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RESUMEN
Se argumenta el significado filogenético de la presencia de biflavonoides y triflavonoides
en musgos (Bryopsida) respecto de otros taxones, a partir de una profunda revision
bibliografica. Asi mismo, se apoya la propuesta de que los musgos no son embriobiontes
primitivos, sino que comparten una fuerte afinidad con las plantas vasculares, habiendo
ido bioquimicamente hablando muy paralelos en su evolucion.
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ABSTRACT
In this work we confirm that mosses are not primitive embryo-plants. They are
closely related to vascular plants, according to their biflavonoid and triflavonoid composition.
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INTRODUCCION

La evolucién y origen de los bri6fitos todavia permanece oscura en cuanto
al eslabon directo que los relaciona con su antepasado (1). Su problematica
evolutiva supone un reto tanto para los investigadores en Sistematica Vegetal
como para los paleobotanicos. Hoy en dia, ain podemos preguntarnos cual es
el origen de las plantas verdes (espermatofitas), pteridofitos y bridfitos, como
se han desarrollado y diferenciado. Los botanicos han considerado estas cues-
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tiones desde distintos puntos de vista: citolégico, ecoldgico, morfologico y
paleontolégico.

Tradicionalmente, se han considerado dos hipoétesis acerca de la evolucion
de los bridfitos. La primera, conocida como “Teoria progresiva”, supone que
éstos tienen su origen en las algas verdes y que los pteridofitos proceden
directamente de ellos. La segunda hipdtesis o “Teoria reduccionista” considera
que las algas verdes han sido el antepasado de Rhyniophyta, a partir de los
cuales evolucionaron briéfitos y pteridofitos. Ambas hipotesis han sido amplia-
mente discutidas y ambas tienen defensores y detractores (2). Sin embargo, las
caracteristicas bioquimicas apenas han sido consideradas a la hora de establecer
las interrelaciones de tipo filogenético entre algas, bridfitos y pteridofitos,
cuando en cambio, ha quedado demostrado su alto interés quimiosistematico y
filogenético (3).

Una gran variedad de compuestos quimicos se han utilizado en Sistematica
Vegetal. Esta incluyé primeramente moléculas y metabolitos tales como el
DNA, las proteinas o los lipidos y, posteriormente, los denominados “metabolitos
secundarios” como alcaloides, terpenoides y flavonoides, que muestran una
distribuciéon mas restringida entre los vegetales que los metabolitos primarios.
A su presencia, limitada a ciertos taxones, deben ese significado ecolodgico,
sistematico y filogenético tan importante, que permite usarlos como trazadores
quimiosistematicos (3-6). Ademas, como sefialaba Erdtman (7), desde un punto
de vista taxondmico, las sustancias de mas valor parecen ser aquellas que no
intervienen directamente en las vias metabdlicas principales, a las cuales deno-
mind metabolitos secundarios. La mayoria de los conocidos son de origen
vegetal (3,8,9) aunque muchos de ellos han sido identificados en hongos,
bacterias o animales marinos sésiles (10-12).

El presente trabajo pretende contribuir a un mejor conocimiento de las
relaciones filogenéticas entre Musci y otros taxones, teniendo en cuenta su
composicion flavonoidica, particularmente en lo referente a la presencia/ausen-
cia de biflavonoides. Para ello, nos hemos basado en una profunda revisién
bibliografica sobre la presencia de este tipo de compuestos en musgos.

