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BIOINDICADORES DEL CAMBIO GLOBAL: LOS BRIOFITOS
ANTE LA DEGRADACION DE OZONO ESTRATOSFERICO
Y EL AUMENTO DE RADIACION ULTRAVIOLETA

EN LA BIOSFERA

JAVIER MARTINEZ-ABAIGAR!
RAFAEL TOMAS LAS HERAS'
GABRIEL FABON!

LAURA MONFORTE!
ENCARNACION NUNEZ-OLIVERA'

RESUMEN

La radiacion ultravioleta (RUV) es un factor ecologico de primer orden
que ha influido en el desarrollo de la vida sobre la Tierra, y cuyo estudio se
ha intensificado desde el descubrimiento de la degradacion del ozono es-
tratosférico, dado que este fendmeno ha provocado el aumento de RUV en
la superficie terrestre. Este aumento puede causar diversos danos a los or-
ganismos fotosintéticos, y también puede afectar a algunos ambientes do-
minados frecuentemente por briofitos, como las turberas y los arroyos de
montana. En el presente trabajo se describen los efectos de la RUV sobre brio-
fitos de diversos ambientes, con particular atencion a los medios acuaticos
(lagos, turberas y arroyos de montana). Esta atencion se debe a que los brio-
fitos de estos medios no estin expuestos a los tipicos y repetitivos ciclos de
deshidratacion-rehidratacion propios de este grupo de plantas, lo que evita
la interferencia de la desecacion periddica en la evaluacion de los efectos pro-
vocados por la RUV. Estos efectos se ponen también en el contexto de la in-
vestigacion global sobre plantas y RUV.

Los efectos de la RUV sobre los bridfitos dependen tanto de la especie
como de los factores ambientales, como la temperatura, la presencia de me-
tales pesados o la aclimatacion previa a la radiacion solar. En el laboratorio,
el estrés debido a la RUV se aprecia principalmente por el descenso en diversas
variables fisiologicas, como el rendimiento cudntico maximo del fotosistema
(PS) 11 (F,/F,), los cocientes clorofilas/feopigmentos, la relacion clorofila a/b,

1. Universidad de La Rioja, Edificio Cientifico-Tecnologico, Avda. Madre de Dios 51, 26006 Logronio
(La Rioja).
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y la tasa de fotosintesis neta. Sin embargo, los efectos de un aumento de RUV
no son especialmente lesivos para la mayor parte de las especies estudiadas,
debido en algunos casos a la acumulacion de compuestos absorbentes de RUV.
Varios estudios de campo sugieren que la produccion de biomasa de briofitos
de turberas no se encuentra en riesgo con los niveles actuales de RUV ni con
los niveles potencialmente mas altos derivados de la degradacion de ozono pre-
vista en los modelos. De los dos grupos principales de bridfitos, las hepaticas
parecen tener mayores cantidades de compuestos absorbentes de RUV que los
musgos, tanto de una manera constitutiva como inducible. Pero esto, al pare-
cer, solamente ocurre en la fraccion soluble en metanol, principalmente loca-
lizada en las vacuolas de las células, mientras que los compuestos de la frac-
cion insoluble (paredes celulares) serian mas abundantes en los musgos. Esta
diferencia podria relacionarse con la mayor distancia filogenética que se re-
conoce actualmente entre ambos grupos de bridfitos, y podria haber favore-
cido a las hepaticas en la colonizacion del medio terrestre, dado que se piensa
que fueron las hepdticas la rama evolutiva mds antigua de plantas terrestres.

Desde una perspectiva general, las respuestas de los bridfitos a la RUV
son todavia poco conocidas, y por lo tanto se necesitan mas estudios, aun-
que dichas respuestas no parecen ser muy diferentes a las encontradas en
otros organismos fotosintéticos. En particular, y dado que los briofitos acua-
ticos se han utilizado como bioindicadores de diversos tipos de contamina-
cion y cambios ambientales, se propone su uso como bioindicadores de RUV.
F./F, vy el nivel de compuestos absorbentes de RUV (especialmente cuando
se analizan compuestos individuales), constituyen buenas variables candidatas
para el cumplimiento de este objetivo, mientras que la hepatica Junger-
mannia exsertifolia subsp. cordifolia se ha revelado como una buena espe-
cie bioindicadora por sus respuestas consistentes a la RUV, la facil disponi-
bilidad de abundante biomasa sana a lo largo de todo el ano, y una amplia
distribucion geografica.

Palabras clave: briofitos, musgos, hepaticas, radiacion ultravioleta, bioin-
dicadores.

Ultraviolet radiation (UVR) is an ecological factor that bas accompanied
life since its origins and whose study bas increased greatly since the discovery
of the stratospheric ozone reduction, given that this reduction leads to an increase
in UVR (particularly UV-B) at ground level. UVR increase may cause diverse
damages to photosynthetic organisms, and some habitals frequently dominated
by bryophytes, such as bogs and mountain streams, may be particularly affected.
We describe here the effects of UVR on bryophyles from diverse environments, es-
pecially the aquatic ones (lakes, bogs and mountain streams). This particular

Jocus is due to the fact that aquatic bryophyles are not exposed to the typical repet-

itive desiccation-rebydration cycles proper to this group of plants, and this pre-
vents the interference of periodic desiccation on the assessment of UV effects.
These effects are also put in the context of global UVR research.
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ESTRATOSFERICOY ELAUMENTO DE RADIACION ULTRAVIOLETA EN LA BIOSFERA

Effects of UVR on bryophytes depend on both the species and the envi-
ronmental factors, such as temperature, the presence of heavy meltals, and the
previous acclimation to radiation conditions. In the laboratory, UVR stress may
be preferentially indicated by a decrease in the maximum quantum yield of
photosystem II (F,/F,,), chlorophylls/phaeopigments ratios, chlorophyll a/b
quotient, and net photosynthesis rates. However, effects of enhanced UVR are
not dramatic for most studied species, in some cases due to the accumulation
of protecting UV-absorbing compounds. Field studies suggest that biomass pro-
duction of bog bryophytes is not at risk at current levels of UVR, nor at the po-
tentially bigher levels derived from predicted ozone reductions. Liverworls seem
to have higher amounts of both constitutive and inducible UV-absorbing
compounds than mosses. However, this apparently occurs only in the
methanol-soluble fraction, mainly located in the cell vacuoles, whereas the
compounds from the insoluble fraction (cell walls) would be more abundant
in mosses. This difference could be related to the presently recognized phylo-
genetic distance between both groups, and also to the importance of liverworts
in the water-to-land transition.

Overall, the responses of aquatic bryophytes to UVR ave still poorly un-
derstood, and thus further study is recommended, although UVR responses in
bryophytes do not seem to be, in general, very different to those found in other
photosyntbetic organisms. Given that aquatic bryophyltes have been used as
bioindicators of numerous pollution processes and environmental changes, we
propose their use as bioindicators of UVR. F,/F,, and the level of UV-absorbing
compounds (especially when the concentrations of individual compounds are
analyzed), are good candidate variables to be used for this aim, while the liv-
erwort Jungermannia exsertifolia subsp. cordifolia is a good candidate species
because of its responsiveness to UVR, availability of abundant healthy biomass
throughout the year, and a relatively wide distribution range.

Key words: bryophytes, mosses, liverworts, ultravioleta radiation, bioindi-
cators.

1. LA RADIACION ULTRAVIOLETA (RUV) Y SUS EFECTOS SOBRE
LOS ORGANISMOS FOTOSINTETICOS

La radiacion ultravioleta (RUV) es un componente minoritario (aproxi-
madamente un 6%) de la radiacion solar, en comparacion con las fracciones
dominantes: la visible/fotosintética y la infrarroja. Sin embargo, la RUV es un
factor ambiental que ha provocado diversos cambios adaptativos en los or-
ganismos en el proceso de desarrollo de la vida sobre la Tierra (Cockell y Kno-
wland, 1999). La RUV induce ciertos procesos en todos los seres vivos incluida
la especie humana, y muchos de ellos son lesivos, aunque pueden ser con-
trarrestados hasta cierto punto por mecanismos de reparacion y aclimatacion.

Entre las tres bandas en las que se divide la RUV segun el criterio de la
CIE (Commission Internationale d’Eclairage), la mas danina es la UV-C (<280
nm), pero no resulta importante en la época presente porque es completa-
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mente absorbida por el oxigeno y el ozono de la estratosfera. Por su parte,
las bandas UV-B (280-315 nm) y UV-A (315-400 nm) penetran en la biosfera
y provocan efectos biologicos significativos. Estos efectos dependen en gran
medida de la longitud de onda asociada, y por ello se han desarrollado dife-
rentes funciones de ponderacion para calcular la RUV efectiva biologicamente
(RUVgp). La RUVgg agrupa tanto la UV-A como la UV-B, pero estd dominada
por esta ultima porque la efectividad biologica aumenta logaritmicamente al
disminuir la longitud de onda. Por tanto, la mayoria de los estudios sobre los
efectos de la RUV han tenido en cuenta la UV-B. Este hecho se ha intensifi-
cado desde el descubrimiento de la degradacion antropogénica del ozono es-
tratosférico, porque solo la UV-B (y no la UV-A) es absorbida por este gas,
y por consiguiente la degradacion de ozono causa un aumento en la UV-B
que llega a la superficie terrestre. No obstante, la tendencia actual es consi-
derar también la UV-A en el disefio de funciones de ponderacion biologica
(Flint et al., 2003).

