causa es
nuestra limitada habilidad para seguir a los
individuos a través de su ciclo migratorio
anual (Webster y Marra 2005). Gran parte de
la informacién obtenida hasta el momento se
debe al uso de marcadores externos, como
anillos numerados o de colores (Webster et al.
2001). Estos, en general, han sido exitosos para
el estudio de especies cuyos individuos son
faciles de volver a observar o capturar (e.g.,
especies de interés cinegético, especies de dis-
tribucién limitada). Sin embargo, no resultan
tatiles cuando la observacion de individuos
anillados es caracteristicamente baja, atn
cuando se realice un gran esfuerzo de marca-
do (Bairlein 2001, Webster et al. 2001). Este
problema se observa comtinmente en espe-
cies de tamafio corporal pequefio o mediano,
con distribucién amplia o comportamiento es-
quivo, por lo que volver a observarlas es difi-
cil. Eluso de is6topos estables surge como una
técnica alternativa para el estudio de la conec-
tividad migratoria en aves (Hobson 1999,
2005a, Webster et al. 2001), intentando salvar
el problema de recapturar o volver a observar
individuos. Esta técnica utiliza la informacién
quimica de los tejidos de individuos captura-
dos para determinar su origen geografico. La
técnica presenta un gran potencial ya que no
requiere el marcado de individuos, sino la
determinaciéon de pardmetros poblacionales
(e.g., los valores isotépicos promedio de la
poblacién), permitiendo pasar del uso de
marcadores artificiales (i.e., anillos) al de mar-
cadores naturales (i.e., isétopos estables).

Se pueden senalar tres motivos por los cuales
los is6topos estables son buenos para deter-
minar conectividad migratoria. En primer
lugar, se encuentran naturalmente en el am-
biente y su abundancia varia geograficamente
debido a distintos procesos, tanto naturales
como de origen humano (Rubenstein y
Hobson 2004). El segundo motivo es que
cuando un animal consume alimentos o agua
asimila is6topos estables en las proporciones
en las que estos estan presentes en el ambien-
te, y esto se refleja en los tejidos (Fig. 1). De
esta forma, todos los individuos de una espe-
cie que comparten un ambiente con caracte-
risticas isotépicas comunes presentardn en sus
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tejidos una composicion isotépica similar, lla-
mada “firma isot6pica del ambiente”. En ter-
cer lugar, debido a que todas las aves de un
sitio comparten la misma firma isotdpica, no
es necesario recapturar al mismo individuo
para poder inferir sobre su lugar de origen,
sino que todos los individuos estan natural-
mente marcados. Es necesario aclarar que, en
ciertos casos especificos, la firma isot6pica
puede variar entre individuos de una misma
especie que utilizan un area comun, depen-
diendo de la edad o el sexo (Lott et al. 2003).

Esta técnica, sin embargo, presenta algunos
problemas y limitaciones. Para usar isétopos
estables se debe conocer la firma isotépica de
los distintos sitios de origen de la especie en
estudio. Existe informacién a partir de la cual
inferir el patrén de variacion espacial para al-
gunos is6topos a escala mundial (IAEA 2001,
Bowen y Wilkinson 2002, Still et al. 2003), y
estos datos son relativamente precisos en
América del Norte (Hobson y Wassenaar 1997)
y Europa (Hobson 2002). Pero esta informa-
cién es limitada para América del Sur (Bowen
et al. 2005). Ademas, algunos autores han en-
contrado una gran variabilidad en la compo-
sicién isotdpica de los tejidos de individuos
del mismo origen (Farmer et al. 2004, Wunder
et al. 2005). Estos factores, y en particular el
altimo, reducen la posibilidad de aplicar con
éxito esta técnica o la precisiéon al asignar
muestras a los sitios de origen, dependiendo
de la pregunta y la especie de interés. Por lo
tanto, afirmar que esta técnica sirve o no es
incorrecto (Hobson 2005a).

En este trabajo intentamos introducir al lec-
tor en el uso de isétopos estables, sus benefi-
cios y complicaciones. Dado que este campo
de la biologia crece diariamente y constante-
mente se presentan revisiones de la técnica y
nuevos trabajos, no pretendemos realizar una
nueva revision detallada, sino méas bien una
introduccién a la técnica. Este trabajo esta
organizado en seis secciones. En primer lugar,
presentamos las notaciones y terminologias
usadas en estudios de isétopos estables. Luego
resumimos brevemente el uso de is6étopos
estables en estudios ecoldgicos y, principal-
mente, en estudios de conectividad migrato-
ria. A continuaciéon resumimos los principales
patrones de variacién espacial de is6topos
estables. En cuarto lugar presentamos infor-
macion sobre las tasas de recambio de is6topos
estables en distintos tejidos y las consecuen-
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cias de la eleccién de un tejido en particular.
En la siguiente seccién discutimos los supues-
tos del uso de isétopos estables y, finalmente,
el problema de la variaciéon en la composiciéon
isot6pica entre individuos de un mismo origen.

