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NATHALIE KORBEE*, FÉLIX L. FIGUEROA & JOSÉ AGUILERA

Departamento de Ecología, Facultad de Ciencias, Universidad de Málaga, Campus Universitario de Teatinos s/n, 29071,
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RESUMEN

Los efectos nocivos que inducen la radiación UV en organismos acuáticos pueden ser aminorados a través de
varios mecanismos de fotoprotección entre los que se encuentran la acumulación de sustancias que absorben
radiación UV (fotoprotectores) y activación de sistemas antioxidantes. Entre los fotoprotectores descritos se
encuentran los aminoácidos tipo micosporina (MAAs). En esta revisión se enfatiza sobre la capacidad
fotoprotectora y antioxidante de estas sustancias. La función fotoprotectora de los MAAs puede deducirse de
las características fotofísicas de estos compuestos. Es sabido que actúan como pantalla pasiva disipando
térmicamente la energía UV absorbida. La acumulación de MAAs se induce tanto por radiación UV (UV-A y
UV-B) como por luz azul dentro de la banda de la radiación activa fotosintética (PAR). Por otro lado, hay
algunas referencias que indican otras funciones fisiológicas de los MAAs, incluyendo la actividad
antioxidante, la regulación osmótica y la reproductora. Siendo los MAAs sustancias nitrogenadas,
recientemente se ha comenzado a estudiar la influencia de la disponibilidad de nitrógeno en la acumulación de
estos, en combinación con UV y/o alta irradiancia de PAR. El amonio se moviliza hacia los MAAs
relativamente rápido, por lo que se ha propuesto también a los MAAs como reservorio de nitrógeno.

Palabras clave: aminoácidos tipo micosporina, fotoprotección, nitrógeno, radiación fotosintética,
radiación UV.

ABSTRACT

The negative effects of UV radiation on aquatic organisms can be diminished by several photo-protective
mechanisms such as the accumulation of UV absorbing substances (photoprotectors) and the activation of
antioxidant systems. The mycosporine-like amino acids (MAAs) are one of the most known photoprotectors.
In this review their photoprotective and antioxidant capabilities are described. The UV screening function of
MAAs can be inferred from their photophysic characteristics. It is known that MAAs act as passive screen
dissipating the UV energy absorbed as thermal form. The accumulation of MAAs is induced by both UV
radiation (UV-A and UV-B) and by blue light in the photosynthetic active radiation part of the spectrum
(PAR). On the other hand, there are several reports indicating other physiological functions of the MAAs,
antioxidant activity, osmotic regulation and reproduction. Since MAAs are nitrogenous compounds, recently
the influence of inorganic nitrogen in combination to UV radiation and/or high irradiance of PAR is being
investigated. The ammonium is rapidly mobilized to MAAs, and hence they maybe regarded as a nitrogen
reservoir.

Key words: mycosporine-like amino acids, nitrogen, photoprotection, photosynthetic active radiation (PAR),
UV radiation.
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INTRODUCCIÓN

La radiación solar no llega en su totalidad a la
superficie de la Tierra, ciertas longitudes de
onda son absorbidas total o parcialmente antes
de alcanzarla por moléculas como oxígeno
atómico y ozono. La radiación UV-B (280-315
nm) representa solo una pequeña proporción del
total de la radiación solar y menos de un 1 % del
flujo solar total que alcanza la superficie
terrestre, pero se trata de un rango de radiación
altamente activa en términos biológicos, ya que
los fotones de estas longitudes de onda presentan
una alta energía efectiva biológica, es decir, son
absorbidos por numerosos componentes
celulares. La disminución del ozono
estratosférico ha causado un incremento del
flujo de radiación UV-B sobre la superficie
terrestre (Kerr & McElroy 1993) y los sistemas
acuáticos (Villafañe et al. 2003). La radiación
UV-A (315-400 nm) puede ejercer un efecto
nocivo en el proceso fotosintético (Cullen et al.
1992), sin embargo, se han observado beneficios
de esta banda en la fisiología del alga,
induciendo procesos fotobiológicos como la
actividad fotoliasa para reparar el daño en el
ADN (Buma et al. 1997) o estimulando la
actividad nitrato reductasa (Viñegla 2000).

