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Metabolitos secundarios en las plantas

(Atributos panglossianos o de valor adaptativo?

Rodolfo Dirzo

RESUMEN

La notable omnipresencia de los llamados metabolitos secun-
darios en el reino vegetal ha originado que muchos ecélogos
y evolucionistas contemporaneos les asignen, un tanto indis-
criminadamente, un papel defensivo en las plantas contra el
ataque por herbivoros. Consecuentemente, se ha generado y
difundido una concepcién de ellos como atributos de valor
adaptativo. Esta concepcién ''adaptacionista’’ se ha cobijado
en una fe desmesurada y acritica en el poder de la seleccién
natural como agente de adaptacién, similar al optimismo y
fe desmesurados del Dr Pangloss en la novela Candide de Vol-
taire. En este articulo presento el argumento de que, aunque
en algunos casos la actitud "adaptacionista’’ es plenamente
justificable, en muchos otros casos se pueden plantear hipé-
tesis alternativas respecto al papel de estos compuestos. Especi-
ficamente, aquf expongo: i) la dificultad de asignar inequivo-
camente un papel adaptativo (como defensa) a los metaboli-
tos secundarios de una planta; ii) las posibles interpretacio-
nes alternativas a la presencia de los mismos, y iii) algunas
de las formas en que se podria investigar si dichos compues-
tos son atributos panglossianos, o de valor adaptativo.

Rodoifo Dirzo (Instituto de Biologia, UNAM, Ciudad Univer-
sitaria, México, DF) se gradué de bi6logo en la Universidad
de Morelos, y obtuvo la maestria y el doctorado en la Uni-
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tura Tropical y en la Universidad de Costa Rica. Es miembro
de la Academia de la Investigacién Cientifica y actualmente
es director de la Estacién de Biologia Tropical ''Los Tuxtlas'
de la UNAM. Su interés de investigacién gira alrededor de
las interacciones de las plantas con los animales, desde las pers-
pectivas ecolégica y evolutiva, temas sobre los que ha publi-
cado articulos y capitulos en libros especializados.

I. INTRODUCCION

1 doctor Pangloss, un personaje creado por

Voltaire en su obra Candide, era un individuo
muy peculiar. Siendo el educador de Candide, se
encargé de infundir en su pupilo la nocién filo-
séfica de que todos los sucesos de la vida estan
determinados para conformar el mejor de los
mundos posibles. ‘'Estd demostrado que las co-
sas no pueden ser de otra manera, ya que, como
todo estd hecho con una finalidad, todo es nece-
sariamente para el mejor fin. . . Observemos que
la nariz fue hecha para llevar anteojos, y anteo-
jos nos ponemos. . . los cerdos fueron creados pa-
ra ser comidos, y asi, podemos comer carne de
cerdo a lo largo del afio.”” Ejemplos tan ridiculos
como éstos eran continua y elocuentemente usa-
dos por el doctor para '‘demostrar’’ que no hay
efecto sin causa y que todo lo que vemos y ocu-
rre en la vida tiene una explicacién obvia {sin que
pueda haber otra) conducente a crear el mejor de
los mundos posibles. Cuando, en una ocasién,
Pangloss y Candide se encontraban en Lisboa y
un tremendo terremoto destruy6 la ciudad y pe-
recieron miles de personas, el doctor explicé: ''To-
do esto es una manifestacién de lo correctas que
son las cosas, ya que si hay un volcan en Lisboa,
éste no puede estar en ninguna otra parte. Esto
se debe a la imposibilidad de que las cosas no sean
lo que son, ya que todo es para bien’’.