ISOTOPOS ESTABLES: NOTACION Y
FRACCIONAMIENTO

Los isétopos estables son medidos en una
relacién entre la abundancia del is6topo esta-
ble raro, mas pesado, y la del is6topo estable
comuin, mas liviano. Los is6topos estables que
generalmente se utilizan en estudios de
conectividad migratoria y otros estudios eco-
16gicos son los de hidrégeno o deuterio (*H/"H
o D/'H), carbono (**C/**C), nitrégeno ("N/°N),
oxigeno (¥O/'*0) y azufre (**S/*%S). Estos
cocientes son a su vez comparados con la re-
lacién de estos isétopos en un estdndar inter-
nacional, presentandose finalmente un valor
en notacién delta (J),

SX = [(Rmuzstm/Restandar) - 1] ¥ 1000’

donde X es el isétopo de interés y R es la pro-
porcién de atomos del isétopo pesado en rela-
cién al is6topo liviano. De esta forma, valores
de 8X positivos implican que la muestra esta
enriquecida en el is6topo mas pesado en rela-
cién con el estandar y valores negativos im-
plican que estd empobrecida. Esta notacién
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permite comparar resultados de analisis reali-
zados en distintos momentos y laboratorios.
No obstante, esto no es posible para el deute-
rio, ya que los tejidos presentan un porcenta-
je de hidrogeno que puede ser intercambiado
con la humedad ambiental (Wassenaar y
Hobson 2003). Variaciones en la humedad
ambiental entre estaciones del afio y entre dis-
tintos laboratorios impiden realizar compara-
ciones (Hobson 2005a).

Cuando un organismo consume recursos del
ambiente, los isétopos estables son asimilados
en sus tejidos de acuerdo a la proporciéon en
que se hallan en estos recursos, aunque con
cierta diferencia debida a distintos procesos
metabolicos. Esta diferencia se conoce como
fraccionamiento isot6pico y se expresa en la
siguiente ecuacion:

8X, = 8X,+ 8A,,

donde t es el tejido de interés, d la dietay A,
el fraccionamiento entre la dieta y el tejido
(Hobson 2005a). Este valor de fraccionamien-
to puede variar entre especies, tejidos (Hobson
y Clark 1992) y en distintas condiciones am-
bientales (Hobson et al. 1993). Sin embargo,
debido a que el valor final de un isétopo esta-
ble es la suma de numerosos eventos de con-
sumo de alimento (Hobson 1999), puede
determinarse un valor promedio de fracciona-
miento. Por ejemplo, hay un patrén constante

Figura 1. Esquema del camino de los is6topos estables desde procesos productores de variacién espacial
hasta las plumas de las aves, ejemplificado con el deuterio. En especies terrestres la cadena mas simple
incluye cuatro eslabones (A), mientras que para especies acuaticas comprende cinco eslabones (B). Cada
uno de los pasos produce un fraccionamiento entre el valor inicial y el valor final (flechas sélidas). En la
figura se utiliza como ejemplo del valor del fraccionamiento entre precipitaciones y plumas (flechas
vacias) a la funcién para passeriformes de América del Norte (Hobson y Wassenaar 1997, Wassenaar y
Hobson 2000). No es claro si puede desarrollarse una funcién para las aves acuaticas.
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entre el valor de deuterio en las precipitacio-
nes de una determinada localidad y el exis-
tente en las plumas de pajaros capturados en
esalocalidad (Hobson y Wassenaar 1997); para
América del Norte este valor promedio ha sido
estimado entre -5%o y -25%0 (Wassenaar y
Hobson 2000, Lott y Smith 2006). Igualmente,
se ha determinado que el valor de fracciona-
miento de 8N es de aproximadamente 2%o,
lo que resulta de gran utilidad en estudios de
dieta y de cadenas tréficas (DeNiro y Epstein
1981, Hobson 1999).

PATRONES NATURALES DE VARIACION
ESPACIAL

Los is6topos estables son buenos marcadores
naturales ya que presentan patrones natura-
les de variacién espacial (Webster et al. 2001,
Rubenstein y Hobson 2004). Debido a esta
variacién podemos distinguir entre muestras
de diferentes origenes geograficos. Por ejem-
plo, Farmer et al. (2004) encontraron que
chorlos provenientes de localidades relativa-
mente cercanas, como Rio Grande en Tierra
del Fuego, Laguna Nimez en Santa Cruz y
Bahia Lomas en Chile, presentan en sus plu-
mas valores isotopicos de C, N y S claramente
diferentes. Basados en estas diferencias,
Atkinson et al. (2005) calcularon que de los
individuos de Playero Rojizo (Calidris canutus)
que paran en la Bahia Delaware en su migra-
cién a los sitios reproductivos, el 58% presenta
valores isotépicos similares a los de Bahia
Lomas, mientras que solo el 6% presenta va-
lores isotopicos similares a los de Rio Grande.