Entre los componentes celulares de
organismos fotosintéticos marinos que son
dañados por la radiación UV-B se pueden citar
proteínas, ADN, ARN y membranas (Buma et
al. 1995, 1997, Bischof et al. 2000, Vincent &
Neale 2000, Helbling et al. 2001), además
algunos procesos biológicos como la
fotosíntesis (Cordi et al. 1997, Figueroa et al.
1997), enzimas como Rubisco (Bischof et al.
2002) o nitrato reductasa (Gómez et al. 1998,
Figueroa & Viñegla 2001), crecimiento (Grobe
& Murphy 1994, Altamirano et al. 2000) o la
germinación de esporas (Wiencke et al. 2000,
Altamirano et al. 2003). A escalas mayores
tales efectos pueden configurar cambios en la
estructura de las comunidades de macroalgas en
los sistemas acuáticos (Bischof et al. 1998,
Wiencke et al. 2000).

La sensitividad frente a la radiación UV-B
varía según las especies y según los estadios de
vida afectados (Dring et al .  1996).  Sin
embargo, existen mecanismos de protección y
reparación frente a la radiación UV. Contra el
daño fotoquímico, la fotorreactivación de ADN
(mediada por radiación PAR y UV-A), la

reparación de la escisión nucleotídica y la
recombinación del ADN (Mitchell & Karentz
1993, Van de Poll et al. 2001), la acumulación
de antioxidantes lipo- e hidrosolubles y la
actividad de enzimas antioxidantes (Cockell &
Knowland 1999).  Otro mecanismo
fisicoquímico contra los efectos dañinos de la
radiación UV, es la biosíntesis y acumulación
de moléculas pantalla. Entre estas sustancias
con papel potencial como pantalla de la
radiación UV en organismos acuáticos se
encuentran los carotenoides,  las
ficobiliproteínas, los fenoles, las cumarinas y
los aminoácidos tipo micosporina (MAAs).

Esta revisión tiene por objetivo analizar de
forma crítica la información disponible en la
literatura más relevante sobre los MAAs. Su
papel fotoprotector será analizado en detalle y
se propondrá un posible papel como reservorio
de nitrógeno, puesto que recientemente se ha
observado una relación del contenido de MAAs
con la disponibilidad de nitrógeno inorgánico.

Descubrimiento de los MAAs

En 1961 Tsujino & Saito descubrieron
sustancias que absorbían la radiación UV en
algas rojas: se les denominó “sustancia 334”.
Sin embargo, las micosporinas fueron
caracterizadas por primera vez en el hongo
Ascochyta pisi de ahí su nombre y se las
relacionó con la inducción lumínica de la
esporulación (Leach 1965). Favre-Bonvin et al.
(1976) fueron los primeros en describir la
estructura química de una micosporina en el
hongo Stereum hirsutum y fue denominada
micosporina-310.

En los últimos años, se han aislado de
cianobacterias, algas y otros organismos una
serie de derivados de la micosporina-310. Se
trata de derivados imino-carbonil del cromóforo
de ciclohexenona de las micosporinas, y se
denominan aminoácidos tipo micosporina
(MAAs). Tanto las micosporinas como los
MAAs tienen conjugado en el anillo
sustituyentes nitrogenados (amino), aminoácidos
o sus amino-alcoholes correspondientes: la
glicina es el aminoácido más común presente en
los MAAs. En cuanto a su localización, los
MAAs se pueden acumular intracelularmente
(García-Pichel & Castenholz 1993), o
extracelularmente, como ha sido descrito en
cianobacterias (Böhm et al. 1995). Estos autores
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describieron en Nostoc commune MAAs unidos
a oligosacáridos (se denominaron OMAAs) de la
cubierta extracelular donde formaban complejos
de alto peso molecular unidos a dicha cubierta
mediante interacciones no covalentes (Hill et al.
1994).

