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esta informacién a la vez que realizan aportaciones muy considerables. Es especial-
mente escasa la investigacién llevada a cabo en el &mbito mediterraneo (PENUELAS,
1985b), a pesar del potencial interés que supone un sistema experimental natural con
amplias variaciones estacionales en el aporte hidrico.

El acercamiento a la ecofisiologia de briéfitos acuaticos tropieza con problemas
metodolégicos (DAWSON, 1973; BATES, 1982; SLACK & GLIME, 1985) y, como en el resto de
briéfitos, con problemas de escala derivados de los microambientes reducidos y dificil-
mente delimitables que ocupan en la naturaleza (PROCTOR, 1982).

Ademas de la pura curiosidad cientifica y la utilizacién de este grupo vegetal como
utensilio para bioensayos, varias razones adicionales avalan el interés de las investiga-
ciones ecofisiolégicas. La sencillez estructural de los briéfitos elimina practicamente di-
versos factores de variacién interna presentes en las plantas superiores (resistencias
estomaticas, sistemas de transporte, relaciones raiz-parte aérea,...), simplificando los
célculos y el disefio de modelos. Algunos de los habitats donde viven se prestan a estu-
dio en condiciones inalteradas, especialmente en aspectos nutricionales. Ciertas pro-
piedades especificas de los briéfitos acuaticos, como la dependencia del CO, como
fuente de carbono para la fotosintesis, la sensibilidad a la sequia o la eficaz absorcién de
minerales en soluciones muy diluidas, pueden aportar valiosa informacién en sus
respectivos campos. Los habitats extremos donde abundan, practicamente libres de
competencia de otros tipos vegetales, se caracterizan por la interaccién de estreses
multiples, en situaciones paralelas a las que sufren las plantas superiores, y que son
objeto de recientes debates ecofisiolégicos (CHAPIN Il & col., 1987).

Es dificil discernir si las adaptaciones adquiridas por los briéfitos acuaticos son
respuesta a un tipo determinado de estrés o, por el contrario, reflejan una respuesta in-
tegrada a la interaccién de estreses actuando conjuntamente. El segundo enfoque pa-
rece mas verosimil, y tanto los briéfitos acuaticos como las plantas superiores, compen-
san los desequilibrios en la disponibilidad de los recursos (esto es, equilibran los estre-
ses) para conseguir el mayor éxito posible (CHAPIN lll & col., 1987). Se hace necesario un
enfoque multidisciplinar, y como consecuencia debemos intentar proyectar el tradicional
enfoque bidimensional (respuesta de un proceso a un solo factor ambiental) en un espa-
cio multidimensional. Sus ejes estarian definidos por el nimero de variables que actian
simultaneamente sobre una especie 0 comunidad vegetal.

De acuerdo con lo expuesto, todas las secciones que vamos a tratar estan inti-
mamente ligadas entre si, y muchas veces se solapan. Se ha realizado una forzosa se-
leccién en aras de la brevedad, y se han omitido deliberadamente numerosos datos
cuantitativos. La utilizaciéon de briéfitos acuaticos como bioindicadores sélo se menciona
lateraimente; en este aspecto, el lector puede consultar a BROWN (1982 y 1984) y
MARTINEZ ABAIGAR & SANCHEZ-DIAZ (1987b).

METABOLISMO DEL CARBONO: ASPECTOS BASICOS Y PROBLEMAS METODOLOGICOS

La fotosintesis de los briéfitos acuaticos, al igual que en las plantas superiores,
esta determinada por la interaccién de tres factores: luz, temperatura y disponibilidad de
carbono inorganico. Ningun factor aislado parece decisivo y continuamente limitante
(MABERLY, 1985b). De esta interrelacién dependeran los parametros de asimilacién
(puntos de compensacién, saturacién e inhibicion, 6ptimos, tasas fotosintéticas, etc.), y
para cada determinado nivel del triplete de factores ambientales podra obtenerse una
tanda de estos parametros, que variaran al modificar cada uno de los factores. Por ejem-
plo, el punto de compensacién luminosa aumenta a medida que se incrementa la tempe-
ratura (se intensifica la respiracién) y disminuye el aporte de CO, (MABERLY, 1985a).