El deuterio y el oxigeno presentan el patréon
de variacién que ha resultado mas ttil para
estudios de conectividad migratoria (Hobson
2005b). Este patrén fue determinado a partir
de los valores isotdpicos en las precipitaciones,
basandose en informacién de la Asociacion
Internacional de Energia Atémica, de su
programa Cadena Global de Is6topos en Preci-
pitacién (IAEA 2001). Existe un claro empobre-
cimiento en deuterio y O desde los trépicos
a los polos y con la altitud (Daansgard 1964,
Poage y Chamberlain 2001, Bowen y Wilkin-
son 2002). Mapas de la variacién espacial de
los valores de 8D y 8"80 en las precipitaciones
han sido desarrollados para practicamente
todos los continentes, incluyendo América del
Sur (Bowen et al. 2005). Meehan et al. (2004)
han desarrollado un mapa alternativo para los
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valores de 8D en las precipitaciones conside-
rando los efectos de la altitud. Estos mapas
son de clara utilidad para el estudio de migra-
cidén, principalmente en América del Norte y
Europa donde se ha demostrado que los valo-
res de 8D en las precipitaciones y en las plu-
mas estan relacionados (Hobson y Wassenaar
1997, Meehan et al. 2004, Hobson 2005b).

El carbono muestra diferencias geograficas
importantes a escala mundial producto de la
distribucién de plantas C3 y C4. De acuerdo a
su proceso fotosintético, las plantas fijan dis-
tintas cantidades de *C, produciendo valores
facilmente distinguibles: las plantas C3 pro-
ducen tejidos empobrecidos en *C con rela-
cién a plantas C4 o CAM (Guy et al. 1993,
Lajtha y Marshall 1994). Adicionalmente, exis-
ten variaciones en los valores de "*C debido a
caracteristicas ambientales asociadas a la can-
tidad de agua disponible (Lajtha y Marshall
1994). Asi, en ambientes mas secos las plantas
producen tejidos enriquecidos en *C compa-
rado con los valores isotopicos en ambientes
mas htimedos (Rubenstein y Hobson 2004).
Por ahora no existen mapas de variacién espa-
cial de los valores de 8°C; sin embargo, hay
mapas disponibles que presentan las propor-
ciones entre plantas C3 y C4 (Still et al. 2003),
permitiendo determinar regiones potencial-
mente diferentes con relacién a los valores de
dBC (Hobson 2005a). Estos patrones geogra-
ficos presentan relativamente poca estabilidad
debido a la produccién agricola, que reem-
plaza la vegetacién natural (Wassenaar y
Hobson 2000).

E1®N presenta un patrén de variacién menos
claro, determinado principalmente por la
humedad de los ambientes. Los ambientes
mas secos presentan valores mas altos de 8N
que los mas himedos (Handly et al. 1999,
Rubenstein y Hobson 2004). Los valores de
0N en el ambiente estdn notablemente modi-
ficados por el uso de fertilizantes nitrogenados
en la agricultura y por su transporte en los
cursos de agua. Por ejemplo, patos residentes
en humedales afectados por procesos agrico-
las presentan valores de 8'°N en sus plumas
mas altos que los patos de ambientes natura-
les (Hebert y Wassenaar 2001).

Los valores de 8*S presentan principalmente
diferencias entre ambientes marinos y terres-
tres (Rubenstein y Hobson 2004). En general,
los ambientes terrestres con influencia marina
estan enriquecidos en %S comparado a los
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ambientes sin influencia marina. Lott et al.
(2003), analizando plumas, utilizaron las dife-
rencias en los valores de &*S entre ambientes
marinos y terrestres para diferenciar rapaces
que se alimentan sobre la base de una cadena
tréfica con origen marino, de aquellos que se
alimentan principalmente de una cadena
trofica terrestre.

Otro elemento cuyos isétopos estables pue-
den ser de utilidad para estudios de conec-
tividad migratoria es el estroncio. Este varia
espacialmente correlacionado con caracteris-
ticas geoldgicas. Suelos mas nuevos estan
empobrecidos en ¥Sr comparados con suelos
viejos (Rubenstein y Hobson 2004). E1 ¥Sr es
usado comtinmente en estudios de migraciéon
en peces (Thorrold et al. 2001, Elsdon y
Gillanders 2003).

TEJIDOS Y TASAS METABOLICAS

Uno de los factores més importantes para el
éxito de un estudio de conectividad migratoria
en el que se usan is6topos estables es la elec-
cién del tejido a utilizar. Distintos tejidos pre-
sentan diferentes tasas metabdlicas, porlo que
reflejan los valores isotépicos del alimento
ingerido en distintos lapsos temporales
(Hobson 2005a). El higado y el plasma san-
guineo tienen una tasa de recambio muy alta,
reflejando la composicién isotépica del ali-
mento ingerido en los tltimos dias, mientras
que las células sanguineas o los mtsculos pre-
sentan una tasa de recambio mas lenta y
reflejan los valores isotépicos de los alimen-
tos ingeridos en los tiltimos meses.