La medida de la RUV como variable meteorologica resulta delicada, y por
ejemplo hay discrepancias entre las medidas al nivel del suelo y las estima-
ciones realizadas por satélite (Seckmeyer et al., 2008). La irradiancia UV al ni-
vel del suelo depende de numerosos factores, como la latitud, la estacion del
ano, la hora del dia, la altitud, la presencia de nubes o aerosoles, el albedo
y los niveles de ozono (McKenzie et al., 2007). La pérdida de ozono como
consecuencia de las emisiones antropogénicas de halocarburos y otros ga-
ses destructores ha sido mds intensa en la Antdrtida, aunque también se han
observado reducciones en latitudes articas y medias. En latitudes medias, se
estima que la radiacion UV-B solar ha aumentado entre un 6% y un 12% desde
1980 (McKenzie et al., 2003), aunque este aumento puede resultar enmasca-
rado por grandes cambios estacionales y por las diferencias geograficas (Hi-
der et al., 2007). Se espera que los niveles altos de RUV contintien varias dé-
cadas por una insuficiente recuperacion del ozono estratosférico, a pesar de
los beneficios derivados del Protocolo de Montreal (1987). Por lo tanto, los
estudios acerca de los efectos de la RUV (tanto de sus niveles actuales como
de su aumento) sobre los organismos y los ecosistemas, estan revestidos de
una gran importancia, teniendo también en cuenta que pueden existir inter-
acciones entre la degradacion de ozono y otros factores de cambio climatico,
como las variaciones en la nubosidad, la concentracion de aerosoles y el al-
bedo (McKenzie et al., 2007).

En los seres humanos, una exposicion excesiva a la RUV (principalmente
a la UV-B, pero también a la UV-A) puede causar danos agudos y cronicos
a los ojos y la piel, incluyendo desde las quemaduras solares hasta diversos
canceres, y puede asi mismo disminuir las respuestas inmunitarias, aunque
también provoca efectos beneficiosos como la promocion de la sintesis de
vitamina D o la accion antidepresiva general (Norval et al., 2007). Las expo-
siciones excesivas en los seres humanos parecen estar causadas mas por la
adopcion de habitos irresponsables que por la degradacion de ozono en si,
pero las consecuencias nocivas observadas en zonas influenciadas por el
“agujero de ozono” antirtico apuntan a la importancia de este ultimo factor.

Niim. 23 (2011), pp. 125-162 | Zubia
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En los organismos fotosintéticos, el aumento de RUV puede provocar da-
nos en el aparato fotosintético: degradacion de pigmentos, fotoinhibicion, y des-
censos en el rendimiento cudntico, la tasa de fotosintesis y la actividad de en-
zimas del ciclo de Calvin (Jansen et al., 1998). Asi mismo, pueden ocurrir
alteraciones en el ADN, danos oxidativos y cambios en la absorcion mineral.
Todo ello puede conducir a alteraciones generales del crecimiento y el des-
arrollo. Sin embargo, persiste todavia cierta controversia sobre la relevancia eco-
logica de estos efectos, ya que muchos de los estudios iniciales acerca de los
efectos de la RUV se realizaron en condiciones de laboratorio utilizando dosis
excesivas y poco realistas de RUV, asi como proporciones UV/PAR (PAR son
las siglas inglesas de Photosynthetically Active Radiation o radiacion activa para
la fotosintesis, que se extiende entre 400 y 700 nm) alejadas de las naturales.
Por lo tanto, resulta inapropiada la extrapolacion de estos resultados a las con-
diciones de campo (Searles et al., 2001a; Day y Neale, 2002). En el nivel eco-
sistémico, la RUV puede afectar a la descomposicion de los restos vegetales,
los ciclos biogeoquimicos, las interacciones troficas y el equilibrio competitivo
entre las especies (Caldwell et al, 2007). Los organismos fotosintéticos des-
arrollan varios mecanismos de proteccion, reparacion y aclimatacion frente a
los efectos adversos de la RUV (Jansen et al., 1998): acumulacion de compuestos
absorbentes de RUV (flavonoides, fenil-propanoides, aminoacidos micospori-
nicos, etc.), procesos antioxidantes y fotoprotectores, y reparacion o recambio
de las biomoléculas danadas, como el ADN o las proteinas.

En los organismos fotosintéticos, los efectos de la RUV se han estudiado
principalmente en plantas terrestres, especialmente Arabidopsis thaliana (la
planta modelo) y especies cultivadas (Caldwell et al., 2007), y también en es-
pecies de fitoplancton y macroalgas del medio marino (Day y Neale, 2002;
Hider et al., 2007). Por su parte, los organismos de agua dulce se han estu-
diado poco, de acuerdo con su menor contribuciéon a la produccién prima-
ria y la biomasa globales. Sin embargo, los rios y los lagos poseen una im-
portancia primordial como sistemas locales, y seria deseable conocer los
efectos de la RUV sobre sus organismos para evaluar su vulnerabilidad po-
tencial a un posible aumento de RUV. En los lagos, la penetracion de la RUV
y sus efectos sobre el fitoplancton han sido los temas mas estudiados, en con-
diciones tanto de campo como de laboratorio (Hider et al., 2007). En los sis-
temas fluviales, la mayor parte de los datos derivan de estudios de laborato-
rio y se ha hecho poco trabajo de campo (Rader y Belish, 1997a, 1997b; Kelly
et al., 2003), probablemente por problemas metodologicos debidos a las con-
diciones extremadamente dindmicas inherentes a estos sistemas: cambios en
caudal, velocidad del agua, morfologia del lecho, profundidad, etc. En los
ecosistemas semiacudaticos de agua dulce como los humedales y en especial
las turberas, de gran importancia en altas latitudes y altitudes, se ha realizado
un trabajo de campo significativo en relacion con la RUV.
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2. LA RADIACION ULTRAVIOLETA Y LOS BRIOFITOS

Los brio6fitos estin adquiriendo una importancia creciente en el contexto
de la investigacion sobre RUV, y se mencionan en las revisiones mas recien-
tes sobre esta materia (Bjorn, 2007; Caldwell et al., 2007; Hider et al., 2007,
Newsham y Robinson, 2009). Esto es una consecuencia logica del aumento de
los trabajos relacionados con los efectos de la RUV sobre bridfitos, desarrolla-
dos principalmente en la Gltima década, y que superan ya los 80 (Tabla 1). La
investigacion en este ambito se ha centrado principalmente en bridfitos te-
rrestres y semiacudticos de la Antartida, asi como de turberas y brezales cir-
cumpolares. Las especies mas utilizadas han sido varios musgos: diversas es-
pecies de Sphagnum, Hylocomium splendens (tipico de suelos de bosque) y
Polytrichum commune (propio de ambientes dcidos mas o menos encharca-
dos). Las hepiticas se han estudiado considerablemente menos que los mus-
20s, excepto la acudtica Jungermannia exsertifolia subsp. cordifoliay la terrestre
Cephaloziella varians. Ningin antocerota se ha investigado hasta el momento.

Las aproximaciones metodologicas han sido diversas. Se han hecho estu-
dios en condiciones tanto naturales como controladas, y en este Gltimo caso
tanto en laboratorio como en invernadero. Los experimentos en los que se ha
manipulado la radiacion han incluido las dos opciones experimentales posi-
bles: suplementar RUV mediante ldmparas para estudiar los efectos de la de-
gradacion de ozono (45 estudios), y excluir la RUV mediante filtros para eva-
luar los efectos de los niveles actuales (17 estudios). En la mayor parte de los
experimentos de suplemento se han utilizado condiciones poco realistas de irra-
diancia UV, variacion diaria de la RUV, proporciones de UV-B, UV-A y PAR, etc.
Por su parte, en los experimentos de exclusion no se pueden suministrar los
niveles de UV-B superiores a los naturales que estan asociados con la degra-
dacién de ozono, y ademas los filtros utilizados pueden modificar las condi-
ciones microambientales de las muestras. Todos estos problemas metodologi-
cos limitan la relevancia ecologica de los resultados obtenidos. Una tercera via
para evaluar los efectos de la RUV se aprovecha de los gradientes de RUV que
existen en la Naturaleza, como las variaciones temporales en la Antartida du-
rante los episodios de “agujero de ozono”, o las variaciones espaciales de-
pendientes de la profundidad del agua o la altitud. Se han hecho 23 estudios
de este tipo, cuya ventaja es que no se modifica ninguna circunstancia am-
biental de la planta, algo sumamente necesario en la investigacion sobre RUV.
Sin embargo, estos experimentos no pueden reproducir las condiciones de de-
gradacion potencial de ozono, requieren una medida muy precisa del gradiente
de RUV, y deberian poder discriminar los efectos especificos la RUV vy dife-
renciarlos de los provocados por la interaccion de otros factores ambientales.