PROCTOR (1981 y 1982) y MABERLY (1985b) cuestionan la importancia real de los
citados parametros y concluyen que en ocasiones pueden reflejar ciertas adaptaciones
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ecofisiolégicas, pero que lo fundamental es el balance neto de carbono: para sobrevivir
el briéfito debe mantener la asimilacién por encima de las pérdidas respiratorias y foto-
rrespiratorias. El modo de vida perenne resulta ventajoso para la mayor parte de las es-
pecies acuaticas, ya que les posibilita crecer en cualquier época si la conjuncién de fac-
tores limitantes se lo permite (MABERLY, 1985b). GLIME (1984b) y GLIME & VITT (1984) pro-
ponen un modelo de ciclo vital para Fontinalis, con produccién maxima en primavera, se-
guida de otofo e invierno. KELLY & WHITTON (1987) han encontrado para Rhynchostegium
riparioides un ciclo anual de crecimiento estrechamente relacionado con la temperatura,
que actua como limitante (el minimo crecimiento se produce en invierno).

Varios problemas metodolégicos y de interpretacién siguen subyaciendo a los re-
sultados acumulados (MABERLY, 1985b). Se desconoce el verdadero efecto que tiene la
fotorrespiracién sobre los procesos de produccién, asi como la influencia de los epifitos
y el fitoplancton en los resultados obtenidos (GLIME & ACTON, 1979). Las medidas se rea-
lizan habitualmente sobre partes apicales con un metabolismo superior al del resto de la
planta (Mivazaki & SATAKE, 1985). Al parecer, las velocidades experimentales de agita-
cién suelen ser superiores a las naturales, por lo que pueden sobrevalorarse las tasas de
asimilacion (MABERLY, 1985b). Escasean las medidas de respiracién. Es sumamente difi-
cil estimar crecimiento, produccién y biomasa en ambientes Iéticos2 principalmente por
su irregularidad e inestabilidad (DAWSON, 1973); sin embargo, estas medidas serian muy
utiles para valorar el grado de adaptacién de las poblaciones naturales. En fin, se hace
asimismo relativo y conflictivo extrapolar los resultados obtenidos en laboratorio a las
condiciones de campo (GLIME & ACTON, 1979; MABERLY, 1985a y b); un buen modelo eco-
l6gico puede constituir el mejor método de aproximacién (PROCTOR, 1982).

En todo caso, la utilizacién de britfitos acuaticos como sujetos de bioensayos
(indicadores de contaminacién, etc.: MUHLE, 1984) pasa por una buena comprensién pre-
via de sus respuestas a la luz, la temperatura y la fuente de cabono (GLIME & ACTON,
1979), asi como a otras cuestiones ecofisiolégicas.

FUENTE DE CARBONO, LUZ Y TEMPERATURA

Los briéfitos acuaticos son incapaces de asimilar bicarbonato, o lo hacen con una
efectividad muy inferior a la del CO, libre, que resulta asi limitante para la fotosinteses y
el crecimiento (BAIN & PROCTOR, 1980; MARGALEF, 1983; SAND-JENSEN, 1983; JENKINS &
PROCTOR, 1985; PENUELAS, 1985a; SPENCE & MABERLY, 1985). La difusién del CO, en el
agua es 10.000 veces menor que en el aire, pero esto se ve parcialmente contrarrestado
por la simplicidad estructural de los briéfitos, que minimiza la resistencia interna a la difu-
sion (los filidios de los musgos son, en su mayoria, monostromaticos).

La velocidad del agua en rios y arroyos influye decisivamente en el esplendor de
la capa limite y, por tanto, en la absorcién de carbono y nutrientes minerales. Le reofilia
parece ser asi una adaptacion para superar las limitaciones por CO, (RAVEN, 1981; JEN-
KINS & PROCTOR, 1985), a pesar de los dafios mecanicos que conlleva. Para combatirios,
ademas de la "adquisicién” de caracteres morfolégicos protectores (margenes engrosa-
dos, laminas biestratosas: VITT & GLIME, 1984), los bri6fitos reéfilos tienden a crecer en
céspedes cortos, mientras que los limnéfilos lo hacen en formas flexibles y acintadas
(JENKINS & PROCTOR, 1985). De todas formas, la velocidad en el fondo es considerable-
mente menor que en la superficie, y al parecer, las velocidades varian poco en los distin-
tos tramos del rio (GEISSLER, 1982; PROCTOR, 1982).

Las proporciones relativas de las distintas formas de carbono inorganico disuelto
(H2CO3, CO,, HCOg-, COg) dependen basicamente del pH. En aguas lentas y mineraliza-
das de elevado pH dominan los macréfitos utilizadores de HCOg-, mientras que los briéfi-

2 De aguas rapidas.
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tos se ven favorecidos en su capacidad competitiva por aguas turbulentas acido-neutras
(asi se aseguran un buen suministro de CO, libre) con nutrientes muy diluidos (BAIN &
PROCTOR, 1980). El nivel de CO, disuelto en el agua por equilibrio con la atmésfera, o
procedente de otras fuentes como la descomposicién bacteriana de materia organica o la
respiracién de organismos acuéticos, puede explicar la presencia de briéfitos en aguas
lénticas3 alcalinas (SPENCE, 1967; BAIN & PROCTOR, 1980; PROCTOR, 1982; MABERLY,
1985b).