CONSIDERACIONES PRELIMINARES

Los flavonoides se han utilizado profusamente como marcadores en taxonomia
vegetal (1,13-18). Existe en general una tendencia evolutiva de incrementar la
complejidad estructural de los flavonoides desde la linea algal hasta las angiospermas
(19,20), lo que en cierta manera apoyaria la Teoria progresiva. De hecho, se
conoce la existencia de flavonoides estructuralmente sencillos en algas (21).
Apoyandonos en el postulado anterior, resulta facil establecer una linea evolu-
tiva que relacione directamente algas con musgos.
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Generalmente se ha supuesto la presencia de compuestos primitivos de baja
complejidad estructural en plantas igualmente primitivas (22), o lo que es lo
mismo: “cuanto mas elevado es el nivel de organizacién de un vegetal, tanto
mas compleja es su capacidad biosintética” (7,18,23). No obstante, esta llamada
“Doctrina de correlacion” ofrece numerosos errores de interpretacion derivados
del uso de una generalizacion de conceptos. Asi por ejemplo, las 3-
deoxiantocianidinas fueron consideradas bajo el apelativo de “compuestos pri-
mitivos” tras ponerse de manifiesto su presencia en helechos, aunque investiga-
ciones posteriores han demostrado su sintesis por angiospermas (24). Lo mismo
puede afirmarse de la presencia de auronas en ciertas familias de angiospermas
asi como en britfitos, lo que podria llevar a sugerir un evolucién paralela
(21,25). En conclusidn, hasta el momento, parece imposible discernir cual de las
dos teorias citadas con anterioridad es la mas valida.

Los biflavonoides son dimeros de flavonoides, cuya presencia es constante
en Psilotales, Selaginellales y gimnospermas, con excepcion de Gnetales y
pinaceas (26), y cuya quimica y quimiotaxonomia ha sido revisada con regula-
ridad (26-31). Mientras que en las plantas vasculares la mayoria de las biflavonas
aisladas estan basadas en la flavona apigenina y sus derivados metiléter, las
identificadas en musgos lo estan respecto de la luteolina (comtnmente dimeros
de luteolina) sin metilar, sobre todo derivados hidroxilados (2,3- 6 2",3"-
dihidro-derivados) (26). Muy recientemente se han identificado en musgos
algunos biflavonoides derivados de la apigenina (32-34), lo que abre ain mas
la gran variabilidad de los biflavonoides de musgos. En general, los mondémeros
flavonoidicos implicados en el biflavonoide suelen ser flavonas y flavanonas,
con un patrén de oxigenacion muy simple: 5,7,4' y ocasionalmente 5,7,3',4'
(26,35). La unién de ambas unidades suele estar constituida por un enlace
carbono-carbono, aunque ocasionalmente se dan los enlaces tipo éter (29-31).
Dentro de los tipos mas comunes para los enlaces C-C se incluyen: enlace 6,8"
apigenina-apigenina (grupo de la agatisflavona), enlace 8,8" apigenina-apigenina
(grupo de la cupresoflavona), enlace 3',8" apigenina-apigenina (tipo amentoflavona),
enlace 6,3" apigenina-apigenina (tipo robustaflavona) y enlaces 3,8"entre di-
versas flavonas y flavanonas. Los enlaces tipo éter incluyen basicamente los
tipos hinokiflavona (enlace interflavonoidico en 6,4"”) y ochnaflavona (enlace
en 3',4”°). En musgos, la gran mayoria de los biflavonoides son tipo C-C,
conociéndose tnicamente biflavonoides con enlaces tipo éter entre ambos mondmeros
en Hypnum cupressiforme (36). La ocurrencia de biflavonoides glicosilados es
muy rara y restringida en general a gimnospermas (29-31,35).

Los primeros biflavonoides aislados en musgos se identificaron en Dicranum
scoparium (37) representando la primera cita de este tipo de compuestos fuera
de las plantas vasculares. Dimeros de isoflavona-flavona fueron identificados
respectivamente como bryoflavona y heterobryoflavona en Bryum capillare (38).
Este tipo de biflavonoides nunca antes habia sido puesto de manifiesto, si bien
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si se conocian dimeros isoflavona-isoflavano en leguminosas. Posteriormente,
se han identificado biflavoides macrociclos y triflavonoides (39-41) y ya mas
recientemente triflavonoides macrociclicos en Bartramia stricta (42). En su
mayoria, los biflavonoides aislados en musgos, son mucho mas polares que los
de otras plantas (26). Esta diferente polaridad, mas notable respecto a los
biflavonoides de gimnospermas, podria ir relacionada con sus zonas de acumu-
lacion: en las zonas hidrofilicas de las paredes celulares, caso de los biflavonoides
mas polares de musgos y, en la cutina, en el caso de los biflavonoides mas
lipofilicos de gimnospermas.