El tejido mas usado para determinar la
conectividad migratoria en aves son las plu-
mas. La ventaja de éstas es que son metabdli-
camente inactivas una vez que terminé su
crecimiento, conservando la firma isot6pica
de la localidad donde crecieron hasta el
siguiente evento de muda. Esto supone que
las aves no utilizan reservas endégenas para
la formacién de las plumas (Murphy 1996), lo
cual esta respaldado por estudios de labora-
torio en los que se observé que cambios en la
dieta producen cambios consecuentes en los
valores isotépicos de las plumas (Bearhop et
al. 2002). Una desventaja es el desconoci-
miento de los ciclos de muda de muchas espe-
cies migratorias (Hobson 2005a). Conocer el
area donde la especie en estudio muda es fun-
damental, ya que areas distantes como Amé-
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rica del Sur y del Norte presentan valores si-
milares en algunos is6topos. Sin embargo, el
uso de plumas presenta la ventaja de ser un
método no destructivo de muestreo y, al
permanecer metabdlicamente inactivo, permi-
tiria usar ejemplares de museo para determi-
nar valores isotdpicos en distintas localidades
(Lott et al. 2003).

Otro tejido comtnmente utilizado para
determinar movimientos migratorios es el
sanguineo. Los tejidos metabdlicamente acti-
vos brindan informacién sobre un periodo de
tiempo anterior al evento de muestreo que
depende de la tasa de recambio isot6pico del
tejido. La tasa de recambio de la sangre ha sido
determinada para distintas especies en condi-
ciones de laboratorio (Hobson y Clark 1992,
Bearhop et al. 2002, Hobson y Bairlein 2003,
Evans-Oegen et al. 2004). Pero las condicio-
nes de laboratorio raramente simulan las que
enfrentan los individuos durante las migra-
ciones (Bearhop et al. 2002, Hobson 2005b).
No obstante, ciertos estudios de laboratorio
sugieren que la tasa de recambio isotépico de
la sangre podria no estar afectada por la acti-
vidad fisica (Hobson 2005a). Individuos de
Gorrion (Passer domesticus) mantenidos a 5 °C
presentan diferencias en la tasa metabdlica con
aquellos mantenidos a 22 °C, pero esto no se
refleja en la tasa de recambio isotdpico de 3C
y N (Carleton y Martinez del Rio 2005). Esto
sugiere que los estudios de laboratorio que
determinaron la tasa de recambio isotépico en
sangre podrian ser utilizados para animales
silvestres.

EL USO DE ISOTOPOS ESTABLES EN
ECOLOGIA Y CONECTIVIDAD MIGRATORIA

Los is6topos estables han sido usados
ampliamente como marcadores naturales en
diversos estudios ecolégicos y su uso se
incremento a partir de la década de 1970. Su
utilidad radica en que el agua o los nutrientes
de distintos origenes presentan diferentes
valores isot6picos y, al ser asimilados por plan-
tas o animales, mantienen estas diferencias.
Por ejemplo, el agua subterranea y la de las
precipitaciones en general difieren en los valo-
res de deuterio, por lo que es posible deter-
minar, analizando la composicién isot6pica de
la savia de una planta, si estd consumiendo
agua de lluvia o subterranea (White 1989). Asf,
es potencialmente posible analizar los is6topos
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estables en los tejidos de un individuo y ras-
trear su origen a través de la cadena troéfica.
El lector interesado en otras aplicaciones de
is6topos estables en estudios ecolégicos pue-
de consultar los trabajos de Rundel et al. (1989)
y Lajtha y Michener (1994).

La utilizacién de los is6topos en estudios de
migracién tiene su origen en los trabajos de
Hobson y Wassenaar (1997), Marra et al. (1998)
y Chamberlain et al. (1997), a fines de la déca-
da de 1990, y recientemente el nimero de
publicaciones sobre el tema se ha incremen-
tado exponencialmente (Hobson 2005a). Sin
embargo, laidea de utilizar marcadores quimi-
cos para el estudio de movimientos estacio-
nales en aves se remonta a los trabajos de
Kelsall, quien utilizé la composicién quimica
de las plumas como marcadores (Kelsall 1970,
Kelsall y Calapric 1972, Kelsall y Burton 1977).

El principio del uso de is6topos estables para
determinar conectividad migratoria es simple.
Al ingerir alimentos, un individuo esta asi-
milando las caracteristicas isotdpicas del am-
biente donde se esta alimentando, las cuales
se veran reflejada en sus tejidos. Como la com-
posicién isotépica del ambiente varia espacial-
mente, cuando un individuo se desplaza de
una localidad A a una nueva localidad B, la
cual difiere isot6picamente de la primera, sus
tejidos reflejaran la composicién isotépica de
A (i.e., su localidad de origen) por un periodo
de tiempo que depende de la tasa metabdlica
del tejido analizado. Asi, al capturar a este
individuo en B podemos inferir si es residente
en B o proviene de otra localidad, en este caso
A, en base a los valores isotopicos en sus
tejidos.