Esta resefia del doctor Pangloss viene a co-
lacién porque, hace unos afios, Gould y Lewontin
(1979), dos de los evolucionistas contempordneos
mads connotados, plantearon una fuerte critica a
lo que llamaron el 'programa adaptacionista y el
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paradigma panglossiano’’. Ellos definieron el pro-
grama adaptacionista como una forma de concep-
cién evolutiva basada en una fe desmesurada en
el poder de la seleccién natural {que conduce a
un final feliz, la adaptacién), como agente de op-
timacién (a la Pangloss) del mundo orgénico. En
la opinién de tales autores, el programa adapta-
cionista opera sobre la base de segregar al organis-
mo en atributos unitarios discretos (morfolégicos,
fisiol6égicos o de comportamiento), para cada uno
de los cuales existe una historia o razén adaptati-
va propia, que conlleva a la perfeccién y optima-
cién de los organismos. El exceso de énfasis en
la perfeccién y optimacién de los organismos fue
equiparado por Gould y Lewontin al desmesura-
do y ridiculo optimismo del doctor Pangloss. Asi,
bajo el manto de una actitud panglossiana, cada
atributo de los organismos desempeifia su propio
papel y, simplemente, es tal y como deberia ser.

La critica de Gould y Lewontin al programa
adaptacionista contiene varios elementos entre los
que destacan: i} la falta de voluntad para consi-
derar explicaciones alternativas para un cierto
atributo, que no sean las razones adaptativas; esto
emerge de una resistencia a admitir que ciertos
atributos bien podrian deberse, entre otros fené-
menos, a la fijacién aleatoria {y no seleccionada)
de alelos, a la produccién de estructuras no adap-
tativas debido a su simple correlacién con otras
caracteristicas o estructuras (correlaciones de es-
te tipo incluirian a la correlacién mecdnica, la alo-
metria, la pleiotropia, etc); ii) la excesiva depen-
dencia del programa en la simple consistencia de
hechos o factibilidad de interpretaciones, como
Unicos criterios para erigir historias adaptativas.

En mi propia opinidn, tal actitud es bastante
comiin en la literatura biolégica, por lo menos en
el drea de mi interés, y podria ser epitomizada con
el siguiente ejemplo. Algunas plantas lefiosas
tropicales en las selvas del sureste de México li-
beran sustancias urticantes al tacto de animales
vertebrados herbivoros, por ejemplo, los monos
sarahuatos. La interpretacién acritica (y panglos-
siana) es que tales atributos (las sustancias urti-
cantes) estan ahi para proteger a la planta contra
el forrajeo del sarahuato (presumiblemente como
resultado de la experiencia ancestral de la planta
al ataque por este animal). Sin embargo, otra in-
terpretacion factible es que la capacidad urticante
de la planta se debe a la presién de seleccion ejer-
cida por otro herbivoro diferente, incluso quiza
desaparecido durante las extinciones masivas de
megafauna del Pleistoceno (Janzen y Martin,
1981); mas atn, el caricter urticante bien podria
deberse a razones no adaptativas, totalmente dis-
tintas al herbivorismo, por ejemplo, ser conse-
cuencia (quizad pleiotrépica) de ciertos procesos
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metabélicos de la planta. Otros elementos de la
critica al programa son también de gran impor-
tancia, pero, para propésitos de la presente dis-
cusidén, me concentraré en los dos mencionados
arriba.

Esta llamada de atencién de Lewontin y Gould
puede constituir una oportuna reflexién para los
ecblogos y los evolucionistas que trabajan con di-
versos sistemas u organismos. Como mi propia
reflexién, en el presente ensayo quisiera poner a
discusién en el contexto del programa adaptacio-
nista, una serie de atributos de las plantas, los me-
tabolitos secundarios, a los cuales recientemente
la literatura ecolégica y evolutiva estd asignando
un papel preponderante; en particular, se invocan
quizd un poco acriticamente como los mediado-
res de la evolucién de la interaccién de animales
herbivoros y plantas {la coevolucién). Para liegar
a tal anélisis propongo: i) describir lo que son los
metabolitos secundarios de las plantas, e indicar
el papel ecolégico y adaptativo que normalmen-
te se les asigna al presente; ii) presentar algunos
casos de estudio de interacciones planta-herbivoro
mediadas por metabolitos secundarios, y iii) dis-
cutir las posibles formas en que podemos efecti-
vamente evaluar el papel adaptativo de tales atri-
butos, al menos para la planta.