BIFLAVONOIDES Y TRIFLAVONOIDES EN MUSGOS

Los biflavonoides de musgos poseen una amplia variedad estructural, fun-
damentada no s6lo en la naturaleza de los mondmeros sino también en los tipos
de uniones interflavonoidicas. La naturaleza de ambos mondémeros en los
biflavonoides de musgos es variada, aunque por regla general la mayoria
derivan de la luteolina, una flavona tetrahidroxilada derivada de la apigenina.
Los biflavonoides mas comunes en musgos son pues las biflavonas, y mas
concretamente biluteolinas, siendo el tipo de enlace la Uinica variaciéon mas
sobresaliente. Asi, entre las biluteolinas mas frecuentes nos encontramos con la
filonotisflavona (enlace 2',8"), la dicranolomina (2',6"), 5',3"’-diOH-amentoflavona
(5',8") y 5',3"”’-diOH-robustaflavona (5',6"”). En los ultimos afios se han identi-
ficado algunas biflavonas formadas por un monémero de apigenina y otro de
luteolina, tales como la 5'-OH-robustaflavona o la 5'-OH-amentoflavona. Inclu-
so se sabe de la existencia de biapigeninas en Homalothecium lutescens
(Brachytheciaceae). Se conocen asi mismo dimeros de flavona-flavanona como
la 2,3-dihidro-filonotisflavona o 2,3-dihidro-dicranolomina que son las mas
frecuentes, formadas por un monémero de luteolina y otro de eriodictiol. Menos
frecuentes son los dimeros apigenina-naringenina (flavona-flavanona). En 6
familias (Brachytheciaceae, Hypnaceae, Entodontaceae, Meteoriaceae,
Amblystegiaceae, Thuidiaceae) se conocen ademas dimeros de flavanona deri-
vados de la naringenina (binaringeninas). Los dimeros isoflavona-flavona son
exclusivos del género Bryum y son del tipo orobol-luteolina con enlaces 5',8"”
y 5',6". La identificacion de biflavonoides con un monémero de aurona, concre-
tamente de aureosidina es muy cercana en el tiempo. Se conocen dimeros
aurona-flavanona en tres especies del género Campylopus de la familia Dicranaceae,
formados por un monémero de aureosidina (aurona) y otro de eriodictiol (flavanona)
unidos mediante un enlace del tipo 5',6"”. Las biauronas son exclusivas de la
familia Aulacomniaceae y estan formadas por dos mondémeros de aureosidina.
Entre los biflavonoides mas notables identificados, debemos destacar la
bartramiaflavona y la anhidrobartramiaflavona, por ser ambos macrociclicos y
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exclusivos de la familia Bartramiaceae, y por suponer la ciclacién molecular un
notable paso evolutivo en la quimica flavonoidica de musgos. Todos los biflavonoides
referidos poseen uniones interflavonoidicas de tipo C-C, aunque en Hypnum
cupressiforme se conocen enlaces de tipo éter. Precisamente en dicha especie se
conocen los tinicos biflavonoides con mondmeros de dihidroflavonol y flavonol. En
la Tabla 1 quedan resumidos los tipos estructurales, monémeros y uniones inter-
flavonoidicas de los biflavonoides de musgos. Sélo se incluyen aquellas fami-
lias en las que se ha identificado la estructura de algtn biflavonoide, y no aquellas
en las que sélo se conoce la presencia de biflavonoides de forma general.

Tabla 1.—Biflavonoides de musgos: tipos de monémeros y enlaces.

TAXON Iu Ap Er Na Or Au Df Kf 58" 56" 28 26" 3 5 3-0- 4-0-
= (R O [

Dicranaceae + + + T N

Dycnemonaceae + 1 Tk

Grimmiaceae + el

Bryaceae + + ST

Mniaceae - £ 4

Aulacomniaceae + + + + + 4+ o+ +

Bartramiaceae + + St P gl A

Hedwigiaceae + 4

Leucodontaceae + E A3

Meteoriaceae + 4

Thuidiaceae + I

Amblystegiaceae + o4

Hypnaceae én + + + + + ol A

Entodontaceae + e

Brachytheciaceae s Lk o

Hylocomiaceae T O 4+ o

Lu: luteolina, Ap: apigenina, Er: eriodictiol, Na: naringenina, Or: orobol, Au: aureosidina, Df:
dihidroflavonol, Kf: kaemferol.