En organismos marinos hay descritos 23
MAAs: mycosporine-glicina y asterina-330
(Gleason 1993), shinorine (Tsujino et al.
1980), porphyra-334 y palythine (Takano et al.
1978a), palythinol (Dunlap et al .  1986),
palythene (Takano et al. 1978b), mycosporine-
taurina y mycosporine-2-glicina (Stochaj et al.
1994),  ácido palythenico,  mycosporine-
gl icina-val ina (Karentz et  a l .  1991b),
mycosporine-glicina-treonina, mycosporine-
gl icina-serina,  mycosporine-gl icina-Asp
(Grant et al. 1985), mycosporine-metilamina-
treonina (Wu Won et al. 1995), palythine-
serina, palythine-treonina-sulfato y palythine-
serina-sulfato (Wu Won et  a l .  1997),
mycosporine-NMA:serina,  mycosporine-
NMA:treonina;  mycosporine-Glu-glicina,
mycosporine-Glu y usujirene (Bandaranayake
et al. 1996) (Fig. 1).

Biosíntesis de los MAAs

La biosíntesis de las micosporinas fue
estudiada por primera vez en el hongo
Trichothecium roseum (Favre-Bonvin et al.
1987). Mediante la incorporación de moléculas
marcadas con 14C se concluyó que el anillo de
ciclohexenona se origina en la primera parte de
la ruta del ácido shikimico, siendo el 6-
deoxygadusol el precursor de estos anillos (más
evidencias en Bandaranayake & Rocher 1999,
Shick et al. 1999, Portwich & García-Pichel
2003). Las micosporinas se sintetizan, por lo
tanto, en los plástidos y en el citosol. Las
cadenas de los MAAs proceden entonces de los
correspondientes aminoácidos que se
incorporan al anillo en un paso posterior de
condensación (Fig. 2).

La ruta del ácido shikimico está presente en
bacterias, hongos y plantas (Bentley 1990,
Haslam 1993), mientras que la presencia de
MAAs en algunos animales hay que atribuirla a
la dieta (por consumo de micro o macroalgas
que contienen MAAs) (evidencias
experimentales en Carroll & Shick 1996,
Carefoot et al. 2000, Newman et al. 2000,
Shick et al. 2002). Una vez incorporado los

MAAs al organismo pueden sufrir una serie de
reacciones de bioconversión (Dunlap & Shick
1998).

La ruta del ácido shikimico es vital para el
metabolismo intermediario y está unida
funcionalmente a la fotosíntesis (Bentley
1990). Por ello se pensó que incrementos en las
tasas fotosintéticas podrían incrementar el flujo
de hidratos de carbono a través de esta ruta y
consecuentemente incrementar la producción
de MAAs (Carreto et al. 1990, Glynn et al.
1993, Lesser et al. 1994). Sin embargo, la
dependencia no es completa, ya que una alta
tasa de biosíntesis de MAAs no siempre estaría
asociada a altas tasas de fotosíntesis (Neale et
al .  1998).  Por ejemplo, en el alga roja
Chondrus crispus, la síntesis de MAAs puede
aún ocurrir en ausencia de radiación PAR
(Karsten et al. 1998a). Por lo tanto, se deduce
que la regulación de MAAs no necesariamente
está acoplada a la asimilación de carbono
fotosintético, sino que la regulación de la
síntesis de MAAs es parte de una serie de
respuestas a factores ambientales, por ejemplo
altas irradiancias (Moisan & Mitchell 2001), o
de procesos fotomorfogénicos (Korbee et al.
2004, 2005).