II. EXTRANOS COMPUESTOS EN LAS PLANTAS

1 mundo vegetal estd cargado de una sorpren-

dente diversidad de metabolitos extrafios, a
la mayoria de los cuales no se le ha podido defi-
nir ninguna participacién evidente en los llama-
dos procesos metabélicos primarios de la planta
{fotosintesis, respiracién, etc). Estos compuestos,
por tanto, se hicieron acreedores del nombre que
hasta hoy conservan: metabolitos secundarios
(Rosenthal y Janzen, 1979).

Aunque estos metabolitos se hicieron eviden-
tes desde las épocas iniciales de la investigacién
fitoquimica, la diversidad que se ha encontrado,
a medida que nuevas técnicas se han hecho ase-
quibles, parece sobrepasar con mucho lo que la
investigacion inicial hubiera podido predecir (véa-
se Rosenthal y Janzen, 1979). Una estimacion,
quizd muy conservadora del mimero de diferen-
tes estructuras de estos metabolitos que se habian
descrito hasta la mitad de los afios setenta, es de
unos 30 000 (Harborne, 1977}; ese niimero es hoy
en dia seguramente mayor. Estos metabolitos se-
cundarios tienen una distribucién universal en el
mundo vivo: no solamente se encuentran en las
angiospermas —el grupo de plantas mds diverso
sobre el planeta—, sino en todo el reino vegetal.
Ademds, se han detectado en algunas especies
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animales, por ejemplo, en los lepidépteros {Jones,
Parsons y Rothschild, 1962), aunque probable-
mente en la mayoria de estos casos los metaboli-
tos secundarios del animal sean obtenidos a par-
tir de tejido vegetal.

Respecto al punto de su cardcter secundario,
inicialmente se pens6 que estos compuestos no
debian ser otra cosa que sustancias de desecho
del metabolismo. En la actualidad se ha descu-
bierto, por una parte, que algunas de estas sus-
tancias son sintetizadas activamente por la planta
Yy, por otra, se ha sugerido que algunas otras estian
involucradas en diversas actividades que inclu-
yen, por ejemplo, la proteccidn contra las radia-
ciones ultravioletas o la desecacién, o la de ser
productos de detoxificacién de venenos ambien-
tales (Rhoades, 1979). Sin embargo, dado que a
la mayoria de ellos no se les ha asignado un papel
metabélico definido, aunque con frecuencia son
sintetizados activamente por la planta, en forma
general y casi axiomatica, la literatura moderna
les asigna el papel de mediadores de las inter-
acciones ecoldgicas con otros organismos, en par-
ticular, la defensa (argumentadamente adaptati-
va) contra el ataque por animales fitéfagos.

Existen diversos fenémenos adicionales y co-
rrelacionados que hacen a ésta una interpretacién
factible (al igual que en el programa adaptacio-
nista); entre ellos destacan que: i) en la naturale-
za, en algunas plantas portadoras de metabolitos
secundarios (p. ej, alcaloides) hay poca evidencia
de dafio extensivo porfitéfagos; ii) la fisiologia de
muchos fitéfagos invertebrados (p €j, insectos) y
vertebrados (p ej, mamiferos) se altera negativa-
mente en mayor o menor grado, al administrar-
seles este tipo de compuestos {de hecho, algunos
de los pesticidas mas eficaces para proteger los
cultivos contra fit6fagos se han derivado de meta-
bolitos secundarios, de plantas, p ej, las piretri-
nas, base del DDT, producidas a partir de metabo-
litos secundarios de Pyrethrum spp {compositae]);
iii) se ha determinado que la existencia de algu-
nos metabolitos se fundamenta en un determinis-
mo genético, por ejemplo, los alcaloides (nicoti-
na) del tabaco (Nicotiana tabacum); 1a implicacién
del determinismo genético apunta a su vez al po-
tencial de seleccion de estos atributos; iv) para al-
gunos casos particulares existen pruebas convin-
centes de que los metabolitos secundarios de una
planta protegen a la misma del ataque por herbi-
voros. Como corolario de esto, y dado que algu-
nos herbivoros son capaces de lidiar con las toxi-
nas de ciertas plantas, se ha argumentado ademaés
que los alcances evolutivos de la defensa via estos
compuestos son de gran magnitud, al actuar a su
vez como presién de seleccién sobre los herbivo-
ros, conducente en turno a la evolucidn de ciertos
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atributos '‘contradefensa’’ (p ej, sistemas detoxi-
ficadores) de los mismos.