Los triflavonoides, identificados por primera vez en Bartramia pomiformis (41)
pueden, de igual manera, cumplir la funcién de marcadores especificos de
musgos frente a hepaticas. Por el momento, los identificados son todos ellos
triluteolinas, por lo general con enlaces del tipo de la filonotisflavona, e incluso
se conoce un triflavonoide macrociclico (Ciclo-Triluteolina) en Bartramia stricta (42).

RELACIONES ENTRE LA COMPOSICION FLAVONOIDICA DE MUSCI Y
OTROS TAXONES

La evolucion de los flavonoides en el pasado, ha sido considerada bajo
distintos puntos de vista, tanto quimiotaxonémicos como filogenéticos, basados
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en la acumulacién final de diversos productos del metabolismo en distintos
grupos vegetales, especialmente entre las angiospermas (15-17, 43). Reciente-
mente, similares estudios de indole quimiosistematica, bajo un prisma recopilatorio,
se llevaron a cabo en briofitos y pteridofitos (44,45).

Probablemente, la funcién que los flavonoides pudieron llevar a cabo
durante los primeros pasos de la evolucion y conquista de los territorios emergidos,
fue la de servir a los vegetales como “filtros” de la luz ultravioleta. Este
atractivo concepto, considerado como vélido por muchos autores (26), supone
sin embargo la existencia de altas concentraciones de flavonoides, lo cual es una
dificultad afiadida a la hora de argumentar las ventajas que esta funcion pudiera
desempeiiar en los primeros estados evolutivos de las plantas terrestres.
Presumiblemente, las primeras enzimas capaces de llevar a cabo la sintesis de
flavonoides no fueron tan abundantes como algunas de las actuales ni tan
eficaces, ya que esa alta concentracion de flavonoides requerida no se habia
acumulado inicialmente (46). Al mismo tiempo, los mecanismos que permitie-
ron dicha acumulacién en las vacuolas celulares en una concentracion efectiva
como filtro de la luz ultravioleta, coevolucionaron con otros que permitieron su
transporte hacia las paredes celulares. Muy posiblemente, los primeros com-
puestos fendlicos que sirvieron de filtros contra la luz ultravioleta fueron los
fenilpropanoides (47), ya que poseen coeficientes de absorcion efectivos, aun-
que loégicamente menores que los flavonoides por su peso molecular mas bajo.
El desarrollo de un sistema enzimatico “primordial” supuso la sintesis de
flavonoides a partir de éstos por la adicién de acetatos y su posterior acumula-
cion. Posteriormente, la aparicion de especializaciones morfologicas entre di-
versas partes del vegetal, con la diferenciacion de frutos, raices, hojas, tallos y
o6rganos reproductores, introdujo paralelamente una evolucién de los sistemas
enzimaticos relacionados con la sintesis de flavonoides. Aument6 el nimero de
funciones que éstos podian desempefiar y su complejidad. De acuerdo a Kubitzki
(47), los primeros vegetales que conquistaron los territorios emergidos que aun
mantenian la humedad necesaria, procedian de la linea algal de las Caroficeas,
directamente emparentadas con el grupo acuatico de las algas verdes o cloroficeas.
Presumiblemente, estos incipientes vegetales terrestres desarrollaron células con
una gran vacuola central, para el almacenamiento de agua, tal y como ocurre en
Nitella y en las fanerdfitas. Dicha vacuola, pudo servir al mismo tiempo de
lugar de almacenaje de grandes cantidades de compuestos fendlicos del tipo
fenilpropanoide (C,-C;) y de los flavonoides (C,s) posteriormente sintetizados.
En las formas actuales de las Charophyceae, tales como Nitella o Chara, se cree
que la conquista del medio acuatico fue una adaptacién secundaria respecto de
las primitivas formas terrestres (48). La presencia de flavonoides en las carofitas
actuales es cuestionable (44), aunque si parecen ser capaces de sintetizar ciertas
flavonas C-glicosiladas, como Nitella hookeri que contiene 6,8-di-C-glicosidos
de apigenina y luteolina, también identificados tentativamente en Chara (49,50).
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Los organismos pluricelulares, presumiblemente adquirieron un control hormonal
que les permiti6 la sintesis de fenilpropanoides, seguida de la de flavonoides
muy simples tales como flavanonas, flavonas y dihidroflavonoles (46). La
capacidad de acumulacion en cantidades significativas de dichos compuestos
fendlicos en las vacuolas centrales de sus células, les permitié utilizarlos como
una “defensa quimica” frente a la luz UV-A y UV-B. Contra ambas, los
flavonoides son mucho mas efectivos que los fenilpropanoides (46). Dentro de
dichos organismos pluricelulares, las primeras y pioneras plantas terrestres que
conquistaron el suelo fueron la linea de los bridfitos, que sintetizan principal-
mente flavonas y biflavonas, flavonoides ambos que requieren de pocas vias
metabdlicas y por tanto, de un sistema enzimatico no demasiado complejo. Un
avance evolutivo es evidente por el grado de elaboracion de una determinada
ruta metabolica (44,45). De esta manera, aquellos compuestos cuya sintesis
requiera muchos pasos metabolicos y por tanto de un sistema enzimatico com-
plejo, no estaran presentes en los organismos mas primitivos (20). En este
sentido, los briéfitos cumplen a la perfeccion su papel de vegetales bastante
primitivos. Sin embargo, la quimica flavonoidica dentro de los bridfitos es
sensiblemente distinta en cada uno de los grupos. Los musgos (clase Musci) se
han especializado en la sintesis de biflavonoides, de las que carecen las otras
dos clases (Hepaticae y Anthocerotae). Las hepaticas (Hepaticae) sintetizan al
igual que musgos, flavonoles, flavonas y auronas, pero no dihidroflavonoles ni
biflavonoides. A diferencia de los musgos, en hepaticas se conoce la sintesis de
flavanonas (agliconas) y de un tipo especial de flavonas, las tricetinas-di-C-
glicosiladas, cuya sintesis no pueden llevar a cabo los musgos (6). Esta diferen-
te composicion flavonoidica de las diversas clases de Bryophyta, habla en pos
del origen polifilético del grupo, ya que como afirma Asakawa (2) no existen
afinidades quimicas notables entre las tres clases de bri6fitos. Las hepaticas
segun este autor tendrian un ancestro dentro del grupo de las algas pardas
posiblemente, mientras que los musgos procederian de la linea de las algas
verdes. Suire & Asakawa (51) llegan incluso mas lejos, ya que afirman que los
datos quimicos existentes dentro de la clase Musci, que consideran antinaturales,
podrian indicar la existencia de tres grupos o subclases bien definidos que
podrian separarse como clases distintas. Segun ellos, dentro de brit6fitos existi-
rian 5 clases: Hepaticae, Anthocerotae y las tres subclases incluidas en Musci
(Sphagnidae, Andreaeidae y Bryidae).