La duracion de los experimentos ha sido diversa, desde unas pocas ho-
ras de exposicion a la RUV (normalmente en condiciones controladas) hasta
varios anos (en condiciones de campo), y las respuestas de los briofitos se han
evaluado midiendo variables morfologicas y, sobre todo, fisiologicas (Tabla 1).
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Se han obtenido resultados heterogéneos, ya que se ha encontrado que
la RUV puede favorecer o deprimir el rendimiento biologico de los briofitos,
o incluso no ejercer ningtn efecto. Hasta cierto punto, esta heterogeneidad
puede deberse a la diversidad de especies y condiciones experimentales uti-
lizadas en los diferentes estudios. Por ejemplo, la reduccion de crecimiento en-
contrada en algunos estudios parece dependen de la especie, el diseno expe-
rimental y factores ambientales como la temperatura, el estado hidrico y la
concentracion de CO,. Otros efectos lesivos (degradacion de clorofila, descenso
en la tasa de fotosintesis y F,/F,,) son incluso menos claros, ya que se han en-
contrado resultados contradictorios. El aumento de la concentracion de com-
puestos absorbentes de RUV, la respuesta mas frecuente de los cormofitos (he-
lechos y plantas con semilla) a un aumento de RUV (Searles et al., 2001a), se
ha manifestado mas raramente en los briofitos, aunque sigue siendo la respuesta
mas usual también en este grupo de plantas (Newsham y Robinson, 2009). En
ocasiones la RUV ha tenido efectos beneficiosos sobre el crecimiento de los
bridfitos (Johanson et al., 1995; Bjorn et al., 1998; Searles et al., 1999; Phoenix
et al., 2001), lo cual complica la interpretacion global de los resultados. Esta
controversia contrasta con la intuicién inicial de que los briofitos serfan muy
sensibles a la RUV por su simplicidad estructural y la consecuente carencia de
las defensas morfologicas tipicas de los cormofitos: pelos, ceras epicuticulares,
cuticulas gruesas, epidermis (en ocasiones pluriestratificada), etc. Dado que las
hojas de los bridfitos (técnicamente llamadas filidios y en absoluto homologas
a las verdaderas hojas de los cormofitos) son monoestratificadas en la mayor
parte de especies y sin contar el nervio cuando esta presente, y carecen de es-
pacios aéreos, la RUV podria alcanzar mucho mas facilmente sus dianas mo-
leculares (ADN, proteinas estructurales, enzimas, clorofilas, etc.).

En general, tanto las respuestas de los briofitos a la RUV como sus sis-
temas de proteccion estin todavia poco caracterizados, y por lo tanto se ne-
cesitan mds estudios en condiciones controladas y naturales. En particular, se
precisan estudios de campo a largo plazo que utilicen suplementos de RUV
realistas y que estén en consonancia con las previsiones de los modelos (ver
por ejemplo Lappalainen et al., 2008). No obstante, ya esta claro que los brio-
fitos como grupo no son tan sensibles a la RUV como podria haberse anti-
cipado teniendo en cuenta sus limitaciones estructurales, y que en realidad
muchas de las especies estudiadas se pueden aclimatar bien a altos niveles
de RUV. De hecho, el primer estudio sobre respuestas génicas a la RUV que
se ha hecho en briofitos (Wolf et al., 2010) demuestra que el musgo modelo
(Physcomitrella patens) es mas capaz de sobrevivir al estrés causado por la
RUV-B que el corméfito modelo (Arabidopsis thaliana).

3. LA RADIACION ULTRAVIOLETA Y LOS BRIOFITOS ACUATICOS

Tipicamente, los bridfitos son capaces de tolerar la desecacion y volver
a recuperar sus funciones vitales con notable rapidez en la siguiente rehi-
dratacion, lo que les confiere una gran ventaja ecolégica con respecto a otros
tipos de organismos fotosintéticos (incluidos los cormofitos) en la coloniza-
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cion de ciertos ambientes hostiles a la vida vegetal, como rocas desnudas, pro-
tosuelos o cortezas de arboles. Por tanto, los briofitos se caracterizan por este
modo de vida tan peculiar, en el que se saca una ventaja ecofisiologica a los
continuos ciclos de deshidratacion-rehidratacion que tienen lugar en la Na-
turaleza en funcion de la disponibilidad de agua externa. Precisamente el es-
tado hidrico de los bridfitos es uno de los factores que influyen decisivamente
sobre sus respuestas a la RUV (Takacs et al., 1999; Sonesson et al., 2002; Lap-
palainen et al., 2008; Turnbull et al., 2009). Por esta razon, el estudio de los
efectos de la RUV sobre los bridfitos acuaticos esta revestido de una espe-
cial importancia, dado que estos bri6fitos, si se seleccionan poblaciones ade-
cuadas, no estin expuestos a los citados ciclos repetitivos de deshidratacion-
rehidratacion, lo que evita la interferencia de la desecacion periodica en los
efectos provocados por la RUV.

3.1. El concepto de “briéfito acuatico”

Los briofitos acudticos estan integrados en un marco definido por dos
gradientes ambientales diferentes: la velocidad de la corriente y las fluctua-
ciones en el nivel del agua (Vitt y Glime, 1984). Con respecto al primer fac-
tor, los briofitos acudticos pueden ser desde limnofilos (propios de aguas tran-
quilas o incluso estancadas) hasta redfilos (tipicos de aguas corrientes mas
o menos rapidas). Con respecto al segundo, varian entre acudticos obligados
y facultativos, aunque también se incluyen en este gradiente los semiacuati-
cos emergentes. Definidos de este modo, muchos briofitos se pueden con-
siderar acudticos y son dominantes en diferentes ecosistemas, como los
arroyos de montana, los lagos profundos y ciertos humedales, donde repre-
sentan un papel ecologico fundamental en la produccion primaria, los ciclos
de nutrientes y las redes troficas. Por ejemplo, sirven de soporte al perifiton
y constituyen un refugio, y en ocasiones un alimento directo, para protozoos,
micro- y macroinvertebrados, anfibios y peces.

El dominio de los bri6fitos en los citados ecosistemas esta basado fun-
damentalmente en su tolerancia a los factores ambientales adversos. En los
arroyos de montana, los estreses y perturbaciones fundamentales que les afec-
tan son la abrasion por aguas turbulentas y soélidos en suspension, el movi-
miento del sustrato, la temperatura fria del agua, la desecacion estacional, el
déficit de nutrientes minerales, la escasez de CO, en las partes estancadas de
los arroyos calizos, las altas irradiancias fotosintética y UV en los arroyos su-
praforestales, y la dificultad de anclaje de las didsporas. En los lagos, los fac-
tores adversos son la inundacidon permanente de las plantas, la temperatura
fria, las bajas irradiancias en las zonas profundas, la alta presion hidrostatica,
y la abrasion en las orillas. Finalmente, los factores desfavorables tipicos en
los humedales son la inundacion, la fluctuacion del nivel de la lamina de
agua, la alta irradiancia, y estreses minerales especificos dependientes de la
composicion del agua en los diferentes sistemas.
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3.2. Efectos de la RUV en briofitos de lagos

En un importante estudio acerca de los efectos de la RUV sobre briofi-
tos de lagos (Conde-Alvarez et al., 2002), se recolectaron muestras de la he-
patica talosa Riella helicophylla de una laguna salina somera y se cultivaron
a lo largo de un ciclo diario natural de radiacion, expuestas a dos tratamientos:
radiacion solar completa (RUV + PAR) y radiacion solar sin RUV (solo PAR,
control). Hubo diferencias significativas entre los tratamientos en el rendi-
miento cudntico maximo del PSII (F,/F,), el rendimiento cuantico efectivo
del PSII (Dpgyp), la tasa de transporte electronico (ETR) y la pendiente inicial
de la curva ETR vs. irradiancia (todas estas variables eran mds altas en las plan-
tas PAR que en las RUV+PAR a lo largo de todo el dia), la capacidad foto-
sintética (mayor en las plantas PAR s6lo a mediodia), la clorofila @ (menor
en las plantas RUV+PAR so6lo a las 11.00), y los compuestos fendlicos (mas
altos en las plantas RUV+PAR so6lo a las 13.30). No se encontraron diferen-
cias entre los tratamientos en la respiracion a la oscuridad, la amortiguacion
fotoquimica y la concentracion de carotenoides, y habia pequenas diferen-
cias en la amortiguacion no fotoquimica (mayor en las plantas RUV+PAR s6lo
por la manana). En conclusion, aunque la RUV solar causo un cierto dano
transitorio a la fotosintesis, las plantas se recuperaron a lo largo de la tarde,
y por lo tanto no se registrd dano irreversible a corto plazo.