Numerosos trabajos han tenido éxito al rela-
cionar habitats o localidades reproductivas y
de invernada en distintas especies. Por ejem-
plo, Marra et al. (1998), analizando los valo-
res isotépicos del carbono en sangre y
miusculo pectoral, relacionaron la fecha de
arribo a los sitios reproductivos con la calidad
del habitat de los sitios invernales de Setophaga
ruticilla. Los primeros individuos en arribar
presentaron valores isotépicos de carbono
relacionados a bosques htimedos, considera-
dos de mejor calidad para la especie, mien-
tras que los ultimos en arribar mostraron
valores asociados a arbustales secundarios,
que representan un habitat pobre. Rubenstein
et al. (2002) determinaron la conectividad
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migratoria de Dendroica caerulescens, la cual se
reproduce en el este de América del Norte y
migra en invierno a las islas del Caribe. Utili-
zando is6topos de hidrégeno y carbono en
plumas, estos autores demostraron que las
poblaciones que nidifican en el norte de su
area de distribucién pasan el invierno en las
islas del oeste, mientras las que se reproducen
en el sur migran a las islas del este del Caribe.

SUPUESTOS EN EL USO DE ISOTOPOS
ESTABLES PARA DETERMINAR
CONECTIVIDAD MIGRATORIA

La técnica requiere primero determinar la
firma isotépica de las localidades donde el
tejido de interés permanece metabdlicamente
activo (i.e., crece y asimila isétopos estables),
para luego poder relacionar con esta locali-
dad a un individuo capturado en otra sobre
la base de su composicién isotépica. Existen
dos aproximaciones a este problema. Una es
determinando la firma isotépica de la locali-
dad de interés de forma directa, midiendo en
cada sitio los valores isotépicos en plumas de
la especie de interés. La segunda, propuesta
por Hobson y Wassenaar (1997), es inferir la
firma isotdpica a partir de mapas de variacién
espacial de los isétopos estables, como por
ejemplo los mapas de variacién del deuterio
y 80 en las precipitaciones (Bowen et al. 2005).
Ambos métodos presentan problemas y ven-
tajas en su aplicacidn, y la eleccién de uno u
otro depende de la especie en estudio y de su
area de distribucion.

Indudablemente, medir la firma isot6pica en
plumas en los sitios donde el tejido esta
metabdlicamente activo es el método mas pre-
ciso para determinar el origen de especies
migratorias. Sin embargo, como raramente es
posible hacer un muestreo de toda el area de
distribucién de una especie, se infieren por
intrapolacion los valores isot6picos esperados
en los sitios no muestreados usando una re-
gresion inversa (Kelly et al. 2002, Rubenstein
et al. 2002, Torres Dowdall 2005, Wunder et
al. 2005). En general, este método ha produci-
do resultados poco precisos (Wunder et al.
2005). Por eso, hasta el momento, considerar
el espacio como discreto parece ser la mejor
aproximacion a la técnica (Royle y Rubenstein
2004). Mas atn, Royle y Rubestein (2004) y
Wunder et al. (2005) mostraron que el uso de
métodos estadisticos bayesianos y de proba-
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bilidades condicionadas, basados en informa-
cién previa de las abundancias relativas de los
individuos en cada sitio y el conocimiento de
los valores isotépicos esperados, mejora la
calidad predictiva de la técnica.

La segunda posibilidad consiste en inferir los
valores isotépicos de los sitios de interés a
partir del uso de mapas de variabilidad
isotépicas (ver Patrones naturales de variacion
espacial). Esta aproximacién es propuesta por
Hobson y Wassenaar (1997) a partir de la de-
terminacion de una relacion constante entre
los valores de 8D en las precipitaciones y en
las plumas de distintas especies de paseri-
formes (Hobson y Wassenaar 1997, Wassenaar
y Hobson 2000). Basicamente, consiste en de-
terminar el valor de 8D en las plumas de un
individuo de origen no conocido, utilizar una
funcién para relacionar el valor de deuterio
en las plumas con el valor en las precipitacio-
nes (e.g., SDPlumaS =09* SDPrecipitaciones- 31;
Hobson y Wassenaar 1997) y asignar al indi-
viduo muestreado a la region donde la espe-
cie muda que presente este valor de 8D en las
precipitaciones. Esto podria describirse como
el uso de un “atajo”, ya que no se conocen los
valores de deuterio en las plumas en los sitios
de muda, sino que se los infiere a partir de los
valores promedios de deuterio en las precipi-
taciones (Fig. 1).