Las plantas vasculares mas primitivas (Psilopsida) contienen biflavonas y
trazas de otros O-glicosidos (29-31), que también aparecen respectivamente er
Selaginellales y en las mas primitivas Lycopsida. Las biflavonas, que aparecer
principalmente en los pteridofitos mas primitivos (Psilotales, Selaginellales)
comparten este mismo criterio en las mas primitivas gimnospermas (Cycadales
Ginkgoales) y angiospermas (52). Los otros dos 6rdenes de Lycopsida, Lycopodiale:
e Isoetales, contienen unicamente flavonas-O-glicosidos. La clase Sphenopsida
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relacionada mediante su registro fosil con los licopodios, muestra un tnico
avance en la quimica flavonoidica, contiene flavonoles, lo que indica su habi-
lidad para introducir un grupo hidroxilo en posicién C-3 (3-OH) de la flavanona
precursora, junto a proantocianidinas y procianidinas. Estas nuevas caracteris-
ticas biosintéticas, que incluyen una mayor elaboracion del sistema enzimatico,
son propias de los miembros mas avanzados del Reino Vegetal, y probablemen-
te su sintesis ocurrié durante el Devoénico (3). La existencia de flavonoles,
antocianidinas y dihidroflavonoles en musgos, juega el mismo papel que en
pteridofitos, y su presencia en ciertas especies (Hynum cupressiforme p.e.) es
indicativa de un mayor grado de evolucion respecto a otros musgos incapaces
de llevar a cabo su sintesis.