3.3. Efectos de la RUV sobre briofitos de turberas

Se ha realizado un buen nimero de estudios en bridfitos de turberas cir-
cumpolares, la mayoria de ellos de larga duracion en condiciones de campo
(Tabla 1), lo que resalta el valor de los resultados obtenidos. En el hemisfe-
rio sur, se han estudiado los efectos de la exclusion de RUV en un musgo de
una turbera de Tierra del Fuego, Sphagnum magellanicum. En un experi-
mento de campo que durd varios meses, el crecimiento en longitud del
musgo no resultd afectado ni por niveles de radiacion UV-B cercanos a los
naturales ni por niveles reducidos (Searles et al., 1999). Sin embargo, en un
experimento mas prolongado (3 anos), Searles et al. (2001b) encontraron que
dicho crecimiento era menor en las muestras expuestas a niveles de UV-B cer-
canos a los naturales que en las expuestas a niveles reducidos, mientras que
la masa por unidad de crecimiento en longitud (indicativa de la densidad vo-
lumétrica) variaba al contrario. Ambas variables se compensarian y, en con-
secuencia, no habia diferencia en la produccion de biomasa entre ambos tra-
tamientos en los 3 afnos de estudio (Searles et al., 2002). Tampoco las
clorofilas, los carotenoides, el cociente clorofila a/b y la concentracion de
compuestos absorbentes de RUV se vieron afectados por la manipulacion de
la radiacion UV-B (Searles er al., 1999; Searles et al., 2002). Robson et al.
(2003) continuaron este experimento 3 afios mas y corroboraron los resulta-
dos obtenidos previamente. Por lo tanto, los niveles naturales de RUV pare-
cian afectar a la morfologia mas que a los procesos relacionados con la pro-
duccion primaria de Sphagnum magellanicum en Tierra del Fuego.
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En las turberas articas, se aplicaron suplementos de RUV en condicio-
nes de campo para simular degradaciones de ozono realistas (15-20%). El au-
mento en longitud de Sphagnum fuscum se redujo un 20% en el primer ano
de exposicion a un incremento de RUV cifrado en un 25% sobre los contro-
les (Gehrke et al., 1996). En un experimento de 2 afios sobre la misma espe-
cie, disminuyeron el crecimiento en longitud, la densidad de los vastagos y
la respiracion a la oscuridad en las muestras expuestas a un aumento de RUV,
pero se increment6 la masa seca por unidad de longitud, por lo que la pro-
duccion de biomasa no cambio desde el inicio hasta el final del experimento
(Gehrke, 1998). En este mismo estudio, la integridad del aparato fotosintético
fue solo ligeramente afectada por un aumento de RUV, ya que disminuyeron
las concentraciones de clorofila a y carotenoides, pero apenas sufrieron va-
riaciones la fotosintesis neta, el cociente clorofila a/b y los niveles de com-
puestos absorbentes de RUV. Como ocurria con Sphagnum magellanicum ex-
puesto a niveles naturales de RUV, la produccion global de Sphagnum fuscum
no se vio modificada por un aumento de RUV, a pesar de que el crecimiento
en longitud si result6d afectado. Gehrke (1998) concluy6 que los efectos de la
RUV quiza fueron enmascarados por la gran variabilidad de la productividad
que se registr6 entre los diversos micrositios utilizados.

En otros estudios en turberas articas, se utilizaron sistemas modulados
que suministraban suplementos de RUV proporcionales a los niveles natu-
rales, por lo que la simulacidn resultaba mas realista. Se hicieron dos traba-
jos diferentes de 3 meses de duracion (periodo correspondiente a una esta-
cibn de crecimiento) utilizando este sistema (Niemi et al., 2002a, 2002b). En
el primero de ellos, se utilizaron 3 especies del género Sphagnum (S. an-
gustifolium, S. papillosum'y S. magellanicum) y se diferenciaron los efectos
de las radiaciones UV-A y UV-B. El dano a membranas y las concentracio-
nes de clorofilas, carotenoides y compuestos absorbentes de RUV no mos-
traron respuestas claras al aumento de UV-A o UV-B (30% sobre los niveles
naturales), y tampoco se observaron diferencias significativas entre los trata-
mientos en la masa seca del capitulo o de los tallos de S. angustifolium (la
Gnica especie en la que se midieron estas Gltimas variables). En el segundo
experimento, Niemi et a/. (2002b) encontraron efectos mas claros en Sphag-
num balticumy S. papillosum, dado que la permeabilidad de membrana de
ambas especies fue significativamente mayor en las muestras expuestas a un
aumento de RUV. Sin embargo, el resto de las variables medidas (biomasa del
capitulo y del vastago, clorofilas, carotenoides, discriminacion isotopica de
carbono y compuestos absorbentes de RUV) no mostraron cambios signifi-
cativos entre las muestras expuestas a niveles naturales y aumentados de RUV,
excepto un sorprendente incremento de clorofilas, carotenoides y el cociente
clorofila a/b en S. balticum expuesto a un aumento de RUV.

En un diseno experimental mas complejo, Sonesson et al. (2002) proba-
ron el efecto de un aumento de UV-B, temperatura y disponibilidad hidrica en
Sphagnum fuscum'y Dicranum elongatum durante la estacion de crecimiento
de 2 anos consecutivos. El aumento de UV-B no mostré ningtn efecto signi-
ficativo sobre el crecimiento en longitud, las clorofilas o los niveles de flavo-
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noides. Sin embargo, el crecimiento de S. fuscum en la época mas favorable
respondio negativamente al aumento de UV-B en el tratamiento de mayor tem-
peratura, probablemente por un déficit hidrico. Las diferentes respuestas que
se encontraron en S. fuscum entre este estudio y los previos realizados con la
misma especie (Gehrke er al., 1996; Gehrke, 1998) se atribuyeron a diferencias
en las condiciones meteorologicas durante los periodos experimentales.

3.4. Efectos de la RUV sobre briofitos de arroyos de montafia

Los arroyos de montafna estdn expuestos de una manera importante a los
efectos de la RUV, ya que (1) la RUV efectiva biologicamente aumenta entre
un 5% y un 20% por cada 1000 m de ascenso altitudinal (Bjorn et al., 1998);
(2) muchos organismos viven emergidos y completamente expuestos a la
RUV, o sumergidos a profundidades relativamente pequenas, donde la RUV
puede también llegar a ellos porque penetra facilmente en las aguas oligo-
trofas y someras tipicas de estos ecosistemas (Frost et al., 2005), y (3) las ba-
jas temperaturas que se registran durante la mayor parte del ano pueden li-
mitar el desarrollo de aquellos mecanismos de proteccion dependientes del
metabolismo, como la sintesis de compuestos absorbentes de RUV o la ac-
cion de sistemas antioxidantes o de reparacion de ADN.

En un estudio pionero de 10 semanas de duracidon en condiciones de
campo, Rader y Belish (1997b) trasplantaron muestras del musgo Fontinalis
neomexicana desde un lugar de referencia a dos secciones de un arroyo de
montana, una sombreada y otra expuesta al sol, y en ambos casos se irra-
diaron con un suplemento de UV-B, estableciendo los controles pertinentes
en las dos zonas. Los trasplantes del sitio expuesto mostraron una importante
reduccion en la biomasa seca con respecto a su control, mientras que los tras-
plantes del sitio sombreado no resultaron afectados ni por la radiacion UV
natural ni por el suplemento. El musgo no crecié en ningtn lugar y bajo nin-
gln tratamiento, y se observaron pérdidas de material en todas las muestras
desde el principio al final del experimento. Estos hechos demuestran clara-
mente las dificultades que plantean los arroyos para desarrollar experimen-
tos de campo que impliquen manipulacion de la radiacion (usando filtros o
lamparas), especialmente a largo plazo.

Se han hecho muchos mis experimentos de manipulacion de la radia-
cion en condiciones de laboratorio (Tabla 1). Esto puede ser util para carac-
terizar las respuestas a la RUV, a la vez que se evita la interferencia de otros
factores ambientales. Sin embargo, debe tenerse en cuenta que los resulta-
dos de laboratorio no son directamente comparables a los obtenidos en con-
diciones de campo, y que, en particular, no deberian utilizarse para prede-
cir las consecuencias de un potencial aumento de RUV debido a la
degradacion de ozono. En el laboratorio, se han cultivado bri6fitos acuaticos
utilizando periodos entre 3 y 82 dias y suplementos de RUV que simulaban
una reduccion de ozono realista (20%). En varios estudios se midieron los
efectos de las radiaciones UV-A y UV-B por separado, pero se obtuvieron re-

Zubia | Niim. 23 (2011), pp. 125-162
Monogrdfico | ISSN 1131-5423

139



140

JAVIER MARTINEZ-ABAIGAR, RAFAEL TOMAS-LAS-HERAS, GABRIEL FABON,
LAURA MONFORTE, ENCARNACION NUNEZ-OLIVERA

sultados contradictorios porque, en un caso, las muestras expuestas a UV-A
mostraban efectos similares a las expuestas solamente a PAR (Martinez-Abai-
gar et al., 2003), mientras que en los otros estudios las muestras UV-A res-
pondian de forma parecida a las expuestas a UV-A mas UV-B (Otero et al.,
2006; Fabon et al., 2010). Los resultados del primer estudio quizd son poco
comparables a los de los otros dos, ya que el nivel de PAR aplicado fue no-
tablemente diferente (100 vs. 500 mmol m? s*). Por tanto, se necesitan mas
estudios para caracterizar mejor los efectos de la radiacion UV-A. En Sphag-
num, se ha sugerido que la radiacion UV-A tiene pocos efectos biologicos
(Niemi et al., 2002a).

Se han realizado algunos trabajos de campo utilizando gradientes natu-
rales de RUV (Tabla 1). En las siguientes secciones se detallaran los resulta-
dos obtenidos en bri6fitos de arroyos de montafa, tanto en experimentos de
laboratorio utilizando suplementos de RUV como en estudios de campo con
gradientes naturales de RUV.

3.5. Estudios de laboratorio en briéfitos de arroyos
de montafa: respuestas de las variables utilizadas

Para evaluar las respuestas de los briofitos a la RUV se han utilizado diversas
variables fisiologicas: la composicion pigmentaria fotosintética (concentraciones
de clorofilas y carotenoides totales, cociente clorofila a/b, relaciones clorofi-
las/feopigmentos y clorofilas/carotenoides, cociente (anteraxantina + zea-
xantina)/clorofila a, indice de xantofilas); las tasas de fotosintesis neta; va-
riables de fluorescencia de clorofilas (rendimiento cudntico maximo del
PSII, F,/F,,; rendimiento cuantico efectivo del PSIT, @pg; tasa de transporte
electronico aparente por el PSII, ETR; y amortiguacion no fotoquimica de la
energia radiante absorbida, NPQ); tasas de respiracion a la oscuridad; indice
de esclerofilia (el cociente entre la masa seca y el area del vdstago); niveles
de compuestos absorbentes de RUV, analizados globalmente por espectro-
fotometria e individualmente por HPLC; dafos al ADN, como aparicion de
dimeros de timina; concentracion de proteinas; crecimiento en longitud; y sin-
tomas morfologicos, tanto macro- como microscopicos.