Hasta aqui he descrito brevemente lo que son
los metabolitos secundarios, el factible papel
adaptativo que se les asigna, y las posibles con-
secuencias ecolégico-evolutivas de los mismos.
Veamos ahora algunos ejemplos especificos.

Historias adaptativas con alcaloides

Dadas su gran abundacia, diversidad e importan-
cia directa para el hombre, los alcaloides son los
metabolitos secundarios méas estudiados; desde
aspectos puramente quimicos y farmacolégicos,
hasta aspectos ecoldgicos. Estos metabolitos se
presentan en una gran cantidad de especies ve-
getales, pero hay algunas familias de angiosper-
mas en las que estdn particularmente bien repre-
sentados; entre éstas destaca la familia Solanaceae
{tabaco, adormidera, belladona, toloache, papa,
tomate y chile son ejemplos de solandceas alca-
loidiferas). Muchas de las formas silvestres de es-
tas especies caracteristicamente muestran poco
dafio por herbivoros, y en los casos en que el da-
fio es mds notable parece ser ocasionado por una
o muy pocas especies de herbivoros. El argumento
comin, y en muchos casos formalmente probado,
es que estos herbivoros especializados, poseen la
maquinaria bioquimica y fisiolégica adecuada
para poder consumir plantas con una carga alca-
loidal especifica. Asi, Solanum tuberosum (la pa-
pa) contiene en su follaje el alcaloide solanina;
presumiblemente, este alcaloide restringe el nd-
mero potencial de herbivoros que podrian con-
sumir el follaje, aunque el escarabajo de la papa,
Leptinotarsa decemlineata, es totalmente capaz de
consumir el follaje de esta planta {Harborne, 1977)
(se supone que a consecuencia de su gran espe-
cializacién para resistir la solanina).

Hasta este punto, no he mostrado evidencia
convincente de una historia evolutiva con las so-
laniceas y sus alcaloides; pero lo que se invoca
como prueba del papel adaptativo (defensa) de las
alcaloides en algunas especies de este grupo vie-
ne con estos dos aspectos anexos: por una parte,
el escarabajo es incapaz de consumir el follaje de
otra especie silvestre (Solanum demissum) cerca-
na a la papa, que contiene en su follaje un alca-
loide, la demisina, muy relacionado pero diferente
de la solanina; por otra parte, otra especie en es-
ta familia, Lycopersicon aesculentum (el tomate),
posee otro alcaloide propio, la tomatina, el cual,
si se incorpora experimentalmente a las hojas de
la papa en la concentracién de 2mM-.K—! de fo-
llaje, hace que el escarabajo Leptinotarsa reduz-
ca, en un 50%, su capacidad de consumir el fo-
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llaje, que normalmente es 100% aceptable; si la
concentracién se eleva a 3mM.K~! de follaje, se
ocasiona un 100% de mortalidad de las larvas del
escarabajo sujetas a esta dieta (Harborne, 1977).