Los helechos “verdaderos” (Filicinae), ofrecen nuevas estructruras flavonoidicas
respecto a Sphenopsida. Producen también flavonoles y proantocianidinas (ex-
cepto Ophioglossales), asi como 3-deoxiantocianinas, flavonoides C- y O-
metilados, acumulan chalconas y dihidrochalconas (53). En los Filicales, que
parecian carecer de biflavonoides, se han identificado ultimamente ciertos de-
rivados metilados de la amentoflavona en Osmunda regalis y las poco comunes
hegoflavonas (uniones 6',6”) en Cyathea spinulosa. La ocurrencia de biflavonoides
(serie de la amentoflavona) en los miembros mas primitivos de Filicales, debe
considerarse como un caracter plesiomodrfico en los helechos, que en cambio
son inherentes en otras plantas vasculares ancestrales que contienen biflavonoides
(Selaginellales p.e.).

En gimnospermas, tanto Cycadales (series de la amentoflavona e hinokiflavona)
como 7Taxales (derivados de la amentoflavona) tienen biflavonoides. En Coniferales
solo Lepidothamnus de la familia Podocarpaceae posee una estructura con
esqueleto biflavonoidico de podocarpusflavona (31). El resto de especies de
Podocarpaceae tienen derivados de la amentoflavona y en menor medida de
hinokiflavona. La misma diversidad biflavonoidica se observa en la familia
Taxodiaceae. En Cupressaceae se han identificado cupresoflavona en Platycladus
orientalis pero faltan los biflavonoides en otras especies. También se conocen
biflavonoides en Araucariaceae, Cephalotaxaceae y Pinaceae (s6lo en Abiesy
Picea), asi como un espiroflavonoide en Larix gmelini (31). Los datos anterio-
res refuerzan el punto de vista por el cual la ausencia de biflavonoides en la
mayoria de las especies de Pinaceae es debida a su pérdida secundaria a lo largo
de la evolucidn, dentro de las vias metabolicas que estaban presentes en las
primitivas coniferas.

La identificacion de biflavonoides en 32 géneros de 15 familias de angiospermas,
tanto de dicotiledoneas como monocotiledéneas, unida a la gran diversidad de
puntos de acumulacion (raices, hojas, frutos, semillas, polen, etc.), sugiere una
amplia multitud de funciones: filtros de la luz ultravioleta durante la coloniza-
cion en el Silurico de los territorios emergidos, proteccion contra depredadores
e invasion flngica, antibidticos, etc.
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Los biflavonoides que se han identificado en las plantas terrestres, tanto en
bri6fitos (musgos) como en la linea de los traquedfitos (plantas vasculares),
parece poco probable que tengan un origen comun, siendo la hipdtesis mas
valida la de un origen biosintético independiente (31). La identificacion de
series de amentoflavona debe pues ser tomada como un caracter primitivo (29)
en base a su reciente descubrimiento en Filicales. Desde un punto de vista
evolutivo, los datos existentes indican una rapida evolucion de las estructuras
flavonoidicas basicas (chalconas, flavanonas, flavonas) durante el periodo Devénico
(400 millones de afios atras), seguida de un largo periodo de relativo estanca-
miento, hasta el mismo momento en que se produce el dominio territorial de las
angiospermas en el Cretacico medio (130 millones de afios). Los cambios
originados a lo largo de la evolucion en la estructura flavonoidica basica o
“primordial”, que dieron lugar a esa enorme diversidad de estructuras existentes
tanto en musgos como en angiospermas, son debidos a la importancia funcional
de proteger a los vegetales contra la luz, herbivoros primitivos y fitopatogenos.
Tras el Cretéacico, los cambios ocurridos presumiblemente derivarian de proce-
sos de coevolucion con diversos polinizadores (aves, insectos) y herbivoros
(mamiferos, reptiles) (46). En el curso de la evolucidn, la diversidad flavonoidica
ha dependido estrechamente de un incremento del numero de rutas biosintéticas
requeridas (3) para producir nuevas estructuras (p.e. isoflavonas) y, en segundo
lugar, de la habilidad de los vegetales para emplear ciertas rutas y conseguir
aumentar la complejidad de los mas primitivos flavonoides (p.e. flavonas).
Ambos pasos forman parte de un proceso evolutivo constante, que ha tenido fiel
reflejo en la composicion flavonoidica de musgos: tanto biflavonas como isoflavonas
podrian adaptarse a tales planteamientos, sobre todo aquellas estructuras que
requieren ciclacion molecular y adicién de un tercer mondmero.