Propiedades físico-químicas de los MAAs

Los MAAs poseen características de
compuestos iónicos (son anfolitos) con una
temperatura de desnaturalización alta y una alta
solubilidad en agua. Los pesos moleculares
rondan los 330 Da. Los máximos de absorción
se encuentran en el intervalo de 310-360 nm y
sus espectros se caracterizan por mostrar solo
un máximo de absorción con un ancho de banda
de aproximadamente 20 nm (Karentz 1994,
Carroll & Shick 1996). Los MAAs poseen una
alta fotoestabilidad (Conde et al. 2000) y una
baja emisión de fluorescencia (Conde et al.
2000, Shick et al. 2000, Inoue et al. 2002,
Misonou et al. 2003); estas últimas propiedades
apoyan el papel fotoprotector que les atribuyen
algunos autores a los MAAs.

Funciones de los MAAs

(1) Osmorregulación: en comunidades de
cianobacterias halofílicas se ha observado que
los MAAs actúan como osmolitos orgánicos y
solutos compatibles (Oren 1997).  En
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Fig.1: Estructuras químicas y máximos de absorción de los 23 MAAs identificados en organismos
acuáticos (referencias en el texto).

Chemical structures and absorption maxima of the 23 MAAs identified in aquatic organisms (references in the text)
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Chlorogloeopsis sp. la síntesis de mycosporine-
glicina se produce por acción osmótica y
además, existe sinergismo con la radiación UV-
B (Portwich & García-Pichel 1999). Sin
embargo, este resultado fue discutido en un
estudio posterior (Shick & Dunlap 2002), ya
que esta cianobacteria tolera concentraciones
salinas próximas al 70 % del agua de mar
normal, y los MAAs representaban menos del
5 % del total de osmolitos, por lo tanto, bajo
esas condiciones el papel fisiológico de los
MAAs no parecía ser el  de regulación
osmótica.

(2)  Posible  papel  en procesos
reproductivos: debido a que en los huevos de
algunos invertebrados marinos se ha
determinado altas concentraciones de MAAs
alrededor del periodo de desove se ha sugerido
un posible  rol  en algunos eventos
reproductivos (Grant et al. 1985, Post &
Larkum 1993,  Adams & Shick 1996,
Bandaranayake et  a l .  1996,  1997,
Bandaranayake & Rocher 1999). De este
modo,  la  concentración de MAAs y su
sincronización podría emplearse como un

indicador de la maduración de los ovarios
(Shick & Dunlap 2002).  Quedaría  por
demostrar si los factores medioambientales y
fisiológicos que regulan el desarrollo de los
ovarios también controlan el secuestro y el
metabolismo de los MAAs.

(3) Antioxidación: se demostró que
mycosporine-glicina poseía actividad
antioxidante in vitro (Dunlap & Yamamoto
1995). Recientemente se ha determinado la
capacidad que posee esta molécula de proteger
sistemas biológicos capturando los radicales de
oxígeno generados por estrés oxidativo en
Escherichia coli  (Suh et al.  2003). Esta
propiedad podría estar relacionada con la
capacidad de los MAAs de bloquear la
producción de fotodímeros de timina, como el
6-4 y 5-6, como ha sido reportado para
Porphyra yezoensis (Misonou et al. 2003). Se
ha propuesto un amortiguamiento del estado de
excitación de las moléculas de timina mediante
un proceso de transferencia energética directa a
los MAAs, relajándose posteriormente estas y
disipando calor (Misonou et al. 2003). En este
sentido, se ha publicado una patente en la que

Fig. 2: Posible ruta biosintética de los MAAs a partir de un intermediario de la ruta del ácido
shikimico. Modificado de: Portwich & García-Pichel (2003), Carreto et al. (2005).

Possible MAAs biosynthetic pathway from an intermediate of the shikimic acid pathway. Modified from: Portwich &
García-Pichel (2003), Carreto et al. (2005).
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se propone emplear los MAAs en cosméticos
contra el envejecimiento prematuro de la piel,
gracias a su capacidad antioxidante (Schmid et
al. 2004).