No todas las variables utilizadas han respondido de manera igualmente
sensible a la RUV. El estrés causado por RUV se denota preferentemente por
un descenso de F,/F,, y los cocientes clorofilas/feopigmentos, y en menor me-
dida por un descenso en el cociente clorofila a/by la tasa de fotosintesis. El
hecho de que todas estas variables estén directamente relacionadas con el
proceso de fotosintesis resulta l6gico, ya que varios de sus componentes son
reconocidas dianas moleculares de la RUV (Jansen et al., 1998). Ademas, es-
tas variables se han utilizado frecuentemente como indicadores de vitalidad
fisiologica porque bajan en condiciones de estrés, que puede estar causado
por diversos factores adversos como el frio, el exceso de luz, el déficit hidrico
o los contaminantes (Martinez-Abaigar y Nunez-Olivera, 1998; Maxwell y
Johnson, 2000; DeEll y Toivonen, 2003).
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F,/Fp, variable que debe medirse tras una adaptacion a la oscuridad, su-
ministra informacion sobre la integridad y la eficiencia potencial del PSII, por
lo que se utiliza como un indicador notablemente sensible de la capacidad
fotosintética de la planta (Maxwell y Johnson, 2000). Un descenso de F,/F,,
indica especificamente el fendmeno de fotoinhibicion, en el que se destruye
la proteina D1 del PSII, una diana bien conocida de la RUV (Jansen et al.,
1998). Los bridfitos de arroyos se fotoinhiben mas cuando se exponen a RUV
que sélo a PAR (Martinez-Abaigar et al., 2003).

Los feopigmentos, de color tipicamente pardo, son productos de de-
gradacion de las clorofilas. Los cocientes clorofilas/feopigmentos pueden re-
sultar utiles para evaluar el estado fisiologico de la planta porque indican la
proporcion de clorofilas intactas con respecto a las degradadas, y bajan en
condiciones de estrés (Martinez-Abaigar y Nanez-Olivera, 1998). El primer co-
ciente de este tipo se basa en que el maximo de absorcion de las clorofilas
en el azul (430-435 nm) cambia a 410-415 nm en los respectivos feopig-
mentos, y por tanto el cociente entre las absorbancias a 430 y 410 nm, o en-
tre 435 y 415 nm, indica la proporcion entre clorofilas y feopigmentos. La ob-
tencion del segundo cociente de este tipo requiere la acidificacion del
extracto de pigmentos, lo que transforma totalmente las clorofilas en feo-
pigmentos. Entonces se calcula la relacion entre la absorbancia a 665 nm an-
tes y después de la acidificacion. Como el maximo de absorcion de los feo-
pigmentos en el rojo a 665 nm es menor que en sus respectivas clorofilas,
este cociente indica de nuevo la proporcion entre clorofilas y feopigmentos.

El cociente clorofila a/b tiene una notable relevancia ecofisiologica vy ti-
picamente baja en las plantas senescentes o estresadas (Martinez-Abaigar y NG-
fiez-Olivera, 1998), ya que la degradacion de los complejos absorbentes de luz
(LHC) de los fotosistemas, relativamente enriquecidos en clorofila b, es mas
lenta que la de los complejos centrales (CC), en los cuales solo se encuentra
clorofila a. Este cociente también desciende en las plantas de sombra.

Las alteraciones en los componentes clave de los fotosistemas (proteina
D1, clorofilas) puede conducir a un descenso general de la tasa de fotosin-
tesis en las plantas expuestas a un aumento de RUV, y ese descenso se puede
intensificar por los danos provocados por la RUV sobre las enzimas fotosin-
téticas (Jansen et al., 1998). Sin embargo, las tasas de fotosintesis pueden no
resultar afectadas por la RUV en condiciones de campo (Allen et al., 1998)
e, incluso en laboratorio, el dano a los pigmentos fotosintéticos, las protei-
nas estructurales o las enzimas no implica necesariamente un descenso en
la tasa de fotosintesis.

Otras variables sensibles a la RUV en bri6fitos de arroyos de montana,
aunque en menor medida que las anteriores, son el indice de esclerofilia, las
concentraciones de clorofilas y carotenoides, y el crecimiento. En los cor-
mofitos, la esclerofilia de la hoja aumenta por el desarrollo de estructuras y
tejidos no fotosintéticos (epidermis, pelos, cuticulas, materiales epicuticula-
res, paredes celulares, tejidos vasculares y de soporte), asi como por el ma-
yor contenido de solutos organicos e inorganicos. En los briofitos, la escle-
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rofilia del vastago depende de la proporcion de hojas (filidios) y tallos (cau-
lidios), la arquitectura de las hojas, la proporcion entre tejidos fotosintéticos
y no fotosintéticos (entre estos ultimos, tejidos vasculares y mecanicos o de
soporte), el grosor y papilosidad de la hoja, la proporcion entre paredes ce-
lulares y protoplastos, y los contenidos organicos e inorganicos. En briofitos
expuestos a un aumento de RUV se han encontrado mayores valores de es-
clerofilia. Esto puede deberse a un menor crecimiento en longitud, lo que po-
dria producir tejidos mas fibrosos y menos tiernos. Por tanto, el indice de es-
clerofilia estd relacionado con cambios morfogenéticos y podria utilizarse
como una medida indirecta de crecimiento, en consonancia con la interpre-
tacion que se le da a la masa por unidad de longitud en algunos estudios brio-
l6gicos (Gehrke, 1998; Searles et al., 2001b).

Las clorofilas y carotenoides son dianas de la RUV (Jansen et al., 1998)
y por tanto las concentraciones de ambos tipos de pigmentos deberian ba-
jar en las plantas expuestas a un aumento de RUV. Sin embargo, se han en-
contrado descensos, aumentos y también ausencia de efectos, por lo que no
esta clara la influencia de la RUV sobre clorofilas y carotenoides en briofitos,
probablemente por las diferencias interespecificas y experimentales entre los
distintos estudios. Normalmente, las concentraciones totales de clorofilas y
carotenoides fluctian de la misma manera en respuesta a un aumento de
RUYV, porque ambos tipos de pigmentos forman parte de los fotosistemas vy,
cuando éstos se degradan, también se degradan sus componentes. No obs-
tante, las funciones de ambos pigmentos son algo diferentes: las clorofilas es-
tin especializadas en la absorcion de luz mientras que los carotenoides pue-
den estar involucrados en la fotoproteccion o la absorcion de luz. Por
consiguiente, si se midieran de manera individual los carotenoides implica-
dos en la fotoproteccion, sus cambios estarian probablemente desacoplados
de los cambios experimentados por las clorofilas. Los carotenoides fotopro-
tectores se han analizado en dos ocasiones en bridfitos de arroyos de mon-
tafia. En ambos casos, el indice de xantofilas, indicativo de la actividad del
ciclo fotoprotector de las xantofilas, no reaccioné al aumento de RUV-B
(Otero et al., 2006; Fabon et al., 2011), y en uno de los experimentos pare-
cfa ser mas reactivo al aumento de PAR (Fabon et al., 2011). No obstante, el
cociente (anteraxantina + zeaxantina)/clorofila @ subi6 al aumentar la RUV
(tanto UV-A como UV-B), lo que indicaba o bien una mayor fotoproteccion
o una degradacion preferente de clorofila a (Otero et al., 2006).

Con respecto a las medidas de crecimiento en bridfitos de arroyos de
montana, sélo en la hepatica Jungermannia exsertifolia subsp. cordifolia se
encontr6 una reduccion en el crecimiento en longitud cuando se expusieron
6 especies a un aumento de RUV, aunque los resultados del resto de varia-
bles fisiologicas apuntaban a que esta especie es tolerante a la RUV. Esto su-
giere que el menor crecimiento seria una respuesta morfogenética de acli-
matacion mas que un dano en si mismo. También debe tenerse en cuenta que
la medida de crecimiento en los briofitos es compleja, y la gran variabilidad
de los datos puede dificultar su interpretacion.
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Los danos debidos al aumento de RUV en bri6fitos de arroyos de mon-
tafia, que se han descrito en los parrafos anteriores, son similares a los en-
contrados en otros organismos fotosintéticos, desde el fitoplancton a las plan-
tas con semilla. Muchas de las variables citadas indican el estado fisiologico
de la planta, y las respuestas encontradas son inespecificas y pueden ser cau-
sadas por otros factores adversos ademds del exceso de RUV. Por tanto, la
interpretacion de los resultados debe ser prudente, aunque cuando se utili-
zan muchas variables simultineamente, los analisis multivariantes pueden
ayudar a demostrar un sindrome general de danos por RUV, sufrido por las
plantas expuestas a un exceso de RUV e indicado por una combinacion de
variables (NGnez-Olivera et al., 2004; Otero et al., 2006).