Para el deuterio, la relacién entre los valores
de 8D, iaciones ¥ ODpiumas f1€ demostrada en
algunas especies de paseriformes en América
del Norte (Hobson y Wassenaar 1997,
Wassenaar y Hobson 2000) y Europa (Hobson
et al. 2004b, Bowen et al. 2005), y en aves ra-
paces (Lott y Smith 2006). Sin embargo, este
es un valor promedio; por lo tanto, el fraccio-
namiento en individuos puede alejarse mas o
menos de lo esperado. Ademas, las diferen-
cias en las funciones entre los paseriformes
en América del Norte y en Europa (Bowen et
al. 2005) y entre éstas y la funcién para rapaces
(Lott y Smith 2006) sugieren que quizas no sea
recomendable aplicarlas a otros grupos de
aves o en otros continentes. Sin embargo,
hasta desarrollar funciones que relacionen los
valores de deuterio en plumas y precipi-
taciones, las funciones ya desarrolladas pue-
den ser usadas si se consideran ciertas
limitaciones. Por ejemplo, este valor no es
constante para rapaces en distintas localida-
des de América del Norte (Lott y Smith 2006).
Ademas, es posible que este valor no sea apli-
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cable a especies cuya dieta tiene una base de
organismos acudaticos (Hobson 2005a), ya que
el deuterio sigue un camino diferente depen-
diendo si la especie de interés es terrestre o
acuatica (Fig. 1). En aves acuaticas, el camino
del deuterio hasta el individuo es mas largo,
ya que cuenta con la acumulacién de agua en
los humedales. Esta es una diferencia impor-
tante, ya que la entrada (e.g., precipitaciones,
aportes fluviales) y salida (e.g., evaporacién)
van a regular el valor isotépico del humedal
(Fig. 1b). A pesar de que se ha encontrado
cierta relacién entre los valores isotdpicos en
precipitaciones y en humedales, en general no
existe tal relacién para grandes sistemas
hidricos (Kendall y Coplen 2001). En concor-
dancia con esto, andlisis de deuterio en plu-
mas de chorlos no mostraron relaciéon alguna
ni con el valor de deuterio en las precipitacio-
nes ni con el valor en los cuerpos de agua
(Torres Dowdall 2005). Mapas de variacién de
los valores de deuterio en plumas de chorlos
en Argentina muestran un patrén diferente
al esperado a partir de mapas de precipita-
ciones, con un enriquecimiento en deuterio
en el centro del pais y valores mas bajos al
norte y al sur (datos no publicados).

Un problema importante es que el uso de
mapas de deuterio en las precipitaciones
ignora la varianza temporal y espacial en el
fraccionamiento del deuterio desde las preci-
pitaciones hasta el individuo (Wunder et al.
2005). Aunque existen diferencias en el cami-
no del deuterio desde las precipitaciones hasta
las plumas entre aves acuaticas y terrestres
(Fig. 1), en esta discusién se va a considerar la
cadena terrestre, ya que es mas simple. En una
cadena terrestre sencilla, con tres eslabones
(i.e., productor, herbivoro, carnivoro; Fig. 1a),
se observa que hay cuatro pasos que pueden
afectar el valor final de deuterio en las plumas
de un individuo. Por lo tanto, el uso de un
“atajo” desde el valor de deuterio en las pre-
cipitaciones y el valor de deuterio en las plu-
mas presenta, al menos, los siguientes
supuestos implicitos: (1) no hay variacién tem-
poral de los valores de 3D en las precipitacio-
nes, (2) los productores primarios asimilan
exclusivamente agua de lluvia, (3) tanto los
consumidores primarios como los secundarios
presentan una dieta estable, y (4) no existen
factores que afecten los valores de fracciona-
miento isotépico ni en los consumidores pri-
marios ni en los secundarios.
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Los mapas de variacion isotépica presentan
un valor promedio de 8D en las precipitacio-
nes para una determinada region en la época
de crecimiento (i.e., primavera-verano)
(Hobson 2005a). Sin embargo, el valor de
deuterio en las precipitaciones puede ser alta-
mente variable entre anos (Farmer et al. 2003),
afectando la precision en las predicciones del
lugar de origen de un individuo. Por ejemplo,
en Buenos Aires, los valores de 8D en las pre-
cipitaciones puede variar notablemente entre
anos, abarcando gran parte del rango de varia-
cién de deuterio en Argentina (Farmer et al.
2003). Hobson (2005a) aclara al respecto que
no podemos esperar que los valores de
deuterio en plumas en una localidad dada
sean iguales a los valores inferidos a partir del
deuterio en las precipitaciones, ya que los va-
lores en los mapas isot6picos de deuterio son
un promedio obtenido a partir de cuarenta
anos de registro de la Asociacién Internacio-
nal de Energia Atémica (IAEA 2001). Por lo
tanto, es probable que, en un afo particular,
los valores de 8D se alejen mas o menos de
este promedio. Por esto, debe considerarse
este valor como una guia, pero de ser posible
es recomendable calibrar los datos con plu-
mas colectadas en los sitios de interés.

La técnica también supone que los produc-
tores primarios asimilan principalmente agua
de lluvia. No obstante, el grado con que las
plantas asimilan agua de lluvia depende del
grado en que el agua es disponible de otras
fuentes (White 1989). En sitios aridos, donde
el agua es limitante, el agua asimilada por las
plantas proviene en general de las precipita-
ciones, y esto es reflejado en los valores
isotépicos en la savia de las plantas (White
1989). A medida que otras fuentes de agua
estan disponibles, los valores de 8D en plantas
se relacionan pobremente con los valores en
las precipitaciones (White 1989). Esto puede
afectar notablemente el patrén de variaciéon
espacial del deuterio en plantas, produciendo
valores diferentes a aquellos inferidos a partir
de las precipitaciones.