(4) Pigmento accesorio: la idea que los
MAAs actúan como pigmentos ha sido
recurrente en la literatura y van desde una
función como precursores de algunos
pigmentos (Price & Forrest 1969, Shibata
1969) hasta un rol fotosintético: debido a que la
emisión de fluorescencia de los MAAs a 430-
450 nm podría permitir a la clorofila del
sistema fotosintético aprovechar la energía de
la luz absorbida en la región del UV, se ha
pensado que los MAAs estarían actuando como
pigmentos accesorios (Price & Forrest 1969,
Maragos 1972, Sivalingam et al. 1976a, 1976b,
Logan et al. 1990). Sin embargo, en un estudio
reciente en la microalga Phaeocystis antarctica
se ha demostrado que los MAAs no transfieren
la energía de la radiación UV (directamente o
por fluorescencia) a la clorofila a, y por lo
tanto, no participarían en la fotosíntesis
(Moisan & Mitchell 2001). Es más, del estudio
in vitro de las propiedades fotofísicas de
algunos MAAs, como shinorine y porphyra-334
(Conde et al. 2000, 2004, Shick et al. 2000) se
desprende que su rendimiento de transferencia
de energía a otras moléculas es muy bajo. La
disipación térmica sería el mecanismo por el
que liberan la energía de la radiación UV
absorbida, sin producir residuos de la fotolisis
de las moléculas.

Función fotoprotectora

En general,  gran parte de la evidencia
experimental apoya la idea que una de las
principales funciones de los MAAs es de
fotoprotección, especialmente por su capacidad
para absorber a longitudes de onda corta. Esto
unido a su alta fotoestabilidad in vitro (Conde
et al. 2000, 2004) e in vivo (Adams & Shick
2001) los convierten en efectivos agentes
protectores frente a la radiación UV. Diversos
tipos de organismos acuáticos han sido
utilizados para estudiar las propiedades y
funciones de los MAAs.

(1) Microalgas y cianobacterias:  en
microalgas eucarióticas y cianobacterias la
acumulación de MAAs en presencia de
radiación UV (solar o artificial) es especie-
dependiente y depende del tipo de MAA,

estaría controlada por la calidad espectral de la
radiación incidente (Carreto et al. 1990, García-
Pichel et al. 1993, Lesser 1996, Helbling et al.
1996, Riegger & Robinson 1997, Wängberg et
al. 1997, Hannach & Sigleo 1998, Klisch &
Häder 2000, Sinha et al. 2003). Se ha atribuido
la absorción en el rango de radiación UV en
aguas oceánicas a los MAAs presentes en el
fitoplancton (Vernet et al. 1989, Helbling et al.
1996). En el dinoflagelado Lingulodinium
polyedrum ,  la radiación UV provoca un
descenso de la concentración de MAAs dentro
de la célula y un incremento en la absorción de
radiación UV en el medio circundante (Vernet
& Whitehead 1996). En los últimos años se ha
confirmado este hecho, demostrándose que los
MAAs son un componente de la MOD (materia
orgánica disuelta) que aun estando presente en
bajas concentraciones, contribuyen a la
absorción de la radiación UV (Whitehead &
Vernet 2000).

Respecto a la capacidad de fotoprotección
de los MAAs, las células de fitoplancton de
gran tamaño y esféricas,  con bajo
autosombreado, se beneficiarían más de la
inversión en la síntesis de productos pantalla. A
esta conclusión se llegó empleando modelos
ópticos y asumiendo que los MAAs se
distribuían de manera homogénea en la célula
(García-Pichel 1994, 1996). En este sentido, los
MAAs serían eficientes protectores de la
radiación UV únicamente en los afloramientos
o en las grandes colonias de fitoplancton
antártico (Bracher & Wiencke 2000). En el
dinoflagelado Gymnodinium sanguineum los
MAAs protegen al menos en un 80 % de daños
provocados por la radiación UV en la actividad
fotosintética (Neale et al. 1998). Sin embargo,
el papel fotoprotector de los MAAs no queda
demostrado en la forma colonial de la
Prymnesiofita antártica Phaeocystis Antarctica,
ya que pese a acumular MAAs, su crecimiento
se mantiene susceptible a la radiación UV-B
(Karentz & Spero 1995). Por otro lado, algunas
especies de diatomeas antárticas no acumulan
MAAs y sobreviven mejor a la radiación UV-B
que P. antarctica (Davidson et al. 1994).