Historias adaptativas con cardenélidos

La familia Asclepiadaceae de las angiospermas
tiene un ndmero considerable de especies porta-
doras de cardenélidos o glucésidos cardiacos. El
sistema de las asclepiaddceas con sus cardenoli-
dos y los herbivoros asociados a ellas ha sido es-
tudiado por Brower (p ej Brower, 1969). Estos sin-
gulares metabolitos tienen la propiedad de afectar
el musculo cardiaco de varias especies de verte-
brados, pero ademads afectan el centro nervioso
que controla el reflejo del vémito en los mismos.
Como es predecible, la ingestién de tejido con car-
denélidos desencadena cominmente un violen-
to reflejo de vémito antes de tener un efecto letal.
Presumiblemente, esto ocasiona que muchos de
los herbivoros potenciales de estas plantas no ha-
gan contacto tréfico con ellas {aunque la prueba
formal de tal defensa putativa me es desconocida).

La historia ecolégica de los cardenélidos en al-
gunas especies de asclepiaddceas es compleja y
ademds fascinante. Especies como Asclepias curas-
savica son portadoras de los t6xicos cardendlidos;
no obstante, las larvas de las mariposas Danaus
plexipus (la famosa monarca) pueden nutrirse en
su follaje sin ser afectadas (aparentemente) en for-
ma negativa; pero no sélo ocurre eso, sino que
las larvas son ademds capaces de secuestrar los
cardendlidos de la planta que consumen y pasar-
los a través de su desarrollo, hasta el estado adulto
(la mariposa); asi, una forma realista de describir
a una delicada mariposa monarca es como ‘'un
paquete volador de glucésidos cardiacos'’ (Dirzo,
1985). El resto de la historia es prescindible para
los propésitos del presente ensayo, pero por su
interés vale la pena mencionarlo: la mariposa pue-
de ser atacada por sus propios depredadores
(aves); cuando éstos no tienen experiencia con la
monarca y la atacan, descubren una presa bas-
tante desagradable que les causa vémito {por los
cardendlidos); las aves aprenden asi que la mo-
narca es dafiina y tienden a ignorarla como presa
potencial. Esto abre el terreno para mads interac-
ciones; otras mariposas simpdtricas convergen en
su apariencia visual (es decir, mimetizan) a las
monarcas, con la ventaja de que también tienden
a ser ignoradas por las aves depredadoras; ade-
mads, las mariposas miméticas pueden ser de dos
tipos; uno que también porta sustancias desagra-
dables a las aves {conformando un mimetismo ba-
tesiano) y otro en el cual las mariposas no poseen
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sustancias desagradables (conformando un mime-
tismo mulleriano). Todos los grupos de mariposas
constituyen un complejo y delicado sistema de
mimetismo miltiple generado, en tltima instan-
cia y aparentemente, por los cardendlidos!

Recapitulemos: existe, por una parte, un cuer-
po de observaciones aisladas {puntos i-ii de la sec-
ci6n II, arriba mencionados) que constituyen un
cuerpo factible de interpretacién defensiva de los
metabolitos secundarios; por otra parte, existen
varios ejemplos (y he escogido deliberadamente
dos casos impactantes) que se han presentado co-
mo convincentes del valor adaptativo (defensa) de
los metabolitos secundarios en la interaccién de
la planta con sus fitéfagos. En algunos de estos
casos, ademads, hay consecuencias ecolégicas fas-
cinantes (p ej la monarca) y la historia adaptativa
se extiende al punto de proponer que las defen-
sas de la planta, a su vez, han causado la evolu-
cién de atributos adaptativos en los animales (es
decir, coevolucién), que permite a éstos brincar
la barrera defensiva de la planta (vis 4 vis, Lepti-
notarsa come a Solanum tuberosum con todo y sus
alcaloides; Danaus come a Asclepias con todo y
sus cardendlidos). En mi opinién, estas razones,
aunadas a la universalidad de los metabolitos se-
cundarios en el reino vegetal, han propiciado un
escenario (bastante tentador, por cierto) de opti-
mismo casi panglossiano y de aceptacién fécil del
papel defensivo de los metabolitos secundarios
(en muchos casos argumentando coevolucién) que
tiene el peligro de conformar todo un programa
adaptacionista alrededor de este tema. La cuestién
a evaluar entonces es: a la luz de este escenario,
(podemos generalizar en forma mds o menos in-
discriminada, o hay ain espacio para explicacio-
nes alternativas?