Por comparacion con las angiospermas, podriamos afirmar que la estructura
de los flavonoides identificados en musgos, es indicativa de la existencia de
ciertos niveles de evolucion biosintética, paralelos a la diversidad morfologica
del grupo. Estos hechos se manifiestan sobre todo en la familia Bryaceae, que
es capaz de sintetizar diversos flavonoles, incluso derivados glicosilados que
necesitan en su sintesis de al menos tres pasos metabolicos (chalcona-flavanona-
dihidroflavonol-flavonol).

Resumiendo finalmente, podemos afirmar que existe una tendencia general
a lo largo de la evolucion, a aumentar la complejidad estructural de los flavonoides
desde la linea algal hasta las angiospermas (19,50). Sin embargo, aunque esta
doctrina (Teoria progresiva) es bastante clara en la mayoria de los casos, no
siempre puede explicar la existencia de los primitivos biflavonoides en musgos
y monocotiledoneas, o la existencia de auronas en las angiospermas mas evo-
lucionadas asi como en musgos, lo que exclusivamente bajo un punto de vista
bioquimico apoyaria la Teoria reduccionista. Por todo ello, creemos que no se
puede realizar ninguna afirmacién generaliza en el sentido de admitir, en base
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a la composicion flavonoidica, que los flavonoides de musgos son mas primi-
tivos que los de angiospermas. La hipétesis méas manejable seria la de una
evolucion paralela pero independiente, que en el caso de los musgos iria
encaminada, salvo excepciones, a una especializacion concreta en la sintesis de
biflavonoides, asi como de otras estructuras trimonoméricas (triflavonoides). La
evolucion de un sistema enzimatico Unico hacia la via metabolica que conduce
a las ligninas, permitié una mayor evolucion y diversificacion morfologica y
ecoldgica de las plantas vasculares. Los briofitos carecen de este sistema enzimatico,
y por ende, son incapaces de sintetizar lignina, lo cual les obligé a seguir
dependiendo del medio y a especializarse en la sintesis de flavonoides.

CONCLUSIONES FILOGENETICAS SOBRE LA PRESENCIA DE BIFLA-
VONOIDES EN MUSGOS

Los briofitos en general, y los musgos en particular, bioquimicamente
hablando, parecen estar mas cercanos a las plantas vasculares, sobre todo a los
pteridofitos, que a las algas verdes (51). Ciertos taxones alcanzan grados de
complejida biosintética muy cercanos a los de ciertas familias avanzadas de las
angiospermas, mientras que otros en cambio son mucho menos avanzados. Esta
heterogeneidad quimica de los musgos, en cualquier nivel de clasificacion, es
similar a la de su diversidad morfolégica, lo que concuerda plenamente con esa
inmensa variabilidad de su composicion flavonoidica.

Los musgos y hepaticas, a pesar de su primitivo registro fosil y de la
presuncion de que son los progenitores de todas las plantas terrestres (Teoria
progresiva), son tan avanzados como Sphenopsida en su habilidad para producir
una gran diversidad de estructuras flavonoidicas (flavonoles, flavonas trihidroxiladas
en el anillo B, etc.). Como afirma Swain (3), pareceria que en base a ello, hasta
cierto punto podriamos considerar que los briéfitos procederian de la reduccion
morfologica de los vastagos de las plantas vasculares en el curso de la evolucion
(Teoria reduccionista), o bien, habrian experimentado un avance paralelo a una
“primitiva” clase botanica de angiospermas hoy extinta. La presencia de biflavonoides
en musgos y en los mas primitivos pteridéfitos, es una evidencia mas de la
afinidad quimica existente entre ambos (2,31) sustentada por una posible y ya
mencionada evolucién paralela, asociada con seguridad a la defensa contra
predadores. Asi mismo, la ausencia de biflavonoides en hepaticas, sugiere una
similaridad quimica entre éstas y las algas pardas (1).