Algunos autores han sugerido que en
cianobacterias, los MAAs actúan como un
importante mecanismo de protección frente al
daño producido por la radiación UV (Karentz et
al. 1991a, 1991b, Ehling-Schulz et al. 1997,
Quesada et al. 1999). Sin embargo, esta
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protección depende de la localización de estos
pigmentos y de la especie en cuestión.
Asumiendo una localización citoplasmática de
los MAAs, la protección que brindarían a las
cianobacterias estaría entre un 10 y un 30 %
(García-Pichel & Castenholz 1993).  Sin
embargo, la capacidad de fotoprotección sería
superior cuando se trata de comunidades o
colonias de cianobacterias (Castenholz 1997).

(2) Macroalgas: diversos estudios apuntan
hacia el papel fotoprotector de los MAAs en
macroalgas. Las especies de zonas templadas
expuestas a altas dosis de radiación solar
presentan una concentración intracelular de
MAAs más alta que otras especies de altas
latitudes y algas de aguas profundas. Los
MAAs están presentes en algas rojas, mientras
que algas verdes y pardas no tienen MAAs o
bien solo contienen trazas de ellos (Karentz et
al. 1991b, Karentz 1994, Molina & Montecino
1996, Karsten et al. 1998b, Hoyer et al. 2001,
Huovinen et al. 2004, Korbee-Peinado 2004).
En general, la concentración de MAAs en
macroalgas depende de varios factores: (a) se
ha determinado una dependencia de la
cantidad de radiación recibida, tanto tras
exponer en aguas someras ejemplares de algas
rojas de aguas profundas, como tras analizar la
dependencia estacional en la acumulación
(Post & Larkum 1993, Karsten et al. 1999,
Karsten & West 2000), (b) en varias especies,
existe una acumulación diferencial a lo largo
del talo. Por ejemplo, los ápices de las
especies árticas Devaleraea ramentacea y
Palmaria palmata contienen cinco veces más
MAAs que la base (Karsten & Wiencke 1999,
Karsten et al. 1999), (c) se ha sugerido que
mayores niveles de MAAs podrían conferir
ventajas ecológicas, como ha sido reportado
en el alga roja Mastocarpus stellatus, cuyo
mayor contenido de MAAs podría ser la causa
de la mayor resistencia y competitividad
frente a otra alga roja como es Chondrus
crispus  (Bischof et  a l .  2000),  (d)  los
contenidos de MAAs podrían ser regulados
por factores intrínsecos. En el alga roja
Porphyra umbilicalis no se estimulaba la
acumulación de MAAs ni con radiación PAR
ni con UV (A y B), quizá debido a que los
niveles de MAAs se mantenían altos (en
saturación) desde el inicio del experimento
(Gröniger  et  a l .  1999).  Tampoco se ha
detectado una inducción de la síntesis de

MAAs en el alga roja Gracilaria cornea
(Sinha et al. 2000). Y mientras que en D.
ramentacea  se encontró una correlación
posi t iva entre  el  incremento de la
concentración de MAAs y la resistencia
fotosintética frente a la radiación UV; en P.
palmata  aun caracter izándose por  una
concentración de MAAs similar ,  no se
encontró tal relación (Karsten et al. 2003).
Aparentemente, es posible distinguir tres tipos
de macroalgas en relación con su contenido de
MAAs: (i) especies que no pueden sintetizar
MAAs,  ( i i )  especies  que poseen una
concentración basal de MAAs que puede
variar según la radiación recibida, y (iii)
especies  con una concentración interna
const i tut ivamente al ta  que se mantiene
constante independientemente de las
condiciones ambientales (Hoyer et al. 2001).