Los briéfitos saturan su fotosintesis con bajas densidades de flujo foténico (200-
400 pmol m-2 s-1) por incapacidad innata, ligada a una fijaciéon ineficiente de CO,
(PROCTOR, 1981). Las especies acuaticas presentan unos puntos de compensacion muy
bajos, unas diez veces menores que las terrestres (GLIME & VITT, 1984), y son muy sen-
sibles a la fotoinhibicién (GLIME, 1984b). Se dan en ellas los requisitos tipicos de las
plantas escidfilas: adaptaciones pigmentarias; reducidas tasas respiratorias; bajo costo
de produccién y mantenimiento del aparato fotosintético; inversién de la mayor parte de
los fotosintetizados en nuevos tejidos asimilatorios; elevados cocientes Area
Foliar/Peso Foliar y Peso Foliar/Peso Total, etc. (BJORKMAN, 1981; GLIME, 1984a).

Sin embargo, como para toda planta esciéfila, les resulta dificil adaptarse a altas
intensidades luminosas (BJORKMAN, 1981), y sus respuestas son similares a las de las
plantas superiores (GLIME, 1984a): pigmentacién roja, menores contenidos en clorofila,
aumento del peso foliar especifico,... El estrés por luz en exceso se daria en épocas de
emersion, y estaria superpuesto a otros estreses como el hidrico y el térmico. En estas
condiciones, la senescencia es muy rapida, ya que los efectos estresantes no son aditi-
vos sino que se potencian unos a otros (CHAPIN lll y col., 1987).

El agua actia como un tampén térmico, y los briéfitos acuaticos mantienen una
temperatura homogénea con su medio; por tanto, el rango de tolerancia es muy estrecho.
La temperatura aumenta en ia emersién, y mas intensamente si el ejemplar esta seco
(PROCTOR, 1982). Se han comprobado asimilaciones netas positivas a muy bajas tempe-
raturas (1° C en GLIME & ACTON, 1979), con puntos de compensacion inferiores por de-
bajo de 0° C (PROCTOR, 1982). La congelacién apenas afecta a los musgos permanente-
mente sumergidos (GLIME & VITT, 1984). La saturacién de la fotosintesis en aguas frias
ocurre con densidades fotonicas muy bajas, y puede haber produccién neta al estar res-
piracién y fotorrespiracion por debajo de la asimilaciéon (MABERLY, 1985a). En comunida-
des bénticas profundas de lagos polares, la produccién anual es muy reducida, con luz y
temperatura limitantes, pero los bri6fitos alcanzan un desarrollo exuberante a causa de
la estabilidad de condiciones ambientales (LONGTON, 1982). Dicha estabilidad falta en las
aguas corrientes, anadiéndose asi un nuevo factor de tensién para las comunidades
redfilas.

A elevadas temperaturas, la respiracién y la fotorrespiracién ascienden mas rapi-
damente que la fotosintesis, y el balance neto tiende a disipar carbono, por lo que los
briéfitos acudticos estan virtualmente ausentes de los trépicos (GLIME & VITT, 1984).

Los 6ptimos térmicos para la fotosintesis se encuentran entre 15 y 20° C, meno-
res que para los briéfitos terrestres (DiLks & PROCTOR, 1975). Se han encontrado 6ptimos
con temperaturas superiores (27-35° C: GLIME & ACTON, 1979; MABERLY, 1985a; MARTINEZ
ABAIGAR y SANCHEZ-DIAz, 1987a), pero se interpretan como fugaces, incapaces de man-
tenerse durante un tiempo prolongado. De este modo los bridfitos acuaticos estan favo-
recidos por las bajas temperaturas; sin embargo, Amblystegium riparium presenta un 6p-
timo de crecimiento de 23° C en cultivo controlado (SANFORD, 1979).

3 e aguas calmadas.
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RELACIONES HIDRICAS

Para los briéfitos acuaticos, el problema hidrico no es de adquisicion, vehicula-
cién, retencién o pérdida de agua. El estrés se presenta en la desecacién por emersion,
y las respuestas fisiolégicas a la poiquilohidria varian con respecto a los terrestres
(PROCTOR, 1981 y 1982), Sin embargo, ambos tipos de bridfitos presentan el mismo ritmo
de desecacion con el tiempo (GUPTA, 1977c; DHINDSA & MATOWE, 1981).