Harborne (43) consideraba la presencia de biflavonoides en 12 familias de
angiospermas como un relicto bioquimico primitivo, que obviamente no pode-
mos admitir en bri6fitos, donde la complejidad estructural de los biflavonoides
alcanza su grado maximo. Con seguridad, la sintesis de los biflavonoides es una
de las especializaciones quimicas que han experimentado los musgos, como una
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respuesta frente a la radiacion ultravioleta del sol en la conquista de la superfi-
cie terrestre (26). Sin embargo, debemos admitir que la sintesis de biflavonoides
requiere de muy pocos pasos metabdlicos, lo cual es tipico de organismos
primitivos (3,20).

Gornall et al. (24) sugieren que un determinado tipo flavonoidico (caracter)
tiene tres estados definidos: primitivo, avanzado y muy avanzado. El primitivo
y el muy avanzado, a menudo, fenotipicamente son el mismo (22). Esta acep-
cion explicaria la sintesis de biflavonoides en organismos primitivos como los
musgos y su existencia en ciertas monocotiledoneas (31). Ahora bien, lo antes
mencionado no es mas que una generalizacion aceptable siempre y cuando nos
refiramos a biflavonas. Pero en musgos se conoce la sintesis de biauronas,
dimeros con dihidroflavonol y flavonol, biapigeninas, biluteolinas, etc. Toda
esta inmensa variedad de estructuras biflavonoidicas de musgos, algunas exclu-
sivas de ellos, asi como la ciclacion molecular y la adicion de un tercer
monoémero para constituir triflavonoides, no explican sino la alta especializacion
que los musgos poseen en la sintesis de biflavonoides y triflavonoides.

Muy diversos compuestos quimicos se han utilizado como criterio de deter-
minacién evolutiva, asi como del establecimiento de las relaciones taxonoémicas
y filogenéticas existentes entre los vegetales. Uno de ellos son los flavonoides,
que han demostrado suficiente eficacia y verosimilitud en ciertos niveles taxondmicos,
pero plantean ciertos problemas cuando se intenta analizar su evolucion desde
las algas hasta las angiospermas. Obviamente, una comparacion directa entre las
secuencias de nucleétidos de acidos nucleicos homologos entre distintos taxones,
proporcionaria la informacion més fiable y concreta del proceso de la evolucion.
Sin embargo, tal informacion es extremadamente limitada y se precisa acudir a
otros criterios, como en nuestro caso la composicion biflavonoidica.

En resumen, debemos aceptar que los musgos son organismos primitivos
desde un punto de vista morfolégico y ontogenético, pero su evolucion quimica
parece haber ido muy paralela a la de las angiospermas, ya que en cierta manera
comparten numerosas afinidades, sobre todo en su composicion flavonoidica.

Hemos de tener en cuenta que la flora muscicola actual no es mas que una
minuscula representacion de todo un registro fosil hoy extinto (Griffin III, com.
per.), lo que por el momento nos impide precisar cual de las dos teorias
consideradas, Progresiva o Reduccionista, es la valida. A la luz de los datos
bioquimicos (flavonoides) ambas pueden ser aceptadas y desechadas a la vez.
La hipotesis que en este caso podriamos plantear, de acuerdo a los datos
bioquimicos que actualmente disponemos, seria compatible con ambas teorias
ya que, supondria la existencia de un linea taxondémica extinta de musgos que
evolucionaria paralela a otra también extinta de plantas vasculares (posiblemen-
te del grupo de los pteridéfitos). Ambas, ante presiones selectivas del medio,
conducirian sus rutas biosintéticas hacia un mismo tipo de compuesto flavonoidico
(biflavonas); sin obviar que en un momento dado de la evolucioén, ambas lineas
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pudieran evolucionar separadamente (lo cual parece poco probable) o derivar
una hacia otra (Teoria progresiva versus reduccionista).
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