Mencion aparte merecen los danos en el ADN, que en briofitos se han
demostrado generalmente en exposiciones a niveles de RUV por encima de
los naturales, en especial en condiciones de laboratorio (Lud et al., 2002;
Otero et al., 2006; Turnbull et al., 2009), aunque a veces también en el campo
(Lud et al., 2002, 2003). Sin embargo, en las exposiciones a niveles natura-
les de RUV no se han encontrado dafios al ADN (Boelen et al., 2006; Ntanez-
Olivera et al., 2009, 2010), salvo cuando las condiciones ambientales eran tan
duras que impedian la reparacion de los danos, como ocurria en la Antartida
(Turnbull y Robinson, 2009). En las especies acudticas estudiadas, la hepatica
Jungermannia exsertifolia subsp. cordifolia mostrd danos en el ADN al ser ex-
puesta especificamente a un aumento de RUV-B en el laboratorio (Otero et
al., 2006), lo cual es congruente con el caricter de diana molecular que tiene
el ADN con respecto a la UV-B. Sin embargo, no se han podido demostrar da-
nos al ADN ni en la citada hepdtica ni en dos musgos en condiciones de
campo, probablemente por la efectividad de los mecanismos de reparacion
en esas condiciones (Nunez-Olivera et al., 2009, 2010). La especificidad que
muestran los danos al ADN como respuesta al aumento de RUV-B reviste a
esta variable de un especial interés para evaluar las consecuencias de la de-
gradacion de ozono estratosférico en los briofitos.

Los efectos de un aumento de RUV sobre la respiracion son todavia ob-
jeto de debate por los resultados contradictorios que se han obtenido en los
diferentes estudios.

Finalmente, las respuestas morfologicas a un aumento de RUV se han es-
tudiado en dos especies. El musgo Fontinalis antipyretica mostré dafios que
se manifestaban en coloraciones pardas, desarrollo del cuerpo fibrilar central
en las células, degradacion de los cloroplastos y presencia de protoplastos pro-
gresivamente vesiculosos, vacuolizados y finalmente hialinos (Martinez-Abai-
gar et al., 2004). Estos sintomas son poco especificos y se han descrito en di-
versos musgos pleurocdrpicos en respuesta a diversos procesos de senescencia
y estrés, tanto naturales como antropogénicos (Glime y Keen, 1984; Gimeno
y Puche, 1999). La tnica respuesta especifica del musgo a la RUV fue un cam-
bio de color en las paredes celulares, de amarillo a pardo anaranjado. Por su
parte, los danos morfologicos encontrados en la hepatica Jungermannia ex-
sertifolia subsp. cordifolia fueron menos llamativos, y solo cuando el aumento
de RUV se combinaba con un estrés por frio se ponian de relieve coloracio-
nes pardo grisiceas en las hojas, con escasos danos celulares.
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3.6. Estudios de laboratorio en briéfitos de arroyos de montafia:
respuestas de los compuestos absorbentes de RUV

La mayor parte de las variables descritas en el apartado anterior repre-
sentan marcadores de distinta sensibilidad para detectar los efectos lesivos de
la RUV. Sin embargo, otras variables muestran mas bien procesos de aclima-
tacion con caricter protector. Este es el caso de la acumulacion de compues-
tos absorbentes de RUV, que es la respuesta mas frecuente de los cormofitos
a un aumento de RUV, con un incremento medio del 10% en los estudios meta-
analizados por Searles et al. (2001a). También en los bri6fitos es una respuesta
frecuente (Newsham y Robinson, 2009), aunque diversos problemas meto-
dologicos la hacen mas rara que en los cormofitos, como se discutird mas ade-
lante. No existe una relacion simple y directa entre la acumulacion de com-
puestos absorbentes de RUV y la tolerancia a la RUV, pero estos compuestos
reducen la penetracion de RUV y, por consiguiente, el dano a las dianas po-
tenciales. Ademas, pueden ofrecer una proteccion adicional por su capacidad
antioxidante y de eliminacion de radicales libres (Sroka, 2005).

La variable mas utilizada para cuantificar los niveles de compuestos ab-
sorbentes de RUV, tanto en briofitos como en otros organismos fotosintéti-
cos, ha sido la absorbancia UV global. Debe hacerse notar que esta medida
estd basada en una simple extraccion en metanol, y por lo tanto los com-
puestos ligados a la pared celular se extraen en pequena proporcion o no se
extraen en absoluto, por lo que seguramente se esta infravalorando la capa-
cidad total de absorcion de RUV. En futuras investigaciones se debe diluci-
dar la exacta contribucion de los compuestos extraibles y no extraibles en me-
tanol a la capacidad total de absorcion de RUV de los bridfitos, mas atn
cuando se ha senalado que las hepaticas y los musgos pueden comportarse
de manera diferente en este aspecto (Fabon et al., 2010). Se ha demostrado
que algunos compuestos absorbentes de RUV estan localizados en las pare-
des celulares de los musgos, donde contribuirfan de una manera muy efec-
tiva a la proteccion frente a la RUV (Clarke y Robinson, 2008), pero la frac-
cion mas facilmente extraible en metanol se encuentra probablemente en las
vacuolas, como en los cormofitos.

En los bridfitos, se ha encontrado un incremento de la absorbancia UV
global en respuesta a un aumento de RUV mucho mas frecuentemente en las
hepaticas (en 11 de 15 experimentos, realizados en 6 especies) que en los
musgos (en 9 de 47 experimentos, desarrollados con alrededor de 20 espe-
cies). En bridfitos de arroyos de montana se han encontrado resultados si-
milares. Ademads, en condiciones naturales, las hepaticas muestran valores de
absorbancia UV global mucho mayores que los musgos, y los espectros de
absorbancia en la banda UV son notablemente diferentes en ambos grupos
(Arréniz-Crespo et al., 2004; Otero et al., 2008). Estos hechos sugieren que
(D la acumulacion de compuestos absorbentes de RUV extraibles en meta-
nol representa un mecanismo de proteccion frecuente y constitutivo en las
hepaticas, pero no en los musgos; y (2) este mecanismo es inducible por RUV
con mucha mayor frecuencia en las hepaticas que en los musgos. Estas di-
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ferencias podrian estar relacionadas con que hepdticas y musgos se consi-
deran actualmente grupos filogenéticos mas separados de lo que se pensaba
anteriormente (Qiu et al., 2006). Por otra parte, las hepaticas se consideran
actualmente como las primeras plantas que colonizaron el medio terrestre
(Zobell et al., 2010), mas expuesto a la RUV que el medio acudtico ancestral.
Esta colonizacion pudo verse favorecida por la eficiente acumulacion de com-
puestos absorbentes de RUV de las hepaticas.

Otro punto critico en relacion con los compuestos absorbentes de RUV
en los briofitos es que la medida de la absorbancia UV global (que se hace
por espectrofotometria) puede resultar insuficiente para evaluar los efectos
de la RUV, dado que cada compuesto individual puede responde a la RUV
de manera distinta. Por tanto, seria preferible complementar la medida es-
pectrofotométrica con métodos de HPLC que permitan la caracterizacion qui-
mica de los compuestos individuales. Esta aproximacion metodologica se esta
utilizando cada vez mas en los bridfitos (Markham er al., 1998; Blokker et al.,
2006; Harris, 2009; Kato-Noguchi y Kobayashi, 2009; Snell et al., 2009), es-
pecialmente por el analisis de los derivados del acido hidroxicinimico en la
hepatica acuatica Jungermannia exsertifolia subsp. cordifolia (Arroniz-Crespo
et al., 2006, 2008a, 2008b; Otero et al., 2006, 2009; Martinez-Abaigar et al.,
2008; Nunez-Olivera et al., 2009; Fabon et al., 2010, 2011). Estos estudios de-
jan claro que, aunque los compuestos individuales contribuyen a la absor-
bancia global, sus respuestas a la RUV pueden ser diferentes: algunos pue-
den aumentar su concentracion mientras que otros pueden disminuirla o
mantenerla. Estas respuestas contrastadas, junto con la limitada o nula ca-
pacidad del metanol para extraer per se los compuestos absorbentes ligados
a la pared celular (sin aplicar una digestion alcalina posterior: Fabon et al.,
2010), podrian explicar el frecuente fracaso que ocurre en los bridfitos, es-
pecialmente en los musgos, para demostrar el aumento de la absorbancia UV
global en respuesta a un incremento de RUV.

3.7. Estudios de laboratorio en bri6fitos de arroyos de montafia: factores
que influyen en las respuestas a la RUV

Los factores que influyen en las respuestas de los bridfitos acuaticos a
la RUV se pueden dividir en internos y ambientales. Con respecto a los pri-
meros, las respuestas a la RUV dependen primariamente de la especie con-
siderada, como ocurre en los cormofitos, y los briofitos no deberian agruparse
como un solo tipo funcional en relacion con los efectos de la RUV. En los
estudios de laboratorio, las especies acudticas mas utilizadas han sido la he-
patica foliosa Jungermannia exsertifolia subsp. cordifolia y el musgo Fonti-
nalis antipyretica, aunque también se ha experimentado con 5 especies mas,
2 hepaticas y 3 musgos (Tabla 1). En conjunto, los efectos de un aumento
de RUV no son drasticos para la mayoria de las especies en condiciones de
laboratorio, excepto para algunas especies particularmente sensibles, como
Fontinalis antipyretica. La sensibilidad de este musgo a la RUV seguramente
es relativa en condiciones de campo, puesto que se pueden encontrar po-
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blaciones de la especie soportando niveles muy altos de RUV en arroyos su-
praforestales. Las diferencias interespecificas en la tolerancia a la RUV pue-
den estar basadas en el grado de desarrollo de mecanismos de proteccion y
reparacion, como la acumulacion de compuestos absorbentes de RUV (Mar-
tinez-Abaigar et al., 2003), pero no se puede descartar la influencia de algu-
nas caracteristicas estructurales.