En bridfitos higréfilos, el 6ptimo de fotosintesis se da con un contenido hidrico en
sus tejidos del 75-85%, pero se reduce para valores superiores por un incremento de la
resistencia a la difusiéon del CO,. La fotosintesis cae rapidamente con la bajada de po-
tencial hidrico en las especies hidréfilas, pero la respiracion se mantiene activa hasta
potenciales sustancialmente inferiores, con lo que el balance neto en la desecacién sera
negativo (PROCTOR, 1982). Dentro de una variacién considerable, los potenciales
osmoticos de especies tipicamente hidréfilas son bajos o moderados frente a xeréfilos
(PROCTOR, 1982); no hay que olvidar que el contenido en solutos puede conferir una
cierta resistencia a temperaturas de congelacién.

Las investigaciones sobre relaciones hidricas en briéfitos se han realizado mayo-
ritariamente en especies xerdfilas (PROCTOR, 1981 y 1982), en ocasiones sobre higréfilas
(KROCHKO & col., 1978 y 1979; DHINDSA & MATOWE, 1981; DHINDSA, 1985), pero rara vez en
hidrdfilas tipicas (GUPTA, 1977a, b, ¢, d; PERUELAS, 1984).

La resistencia a la sequia depende a grandes rasgos del régimen de implantacion
y rehidratacién, de la forma de crecimiento y su ontogenia, asi como de la capacidad -
tras la rehidratacion- para reparar los danos celulares, reasumiendo rdpidamente tasas
metabdlicas significativas (datos de numerosos autores, revisados en PROCTOR, 1981 y
1982; GLIME & VT, 1984). Los britfitos acuaticos poseen en general vacuolas grandes y
paredes celulares finas, lo cual les hace sumamente sensibles a la sequia (PROCTOR,
1982). Esta sensibilidad varia segun las especies y su modelo adaptativo; los factores
ambientales mas importantes a este respecto son las variaciones estacionales de cau-
dal y el nivel del agua; puede darse el caso de especies con un gametéfito acuatico y un
esporofito terrestre, acomodando su ciclo vital al régimen fluvial (VITT & GLIME, 1984).

NUTRICION MINERAL

En este campo, BROWN (1982) establece las lineas principales de investigacién en
bridfitos: analisis quimico de tejidos como medida del requerimiento y la disponibilidad de
nutrientes; experimentos de nutricién controlada en campo y laboratorio, observaciones
especificas en ambientes ricos en minerales. Se dispone, sin embargo, de muy escasa
informacidn sobre la nutricién mineral en bridfitos acuaticos, a pesar de que en muchos
casos proporcionan un sistema 6ptimo de cultivo en condiciones naturales, ya que su
Unica fuente de nutrientes es el agua y las comunidades estan formadas por unas pocas
especies de bridfitos, sin apenas plantas superiores (BELL & LODGE, 1963; RAVEN, 1981;
PROCTOR, 1981).

La nutricién mineral rara vez es factor limitante de la produccién en los vegetales
acuaticos, tanto haptéfitos como rizéfitos (RAVEN, 1981). Parece existir la misma impre-
sién para bri6fitos (MABERLY, 1985b), apoyada en su gran capacidad de absorci6n selec-
tiva de minerales para la que son decisivos los acidos poliurénicos de membrana
(BROWN, 1982; SATAKE & col., 1984a y b). Esta propiedad se ha utilizado para monitorizar
contaminaciones por metales pesados en el medio acuético. En aguas corrientes, ade-
mas, la capa limite foliar se ve renovada continuamente (RAVEN, 1981; GLIME & VITT,
1984). Pero se ha observado un incremento considerable de las poblaciones de Riccia
fluitans en el alto Rhin por un aumento en el aporte de fosfatos (FRIEDRICH & MULLER,
1984, por otra parte Riella helicophylia regenera talos con mayor rapidez y en mayor can-
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tidad a partir de microfragmentos celulares, al suplementar la nutricién con fosfato (VIELL
& SCHAAR, 1979).

La presencia de materia orgénica puede modificar la disponibilidad de nutrientes y
toxicos (BROWN, 1982), por lo que se han utilizado parametros nutricionales como indica-
dores de contaminacién organica (MARTINEZ ABAIGAR & SANCHEZ-DIAz, en preparacién).