Otro supuesto clave es que los herbivoros
presentan un valor caracteristico del sitio. Esto
es, que se alientan en proporciones que refle-
jan la proporcién de plantas C3 y C4 en el
ambiente. Esto es importante, ya que los valo-
res de los is6topos estables en plantas, princi-
palmente los valores de 8D y 8"°C, dependen
del proceso fotosintético (Ehleringer y Rundel
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1989, Ziegel 1989). De esta forma, el valor final
de la proporcién en los tejidos de un orga-
nismo de interés depende de la proporciéon
de plantas C3 y C4 de las que se alimenta
(Gannes et al. 1997). Esto es igualmente vélido
para carnivoros, ya que las especies especia-
listas reflejaran el valor isotdpico de sus
presas, pero las generalistas mostraran valo-
res promedio y una gran variabilidad entre
individuos (Bearhop et al. 2004, Matthews y
Mazumder 2004). Hobson (2005a) sefiala que
la cantidad de deuterio en un determinado
tejido representa numerosos eventos de ali-
mentacion; por esto, a pesar de la variaciéon
espacial o temporal, el valor isotépico final
representa un valor promedio.

Al usar un “atajo” entre las precipitaciones y
las plumas para determinar el origen geogra-
fico de un individuo usando isétopos estables,
el supuesto de que no hay factores que afecten
el fraccionamiento (ver mas arriba) entre el
alimento y los tejidos de un organismo dado
es el mas débil. Numerosos trabajos realiza-
dos en laboratorio con diferentes especies su-
gieren que hay diversos factores que afectan
el valor isotépico final en tejidos animales.
Experimentos en cuervos demostraron que
una especie puede presentar valores de frac-
cionamiento diferentes dependiendo del tipo
de alimento (Hobson y Clark 1992). Trabajos
en perdices sugieren que el fraccionamiento
también es afectado porla cantidad de alimen-
to. Individuos con acceso limitado al alimento
presentan valores mds altos de 8N que aque-
llos con acceso ilimitado al alimento (Hobson
et al. 1993). Resultados similares se encontra-
ron en peces, donde la calidad y la cantidad
de alimento suministrado afectaron los valo-
res de 8”C y 6N (Gaye-Siessegger et al. 2003).
Por el contrario, la temperatura ambiental no
afectd los valores de 8°C y 8N en un estudio
realizado en gorriones (Passer domesticus)
(Carleton y Martinez del Rio 2005).

V ARIABILIDAD ISOTOPICA

Al ser violados los supuestos discutidos en
la seccién anterior disminuye la precisién con
la cual es posible determinar el origen geo-
grafico de una muestra usando is6topos esta-
bles, ya que se incrementa la variabilidad de
la firma isotdpica en los sitios de origen. Esta
variabilidad se ve reflejada en distintos traba-
jos en diferentes especies. Sin embargo, este
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tema ha sido explicitamente tratado en pocos
trabajos, principalmente en aves playeras
(Farmer et al. 2004, Wunder et al. 2005) y ra-
paces (Lott et al. 2003). Sin embargo, la varia-
bilidad méaxima encontrada en estos trabajos
no es mayor a la encontrada en otros trabajos
que no consideran el problema explicitamente
(Farmer et al. 2003, 2004, Torres Dowdall 2005).
Bowen et al. (2005) tratan explicitamente el
problema de la variabilidad incorporando en
los intervalos de confianza de las prediccio-
nes de origen distintos factores productores
de variabilidad. Como resultado, la precisién
de la determinacién del origen de paseri-
formes, tanto en América del Norte como
Europa, es limitada (e.g., Fig. 9 en Bowen et
al. 2005).

Comparando los valores isot6picos de H, C,
N, O y S en plumas de chorlos en tres sitios
en el noroeste argentino, Torres Dowdall
(2005) encontro6 diferencias significativas entre
dos afios consecutivos en al menos un isétopo
estable en los tres sitios. Wunder et al. (2005),
analizando isétopos de H, C y N en plumas
de Charadrius montanus encontrd gran variabi-
lidad entre individuos en un mismo sitio, afec-
tando significativamente la calidad predictiva
de los modelos que desarrollaron. Los valores
de deuterio en plumas de individuos adultos
de Catharus bicknelli en un sitio del este de
Canada presentaban un rango de -114.8%o a
-51.6%o (Hobson et al. 2004a), mientras que el
rango esperado de 8D en precipitacién para
este sitio en particular es mucho menor (-79%o
a -60%o; Meehan et al. 2004). Estos ejemplos
sugieren que la variabilidad, a pesar de que
no sea considerada explicitamente en muchos
estudios, es un factor determinante en el uso
de is6topos estables para determinar conecti-
vidad migratoria. Por esto el estudio de las
causas de la variabilidad y el andlisis de los
supuestos de la técnica requieren mayor
atencion.