Se ha sugerido que existe una relacion directa entre la tolerancia a la RUV
y la tolerancia a la desecacion de las distintas especies de briofitos (Takacs
et al., 1999; Csintalan et al., 2001; Turnbull et al., 2009). En el presente tra-
bajo, se consideran como briofitos acudticos un grupo muy diverso de es-
pecies que van desde los acuaticos obligados a los semiacudticos emergen-
tes (Vitt y Glime, 1984), y por tanto su tolerancia a la desecacion puede ser
igualmente diversa. Uno de los acuaticos obligados (Fontinalis antipyretica)
se ha revelado como muy sensible a la RUV (Martinez-Abaigar et al., 2008),
lo que apoyaria la hipotesis mencionada, pero otros son tolerantes (Junger-
mannia exsertifolia subsp. cordifolia). Por lo tanto, se debe experimentar con
mds especies para confirmar o rechazar dicha hipotesis.

Otro factor interno es la edad de los tejidos. En muestras de junger-
mannia exsertifolia subsp. cordifolia expuestas a RUV, 5 compuestos ab-
sorbentes de RUV individuales mostraban una distribucion diferente entre las
partes basales y apicales de los vastagos, 1o que conferiria una proteccion di-
ferente a ambos tipos de segmentos puesto que cada compuesto respondia
de manera particular a la RUV (Arroniz-Crespo et al., 2008b).

Entre los factores ambientales, una baja temperatura de cultivo (2°C) in-
tensificaba los efectos adversos de la RUV en una especie sensible a la RUV, Fon-
tinalis antipyretica, pero no en otra mas tolerante, Jungermannia exsertifolia
subsp. cordifolia (NGnez-Olivera et al., 2004). Por tanto, los efectos lesivos del
frio y la RUV eran aparentemente aditivos en el musgo, pero no en la hepatica.
Esta aditividad se deberia probablemente a la limitacion en el desarrollo de me-
canismos de proteccion y reparacion contra la RUV que fuesen dependientes
del metabolismo. Otras condiciones de cultivo, como el nivel de PAR y la pro-
porcion RUV/PAR, también pueden afectar a las respuestas a la RUV.

Otro factor importante es la aclimatacion previa de las muestras a con-
diciones de sol o sombra (Nanez-Olivera ef al., 2005). Las muestras de som-
bra eran mas sensibles a un aumento de RUV que las de sol, cuya proteccion
frente a la RUV seria mas eficiente. De nuevo, este efecto se encontrd sola-
mente en una especie sensible a la RUV (Fontinalis antipyretica), pero no
en una especie tolerante (Jungermannia exsertifolia subsp. cordifolia). Es esta
altima, las muestras de sol y de sombra respondieron de la misma forma al
aumento de RUV, y ambos tipos de muestras estarian igualmente protegidas.
Otro ejemplo de aclimatacion a altos niveles de RUV se ha sugerido en mues-
tras de bridfitos acudticos recolectadas en localidades a gran altitud o en fe-
chas proximas al solsticio de verano (Martinez-Abaigar et al., 2009). Estas
muestras eran mas tolerantes a un aumento de RUV que las de la misma es-
pecie recolectada en localidades de menor altitud o en periodos del afno con
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menores niveles de RUV. En consecuencia, las respuestas a la RUV podrian
modificarse por el lugar y la fecha de recoleccion de las muestras.

La exposicion a los metales pesados, como por ejemplo al cadmio, puede
agravar los danos provocados por un aumento de RUV, ya que ambos agen-
tes son lesivos para el metabolismo a través de algunos mecanismos simila-
res, como la produccion de especies reactivas de oxigeno, los danos al ADN,
o las alteraciones del aparato fotosintético (Otero et al., 2006). El cadmio y
la RUV interaccionan de modo diferente en funcion de la variable conside-
rada. En la hepdtica acuatica Jungermanmnia exsertifolia subsp. cordifolia, am-
bos factores causaban la degradacion de la clorofila y una fuerte inhibicion
de la actividad del PSII, junto con un aumento en la disipaciéon no fotoqui-
mica de la energia (aumento de la actividad del ciclo de las xantofilas). La
RUV y el cadmio pueden afectar de distinta manera a la actividad del PSII y
a la maquinaria fotosintética en general: la RUV inactiva los centros de reac-
cion del PSII, mientras que el cadmio actGa principalmente sobre el complejo
productor de oxigeno, ademas de otros varios puntos y procesos de la foto-
sintesis. Por tanto, ambos factores pueden tener efectos aditivos sobre las va-
riables antedichas. Sin embargo, el cadmio causaba una disminucion en la tasa
de fotosintesis, probablemente por su negativa influencia sobre la actividad
de la Rubisco u otras enzimas del ciclo de Calvin, mientras que esto no ocu-
rria con la RUV. La RUV hacia aumentar los niveles de algunos compuestos
absorbentes de RUV, como el acido p-cumaroilmalico, y el cadmio hacia lo
mismo con, especialmente, los dcidos fasélico y feruloilmalico. Estos au-
mentos podrian relacionarse tanto con una absorcion mas eficiente de la RUV
como con una mayor proteccion frente al estrés oxidativo. La radiacién UV-
B provocod especificamente dafos al ADN, mientras que el cadmio por si
mismo tuvo efectos poco significativos a este respecto. No obstante, el ma-
yor dano al ADN se registré cuando se aplicaban conjuntamente RUV-B y cad-
mio, que actuarian de manera sinérgica mediante dos mecanismos diferen-
tes: la RUV-B induciria la formacion de dimeros de timina y el cadmio evitaria
la actuacion de los mecanismos de reparacion enzimaticos. En conclusion, la
RUV y el cadmio parecian operar de manera aditiva sobre algunos procesos
fisiologicos, mientras que otras respuestas se debian mas a la accion especi-
fica de uno u otro factor. Las muestras expuestas a ambos factores a la vez
mostraban los danos mds intensos.

La interaccion entre la RUV y la disponibilidad de nutrientes minerales
ha sido poco investigada en briofitos, a pesar de las importantes peculiari-
dades que tiene este grupo de plantas en relacion con la nutricion mineral.
Entre los diversos elementos, el fosforo es frecuentemente limitante para los
fototrofos acuaticos, de acuerdo con su importancia en la produccion de ATP
y por lo tanto en el metabolismo general de la célula (en particular, en la re-
paracion de proteinas y ADN danados por RUV). Algunos estudios en mi-
croalgas sugieren que el déficit de fosforo aumenta la sensibilidad a la RUV,
y que su mayor disponibilidad minimiza el dafo por RUV. Sin embargo, en
dos bridfitos de arroyos de montana, una disponibilidad mayor de fosforo ex-
terno, que provocod un aumento de 1.7 a 3.7 veces en su concentracion en
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los tejidos, no modifico las respuestas de diversas variables fisiologicas a un
aumento de RUV (Martinez-Abaigar et al., 2008). Esto se debio seguramente
a que los briofitos estudiados tenian bajos requerimientos minerales, y sus
concentraciones naturales de fosforo serfan suficientes para su metabolismo.
Por tanto, la mayor disponibilidad de fésforo provocaba tGnicamente un con-
sumo de lujo, sin mejora alguna de la fotosintesis o los mecanismos de pro-
teccion o reparacion frente a la RUV.

3.8. Estudios de campo utilizando gradientes naturales de RUV:
briofitos de arroyos de montafia como bioindicadores
de RUV

Se han realizado tres estudios de campo en briofitos de arroyos de mon-
tana utilizando gradientes naturales de RUV. En el primero, Arroniz-Crespo et
al. (2006) demostraron una asociacion directa entre el aumento de RUV en un
gradiente altitudinal y tanto la absorbancia UV global como la concentracion
de varios derivados del 4cido hidroxicinamico (en particular, dos cumarinas)
en Jungermannia exsertifolia subsp. cordifolia. Estos compuestos podrian ac-
tuar como protectores frente a la RUV. En el segundo estudio, Nanez-Olivera
et al. (2009) mostraron que, durante tres anos consecutivos, la concentracion
del acido p-cumaroilmalico de Jungermanmnia exsertifolia subsp. cordifolia era
mas alta en verano-otono que en invierno-primavera, y que estaba correla-
cionada positivamente con los valores de RUV. Ademas, el mejor modelo para
explicar la radiacion UV-B tenia en cuenta la concentracion del citado com-
puesto y el nivel de ozono. El maximo de ozono se alcanzaba en primavera
temprana (Marzo-Abril), el de UV-B en verano (Junio-Julio) y el del acido p-
cumaroilmalico en otofio (Septiembre-Octubre, aunque se observaban valo-
res altos desde Junio). Asi, el ozono y el dcido p-cumaroilmalico se compen-
sarfan mutuamente en la modelizacion de la RUV-B. Esta estacionalidad tan
marcada que mostrd Jungermannia exsertifolia subsp. cordifolia no se en-
contré en dos musgos monitorizados durante tres anos (Bryum pseudotri-
quetrum 'y Fontinalis antipyretica: Nanez-Olivera et al., 2010). No obstante,
en estos musgos, las variables fisiologicas relacionadas con la fotoproteccion
(la actividad del ciclo de las xantofilas y la absorbancia UV global) mostraban
variaciones estacionales mas claras que las variables relacionadas con la acti-
vidad fisiologica, como el indice de esclerofilia o F,/F,,,.