Quizé la nutricién mineral no sea decisivamente limitante para la supervivencia o
la produccién de bridfitos acuaticos, teniendo en cuenta las condiciones de reducido
metabolismo en las que habitualmente se encuentran. Sin embargo, algunos aspectos
nutricionales pueden modificar las relaciones de competencia de los briéfitos entre siy
con otros macréfitos (la composicién de las comunidades vegetales en los canales de
riego seria aqui de espacial interés); de hecho, algunas especies con requerimientos es-
pecificos se ven desplazadas en aguas deficientes en un determinado nutriente (BELL &
LoDGE, 1963). En ambientes naturales, el problema es mas complicado por la superposi-
cién de otros factores, y su resolucién puede precisar experimentos de laboratorio.

ECOFISIOLOGIA Y DISTRIBUCION

Los criterios de clasificacién de las comunidades vegetales acuéticas deben ser
diferentes de los utilizados en comunidades terrestres, prestando mayor atencién a la
forma de crecimiento y al tipo de insercién en el sustrato que a la composicién floristica
(HARTOG & SEGAL, 1964). En el medio acuatico se da un mosaico de comunidades, ligado
a la fuerte variabilidad de los factores fisicos, especialmente en aguas corrientes
(MARGALEF, 1983). Esto también es valido para los bridfitos, e incluso més acentuada-
mente en la regién mediterranea, donde se impone una revisién del edificio sintaxoné-
mico centroeuropeo, ya que muchas asociaciones llegan al dominio mediterraneo sélo en
forma fragmentaria (GiL & VARO, 1981; GIL & GUERRA, 1985).

StLAck & GLIME (1985) aplican la teoria de nichos ecolégicos a los bridfitos acuati-
cos en arroyos de montana y concluyen que los factores determinantes de separacién
de nichos entre distintos rios son la altitud y el caudal, mientras que en un tramo del
mismo rio son decisivos el nivel de emersién-inmersién y el tipo de sustrato, incluyendo
la textura. Otros factores secundarios serian aireacién o luz, y el pH tendria una impor-
tancia menor (GEISSLER, 1982). En lagos de Escocia actda como preeminente la compo-
siciéon quimica del agua, y en menor proporcién la turbulencia, profundidad y sustrato
(SPENCE, 1967). La importancia relativa de los distintos factores de distribuciéon segura-
mente varia con el habitat estudiado, y las técnicas cuantitativas de analisis de datos
ayudarian en la interpretacion de casos concretos (BATES, 1982).

Los bridfitos acuaticos colonizan ambientes extremos inaccesibles a otros vege-
tales, soslayando asi la competencia. Dominan en las cabeceras de los rios, donde con-
tribuyen esencialmente a la dinamica del ecosistema como productores primarios, refu-
gio de insectos o larvas, y alimentacién indirecta de peces (DAWSON, 1973; RICHARDSON,
1981; GEISSLER, 1982; SLACK & GLIME, 1985). Fuerte corriente (una velocidad en verano
mayor de 1 m s-1 hace dificil su crecimiento segin PROCTOR (1982), temperaturas frias,
dificil arraigamiento, sustratos moéviles, deficiencias nutricionales, variaciones estacio-
nales del nivel del agua, son entre otros los estreses que deben soportar. El arraiga-
miento al sustrato parece estar controlado por factores ambientales (nivel bajo de agua o
emersién, fotoperiodo, temperatura) e individuales (edad, heridas, puntos y tiempos de
contacto con el sustrato) (véanse GLIME & col., 1979; GLIME, 1980). La progresiva antro-
pizacion puede hacer desaparecer a los briéfitos de los altos cursos fluviales (FRIEDRICH
& MOLLER, 1984).

La preponderancia de los briéfitos en las profundidades de los lagos se explica
por su aptitud para crecer con temperatura e intensidad luminosa bajas, asi como por la
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carencia de espacios aéreos, que evita la sobrepresién hidrostatica y la formacién de ra-
dicales libres de oxigeno (PENUELAS, 1985b).

En el medio acuatico, las Hepaticas y los Musgos siguen pautas adaptativas dife-
rentes; aquéllas basadas en la forma de crecimiento y éstos en los caracteres morfolégi-
cos individuales, quiza por una mayor plasticidad genética. De hecho, en los rios las He-
paticas son muy escasas fuera de los cursos altos, seguramente por su mayor sensibili-
dad a la sequia y su menor resistencia mecanica.

Es importante sefialar que la amplitud ecolégica de las distintas especies parece
variar segun la zona geografica, debido a que la capacidad de competencia es superior
en las areas de origen de la especie, y se ve reducida a medida que se acerca a los limi-
tes del area de su distribucion (GEISSLER, 1982). Asi pueden explicarse datos aparente-
mente contradictorios sobre el habitat de una determinada especie en localizaciones
muy distantes entre si.
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