En primer lugar, es necesario determinar si
hay especies que presentan naturalmente
mayor variabilidad que otras. Es esperable que
especies con dietas especializadas presenten
menor variabilidad en la firma isotépica que
aquellas oportunistas o generalistas. Esto que
parece obvio es, sin embargo, de relevancia
en la aplicacién de la técnica. Si existen espe-
cies naturalmente mas variables que otras, esto
significa que el uso de isétopos estables sera
mas util en algunas especies que en otras. Por
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lo tanto, no se puede afirmar que la técnica
sirve o no sirve para estudiar migraciones,
sino mas bien que la técnica es ttil o no para
una especie determinada (Hobson 2005a). En
este sentido, también es necesario entender
la historia natural de la especie de interés y
resulta imprescindible conocer los ciclos de
muda. Muchas especies mudan las plumas de
vuelo en los sitios reproductivos antes de mi-
grar, otras lo hacen una vez que han llegado a
los sitios de invernada, mientras que otras
presentan patrones intermedios con mudas
suspendidas o mudas en sitios de parada du-
rante las migraciones. De esta forma, la infor-
macién isotépica en las plumas refleja sitios
diferentes de acuerdo al patrén de muda.

En segundo lugar, un punto importante en
especies que mudan en sitios no reproducti-
vos es determinar si realizan movimientos
invernales, es decir, si permanecen toda la
temporada no reproductiva en un sitio espe-
cifico o realizan desplazamientos entre dife-
rentes sitios (Farmer et al. 2004, Torres
Dowdall 2005). Si un individuo permanece en
un mismo sitio toda la temporada se espera
que todas sus plumas de vuelo presenten va-
lores isotépicos similares (i.e., baja variabili-
dad entre plumas) y que estos valores reflejen
la firma isotépica del sitio de muda. Por el con-
trario, si un individuo se desplaza durante el
periodo de muda, la variabilidad entre plu-
mas sera alta y cada pluma reflejara la firma
isotopica de distintos lugares. Entonces no
existe un tinico sino multiples sitios de origen,
y la determinacién dependera de la pluma que
se analice. Analisis de alas completas de
chorlos neérticos sugieren que al menos al-
gunos individuos se desplazan durante el
periodo de muda (Farmer et al. 2003). Esta
variabilidad dificulta la caracterizaciéon de
sitios no reproductivos basada en la firma
isotopica y, por los tanto, reduce la precisiéon
de la técnica, aunque brinda informacién
sobre los posibles desplazamientos invernales.

Es necesario continuar los experimentos de
laboratorio para poner a prueba los supues-
tos de la técnica (Gannes et al. 1997). Este es
un campo de investigacion que esta creciendo
rapidamente y las publicaciones sobre expe-
rimentos con is6topos estables son frecuen-
tes. Por esto, es de esperar que nuevos
estudios ayuden a entender la variabilidad ob-
servada en algunas especies (Farmer et al.
2004, Torres Dowdall 2005, Wunder et al. 2005).
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Entender cuédles factores afectan la firma
isot6pica de cada especie, produciendo varia-
bilidad entre individuos en un mismo sitio,
ayudara a mejorar los modelos predictivos.

CONCLUSIONES

El uso de is6topos estables presenta un gran
potencial para responder preguntas de
conectividad migratoria que no eran aborda-
bles usando técnicas mas tradicionales. Indu-
dablemente, su aplicacién en el estudio de
especies migratorias aportard valiosa informa-
cién para mejorar los criterios de conservaciéon
y manejo, y mejorard nuestro conocimiento
sobre la biologia y ecologia de estas especies.
Sin embargo, el uso de is6topos estables es una
técnica relativamente nueva y, a medida que
se realicen nuevos estudios, se podra deter-
minar mas claramente sus limites y alcances.
Por esto, se presentaron aqui algunos de los
problemas con el uso de isétopos estables para
determinar conectividad migratoria, en la
creencia que entender los limites y problemas
de una técnica ayuda a disefiar mejores estu-
dios y a interpretar mejor los datos. Al mismo
tiempo, conocer previamente estas limitacio-
nes puede ayudar a predecir en qué especies
o0 ecosistemas el uso de is6topos estable puede
ser mas ttil y en cudles puede ser mas limita-
do. Las especies especialistas presentan mas
potencial que las generalistas para el uso de
isotopos estables. Igualmente, especies que
utilizan diferentes ambientes van a presentar
mayor diferenciacion en los valores isotdpicos
y por ende mayor posibilidad de éxito en el
estudio de migraciones. Finalmente, la elec-
cién del tejido a ser analizado va a depender
principalmente de la pregunta del investiga-
dor. Para estudiar conectividad migratoria en
aves, las plumas parecen ser la mejor aproxi-
macioén. Para desplazamientos de corta distan-
cia, la sangre puede ser mds conveniente.
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