(3)  Animales marinos:  especies  de
zooplancton de la  Patagonia argentina
(Daphnia menucoensis  y  Metacyclops
mendocinus) acumulan MAAs que parecen
contribuir en su adaptación a las elevadas
dosis de radiación UV recibidas en su hábitat
natural (Gonçalves et al .  2002).  Se han
identificado MAAs en corales (Dunlap &
Chalker 1986), los cuales podrían actuar como
moléculas fotoprotectoras ya que el contenido
interno disminuye logarítmicamente conforme
se incrementa la profundidad (Dunlap et al.
1986). Y aunque en otros trabajos no se ha
encontrado tal variación (Shick et al. 1991),
los corales poseen una gran plasticidad en su
capacidad de absorber  la  radiación UV
(Gleason & Wellington 1993, Muszynski et al.
1998), según las especies (Teai et al. 1997) o
incluso entre dos morfologías de distinto color
dentro de una misma especie (Gleason 1993).
Actualmente existen diversos trabajos en los
que se ha observado que la producción y
acumulación de MAAs en corales se induce en
presencia de radiación UV (Jokiel & York
1982, Dunlap & Shick 1998, Lesser 2000). En
ovarios y huevos del  er izo marino
Strongylocentrotus droebachiensis  se ha
demostrado la protección que brindan los
MAAs frente al estrés oxidativo provocado
por la radiación UV (Adams & Shick 1996). Y
en Holothuria atra se observó que algunos
MAAs poseían papel  fotoprotector
(Bandaranayake & Rocher 1999). Sin embargo
otros factores tales como el movimiento del
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agua, pueden modificar la capacidad de
acumulación de MAAs en corales (Jokiel et al.
1997, Banaszak et al. 1998).

Además del papel fotoprotector de los
MAAs en los organismos que los acumulan, la
acumulación de MAAs puede proteger a algas
endosimbióticas de algunos animales marinos
(Dunlap & Shick 1998). De hecho, la presencia
de MAAs en la superficie de la túnica de una
ascidia colonial protege a sus simbiontes
fotoautótrofos del daño producido por la
radiación UV (Dionisio-Sese et al. 1997).
Concretamente en la almeja gigante Tridacna
crocea, los MAAs absorben el 87 % de la
radiación de 310 nm y un 90 % la de 320 nm
antes de que esta radiación alcanza una
profundidad de 0,2 mm en el manto sifonal
(Ishikura et al. 1997). Sin embargo, existen
resultados que no apoyan el papel de los MAAs
como barrera frente al daño en sus algas
simbiontes; en el coral Hawaiano Montipora
verrucosa, a pesar de que se producía un
incremento en la concentración de MAAs, la
fotosíntesis de sus algas simbiontes decrecía
tras la exposición a radiación UV (Kinzie
1993).

Tomando en cuenta que los MAAs se
encuentran ampliamente distr ibuidos,  es
posible argumentar que estos compuestos han
tenido un rol fundamental en la evolución de
las característ icas fotobiológicas de los
organismos marinos. Ya que la vida se originó
bajo condiciones de ausencia de ozono y, por
tanto, en escenarios de alta radiación UV-B, la
protección frente a la exposición a la radiación
UV ha debido ser un importante carácter en la
evolución de los primeros eucariotas y, por lo
tanto, en el proceso de selección natural.
Aunque no hay evidencias  del  or igen
filogenético de los MAAs ni de los patrones
de dis tr ibución en los  dis t intos grupos
taxonómicos, son posibles diversas afinidades
entre grupos de organismos: por ejemplo, las
rutas de síntesis de MAAs son muy similares
en hongos y cianobacterias. Los pigmentos
fósiles presentes en los sedimentos de lagos
boreales pueden emplearse para documentar
cambios de radiación UV a lo largo de la
historia, estos pigmentos son principalmente
escitoneminas, compuestos producidos por las
algas bentónicas con espectros de absorción
muy similares a los de los MAAs (Leavitt et
al. 1997).