Las relaciones halladas entre las concentraciones de algunos derivados
del acido hidroxicinamico en Jungermanmnia exsertifolia subsp. cordifolia y
los cambios espaciales y temporales de la RUV apuntan en la direccion de
utilizar los bridfitos de arroyos de montana como bioindicadores de RUV. Esta
idea resulta impulsada por la reconocida capacidad bioindicadora de los brio-
fitos acudticos en diversos procesos de contaminacion y cambios ambienta-
les (Glime, 1992; Tuba et al., 2011). Ademas, la concentracion de dcido p-cu-
maroilmalico en muestras de herbario de jungermannia exsertifolia subsp.
cordifolia sirvid para reconstruir los niveles pasados de ozono y RUV en el
norte de Europa (Otero et al., 2009). En esta reconstruccion no se encontrd
ninguna tendencia temporal significativa en la RUV en el periodo 1918-2000,
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lo cual concuerda con reconstrucciones previas de RUV basadas tanto en mo-
delos puramente climaticos como en estimaciones biologicas. Los estudios so-
bre briofitos acudticos mencionados anteriormente (Arroniz-Crespo et al.,
2006; Otero et al., 2009; Nanez-Olivera et al., 2009, 2010), junto con los de
Ryan et al. (2009) y Snell et al. (2009) en la Antartida, son los primeros en
utilizar compuestos absorbentes de RUV individuales en la bioindicacion de
RUV, dado que todos los trabajos previos estaban basados en la absorban-
cia UV global de los extractos metandlicos (Newsham et al., 2002, 2005; News-
ham, 2003; Huttunen et al., 2005a, 2005b; Robinson et al., 2005), cuyas limi-
taciones se han discutido anteriormente.

Para estudiar la posibilidad de bioindicacion de RUV mediante briofitos
acuaticos, se debe hacer una adecuada seleccion de variables y especies. Nos-
otros proponemos la utilizacion de derivados del acido hidroxicinamico en
la hepatica acuatica Jungermannia exsertifolia subsp. cordifolia, por varias
razones: (1) las hepdticas son conocidas por su gran variedad de metaboli-
tos secundarios, entre ellos muchos compuestos fenolicos; (2) los compues-
tos absorbentes de RUV de las hepiticas en general, y de esta especie en par-
ticular, son normalmente mas sensibles a la RUV que los de los musgos; (3)
esta especie es bastante grande (2-10 cm de largo) para permitir una facil ma-
nipulacion, y ademas forma masas extensas y frecuentemente puras que su-
ministran cantidades suficientes de biomasa para los anilisis; (4) dado su ca-
racter perenne de larga vida, se puede conseguir biomasa en buenas
condiciones de vitalidad a lo largo de todo el ano, lo que permite un mues-
treo continuo sin interrupciones estacionales; (5) si se seleccionan poblacio-
nes permanentemente sumergidas, las respuestas a la RUV no se ven inter-
feridas por los ciclos transitorios de desecacion tipicos de los bridfitos, lo que
facilita la interpretacion y modelizacion de los resultados obtenidos; (6) esta
especie tiene una amplia distribucion en el hemisferio norte, lo que favorece
la realizacion de estudios en extensas escalas geograficas; (7) uno de sus de-
rivados del acido hidroxicinamico, el dcido p-cumaroilmalico, resulta indu-
cido especificamente por un aumento de RUV en estudios de laboratorio re-
alizados con distintos niveles de PAR, y ese mismo compuesto se correlaciona
bien con los cambios temporales de la RUV natural en condiciones de
campo; y (8) un compuesto absorbente de RUV quimicamente parecido al
acido p-cumaroilmalico (el acido p-cumarico) se utiliz6 como bioindicador de
RUV-B en la graminea antartica Deschampsia antarctica (Ruhland et al.,
2005), y se ha recomendado repetidamente para la reconstruccion de la RUV-
B pasada (Rozema et al., 2001; Blokker et al., 2006; Lomax et al., 2008).

4. CONCLUSIONES

La radiacion ultravioleta (RUV) es un factor ecologico que ha acompanado
a la vida desde sus origenes y cuyo estudio se ha incrementado notablemente
desde el descubrimiento de la degradacion antropogénica del ozono estra-
tosférico, dado que este proceso produce un aumento de RUV (especifica-
mente de UV-B) en la superficie terrestre.
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El aumento de RUV puede causar diversos danos a los organismos fo-
tosintéticos, y la tolerancia a la RUV es un proceso complejo que depende
de la interaccion de estos danos con los mecanismos de proteccion y repa-
racion, lo cual conduce frecuentemente a una aclimatacion a la RUV.

Los estudios de laboratorio son utiles para caracterizar las respuestas a la
RUV. Sin embargo, para evaluar los efectos de los niveles actuales de RUV, y
de los niveles potencialmente mas altos que se derivarian de la degradacion
del ozono estratosférico, es necesario también realizar experimentos mani-
pulativos de exclusion o suplemento de RUV (utilizando, respectivamente, fil-
tros o ldmparas), y también experimentos que se aprovechen de los gradien-
tes naturales de RUV. Estos experimentos deben realizarse, en lo posible, en
condiciones de campo, a largo plazo y utilizando niveles realistas de RUV.

La destacada variabilidad de efectos de la RUV que se ha encontrado en
los briofitos puede deberse a la diversidad de especies, variables y condi-
ciones experimentales utilizadas en los diferentes estudios, junto con la in-
fluencia de otros factores ambientales. Por tanto, es necesario tener en
cuenta las aproximaciones metodologicas utilizadas para interpretar adecua-
damente los resultados obtenidos. No obstante, y desde una perspectiva ge-
neral, las respuestas de los bri6fitos a la RUV no parecen ser muy diferentes
a las encontradas en otros organismos fotosintéticos, desde el fitoplancton a
las plantas con semilla.

Dado que algunos ambientes acuaticos frecuentemente dominados por
briofitos, como las turberas y los arroyos de montana, pueden resultar espe-
cialmente afectados por la RUV, se detallan en el presente trabajo los efectos
de la RUV sobre briofitos de diversos ecosistemas acuaticos. Estos efectos tam-
bién se han puesto en el contexto de la investigacion general sobre RUV.

En condiciones de laboratorio, los efectos de un aumento de RUV no son
intensamente lesivos para bridfitos de arroyos de montana, excepto para al-
guna especie particularmente sensible como Fontinalis antipyretica. El estrés
provocado por la RUV se manifiesta preferentemente por un descenso en el
rendimiento cuantico maximo del PSII (F,/F,), los cocientes clorofilas/feo-
pigmentos, el cociente clorofila a/b, y las tasas de fotosintesis neta. Sin em-
bargo, ninguna variable responde siempre de la misma manera en todas las
especies, lo que todavia limita nuestra comprension global de los efectos de
la RUV. Algunas especies, en particular las hepaticas, pueden protegerse del
dano provocado por la RUV mediante la acumulacion de compuestos ab-
sorbentes de RUV extraibles en metanol.

Diversos estudios de campo sugieren que la produccion de biomasa de
bridfitos de turberas no esta en peligro por los niveles actuales de RUV ni por
los niveles potencialmente mayores derivados de las previsiones de degra-
dacion de ozono estratosférico. Sin embargo, la compleja interaccion que
existe entre la degradacion de ozono, el concomitante aumento de RUV-B y
otros factores de cambio climitico, como el aumento de temperatura y los
cambios en la nubosidad y la disponibilidad hidrica, hace que las previsio-
nes estén revestidas de una gran incertidumbre.
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Los efectos de la RUV sobre briofitos acuaticos dependen no solo de fac-
tores genéticos especificos (la especie), sino también de los factores am-
bientales (temperatura, presencia de metales pesados) y la aclimatacion pre-
via de las muestras a condiciones de sol o sombra (su historia luminosa), baja
o elevada altitud, etc.

Las hepaticas parecen tener mayores cantidades de compuestos absor-
bentes de RUV extraibles en metanol, tanto constitutivos como inducibles, que
los musgos. Esta diferencia podria estar relacionada con la mayor distancia
filogenética que se piensa actualmente que existe entre ambos grupos, y tam-
bién con la importancia que tuvieron las hepdticas en la transicion de la vida
acudtica a la terrestre.

Las respuestas de los briofitos acudticos a la RUV estan todavia poco ca-
racterizadas, especialmente en lo tocante a su capacidad de aclimatacion y sus
mecanismos de proteccion: sistemas antioxidantes, reparacion de ADN, y acu-
mulacion de compuestos absorbentes de RUV. En relacion con este Gltimo
punto, deberian resolverse algunos problemas metodologicos pendientes,
como la extraccion de compuestos de las vacuolas y las paredes celulares. Ade-
mas, se deberia potenciar el anilisis de compuestos absorbentes individuales
en la cuantificacion de la capacidad de absorcion UV de los briofitos, ademas
de continuar con las medidas espectrofotométricas de absorbancia UV global.

Los briofitos acuaticos se han utilizado como bioindicadores de nume-
rosos procesos de contaminacion y cambios ambientales. Nosotros propo-
nemos su uso como bioindicadores de RUV, lo que requiere una seleccion
adecuada de variables y especies. Algunas variables prometedoras en este as-
pecto son F./F,,, por su sensibilidad a la RUV, y la concentracion de ciertos
compuestos absorbentes de RUV individuales (como el acido p-cumaroil-
malico), por su destacada especificidad de respuesta. La hepatica Junger-
mamnnia exsertifolia subsp. cordifolia parece ser una buena especie candidata
como bioindicador, por sus solidas respuestas a la RUV, la disponibilidad de
abundante biomasa en buenas condiciones de vitalidad durante todo el ano,
y su amplia distribucion geografica.
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