Posibles explicaciones alternativas

En mi opini6én, embelesados por el atractivo pa-
norama antes descrito, algunos ecélogos y evolu-
cionistas dedicados al estudio del herbivorismo,
pueden dejar pasar inadvertidas las siguientes (en-
tre otras varias) posibles explicaciones alternati-
vas o problemas que complican la inmediata in-
terpretacién adaptativa.

1. Una planta es mucho mds que su quimica t6-
xica. El grado de aceptabilidad relativa del tejido
de una planta dada puede estar determinado por
otros atributos intrinsecos a la planta que, ade-
mas, pueden o no ser atributos adaptativos per se
{o bien, pueden ser explicados como respuesta a
factores muy lejanos al herbivorismo). Entre és-
tos destaca el estado nutricional de la planta. Dos

caracteristicas basicas determinan la calidad de /
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una planta como dieta. Por una parte estd su con-
tenido de agua; experimentos con orugas de la pa-
lomilla Hylophora cecropia (Scriber, 1977) alimen-
tadas con el follaje de su planta huésped tipica,
pero con diferentes contenidos de agua, muestran
claramente diferencias en la aceptabilidad relativa
del follaje y se traducen, ademds, en diferencias
en el crecimiento del insecto: a mayor contenido de
agua, mayor aceptabilidad y mejor crecimiento
del insecto.

Por otra parte, est4 la quimica no téxica de la
planta, en particular el contenido de nitrégeno.
Aunque en general los contenidos de nitrégeno
en el tejido vegetal son bajos, diversos estudios
(p ej, McNel y Southwood, 1978; Mattson, 1980}
han demostrado que cuanto mayor sea el conte-
nido de nitrégeno, también aumentan la acepta-
bilidad de la planta, y las eficiencias de asimila-
ci6én y crecimiento del insecto. Lo mismo podria
quiza decirse respecto al contenido de energia,
aunque desconozco pruebas formales al respecto.
Ademas, queda todavia por investigar formalmen-
te con qué frecuencia y en qué condiciones el
equilibrio entre la calidad téxica y la nutricional
de la planta (no téxica per se) es lo que determina
el grado de herbivorismo.

En sintesis, si observamos que para una inter-
accion dada, i) el grado de herbivorismo es res-
tringido, ii) si aislamos los metabolitos secunda-
rios de la planta (presumiblemente responsables
del control del herbivorismo) y los incorporamos
a una dieta estdndar y los ofrecemos al herbivo-
ro de la interaccién vy, iii) encontramos que éste
consume la dieta ofrecida sin problemas, tendre-
mos espacio para sospechar que los metabolitos
podrian ser atributos panglossianos y deberiamos
investigar otros posibles factores importantes. De-
safortunadamente, conozco pocos estudios que
hayan hecho escrutinios de tal naturaleza.

2. Caracteristicas extrinsecas a la planta determi-
nan que para el herbivoro, ella sea mds que su qui-
mica. Un simple ejemplo (Janzen, 1980}, puede
bastar para ilustrar este punto. En el Parque Na-
cional Santa Rosa (Costa Rica), se ha encontrado
que algunas plantas con un perfil dado de meta-
bolitos secundarios, muestran consistentemente
niveles bajos de herbivorismo por larvas de ma-
riposas (los principales herbivoros de estas plan-
tas). Cémodamente podria argumentarse que los
metabolitos secundarios de la planta son respon-
sables de esta observacién. Sin embargo, Janzen
detect6 en otras plantas de la misma especie al-
gunos casos de defoliacién masiva, y cuando hi-
zo un analisis de los ambientes inmediatos a las
plantas defoliadas y no defoliadas, encontré que
los niveles de defoliacién eran bajos siempre y
i cuando existiera una fuente cercana de depreda-