Otras posibles funciones

Recientemente se ha determinado que no solo
la calidad y cantidad de energía recibida
influyen en la síntesis y acumulación de MAAs,
sino que también influye la disponibilidad de
nitrógeno en el medio de cultivo (Litchman et
al. 2002, Korbee et al. 2004, 2005). En
dinoflagelados se ha observado que la
concentración de MAAs es inferior cuando en
el medio de cultivo hay menos nitrato, lo cual
estaría asociado a un incremento de la
sensibilidad de la fotosíntesis ante la inhibición
por la radiación UV. Debido a una menor
eficiencia de reparación, como principal
mecanismo, aunque también podría estar
asociado a un menor tamaño celular y a una
menor concentración de MAAs (Litchman et al.
2002).  En Porphyra columbina  a mayor
concentración de amonio en el medio de
cultivo, mayor acumulación de MAAs, lo cual
está en función de la radiación incidente,
siendo más efectiva la radiación UV-A (Korbee
et al. 2004). La acumulación de MAAs en alta
disponibilidad de nitrógeno se ha observado en
otras especies como Porphyra umbilicalis, P.
leucosticta y Grateloupia lanceola (Tabla 1).
Los MAAs podrían por lo tanto actuar no solo
como sustancias fotoprotectoras con cierta
capacidad antioxidante, sino también ser
reservorio de nitrógeno pudiendo removilizarse
en periodos de baja concentración de
nutrientes. Este posible rol como reservorio de
nitrógeno podría ser análogo al rol sugerido
para otros pigmentos tales como las
biliproteínas que pueden actuar como un
pigmento accesorio pero además como fuente
de proteínas de reserva (Algarra & Rüdiger
1993, Tandeau de Marsac & Houmard 1993,
Talarico & Maranzana 2000).

En los últimos años se ha evaluado la
capacidad fotoprotectora de los MAAs en
organismos acuáticos, tanto de aguas polares
como templadas y tropicales y se ha avanzado en
el conocimiento sobre la biosíntesis y
fotorregulación de estos compuestos, pero los
trabajos recientes sobre el papel del nitrógeno
inorgánico amplían aún más la funcionalidad de
estas sustancias en la aclimatación frente a los
cambios ambientales. La capacidad
fotoprotectora se une a otras como la capacidad
antioxidante, osmorregulación, posible
reservorio de nitrógeno, etc. Es decir, los MAAs
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parecen sustancias multifuncionales como otros
metabolitos secundarios, por ejemplo, las
sustancias fenólicas de algas pardas.

CONCLUSIONES

Desde que se detectó la presencia del agujero
de ozono antártico se ha invertido mucho
esfuerzo en determinar cuáles son los efectos
que provoca el incremento de la radiación UV
sobre la superficie terrestre y ecosistemas
acuáticos. Los antecedentes citados en esta
revisión indican que los MAAs se encuentran
en multitud de organismos marinos donde
cumplen un rol fotoprotector ante la radiación
UV. La gran cantidad de datos existentes
apuntan a una relación entre el contenido
interno de MAAs y la cantidad de radiación UV
recibida ya sea por distinta localización
batimétrica o latitudinal. Aunque no existen
muchas evidencias experimentales que lo
demuestren, en general se ha concluido que los
MAAs protegen solo parcialmente a los
componentes celulares y procesos fisiológicos
(Wood 1989, García-Pichel et al. 1993, Post &
Larkum 1993, Lesser 1996, Neale et al. 1998,
Franklin et al.  1999, Sinha et al .  2000,
Yakovleva & Titlyanov 2001).

Las perspectivas de estudios futuros en el
campo de los MAAs son promisorias. Para
evaluar con más profundidad la función

fotoprotectora de los MAAs se debe realizar un
estudio pormenorizado de cuestiones que quedan
aún por resolver, como la localización, la
regulación de la biosíntesis, los mecanismos de
regulación a nivel de transcripción o transducción
que intervienen como respuesta a la radiación UV
y/o disponibilidad de nitrógeno inorgánico. La
respuesta a estas preguntas ayudaría a una mejor
interpretación de los resultados obtenidos en los
estudios de la acumulación de MAAs en función
a la calidad y cantidad de radiación y a la
disponibilidad de amonio.
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