141

dores (nidos de hormigas depredadoras) de las lar-
vas. En contraste, en sitios lejanos de la fuente
de depredadores, los niveles de defoliacién eran
exageradamente altos, aun con el mismo perfil de
metabolitos secundarios en la planta. En conclu-
sién, el herbivorismo en un escenario dado, puede
estar determinado por factores (p ej depredado-
res y parasitos de herbivoros) que van mucho mas
alld de los metabolitos secundarios de la planta
en cuestion.

3. La utilidad actual puede no reflejar inequivoca-
mente el verdadero origen adaptativo. Esta aseve-
racién es la misma implicada en el ejemplo de
monos sarahuatos y las plantas tropicales que se
menciond al principio de este ensayo. Es posible
que mucha de la diversidad fitoquimica, por ejemplo
en bosques tropicales del nuevo mundo, consti-
tuya "‘adaptacion fésil'’ a herbivoros que desapa-
recieron hace tiempo (por ejemplo en el Pleisto-
ceno [Janzen y Martin, 1981]) y, por tanto, es po-
sible que interacciones planta-herbivoro que hoy
en dia vemos mediadas por ciertos metabolitos,
no sean el verdadero origen adaptativo de tales
metabolitos. Sin duda, la definicién de la verda-
dera presién de seleccién generadora de cierto
atributo presente en {y a veces utilizable por) un
organismo en la actualidad, constituye un proble-
ma critico y de dificil solucién en éste y otros cam-
pos de la ecologia y la evolucién.

4. Existe poca evidencia inequivoca del papel de-
fensivo de muchos metabolitos. Aparte de la dificul-
tad para poder definir el origen adaptativo de
muchos metabolitos, existe el problema maés ba-
sico atin, de demostrar inequivocamente que los
metabolitos secundarios de una planta desempe-
flan un papel efectivamente defensivo para la
misma (cf puntos 1y 2 arriba mencionados). Tam-
bién esto hace cuestionable, en muchos casos, la
extensién tipica del argumento defensivo, que in-
terpreta como evolucién reciprocante (coevolu-
cién), la del herbivoro que consume cierta planta
con metabolitos secundarios (Dirzo, 1983; Janzen,
1980). En la siguiente seccién se discute el pro-
blema metodolégico de cémo dilucidar silos me-
tabolitos secundarios, en un sistema dado, son o
no atributos panglossianos.

III. EXPERIMENTOS PARA EVALUAR EL PAPEL
DEFENSIVO DE LOS METABOLITOS SECUNDARIOS

ada la compleja matriz de variables que in-
teractian en la interfase planta-herbivoro, la
evaluacién correcta del posible papel defensivo
de los metabolitos secundarios es considerable-
mente dificil, mds ain cuando la presumida ac-
cién defensiva ha de verse en un contexto de



142

seleccién natural, con potencial de evolucién. En
mi concepto, tal evaluacién requiere dos condi-
ciones. Por un lado, que la evaluacién tenga la ri-
gidez de un tratamiento experimental, y por otro,
que tal andlisis se haga en un nivel y en un esce-
nario relevantes a la seleccién natural.

Para fundamentar tal evaluacién, se requeriria
demostrar que, en un escenario natural, las di-
ferencias quimicas entre individuos confieren
ventajas diferenciales en términos de proteccién
contra el ataque de herbivoros. Claramente, com-
paraciones entre especies cercanas que muestren
variacién en metabolitos secundarios constitui-
rian un modelo cercano, pero que no satisface
adecuadamente los requisitos. El sistema ideal
(experimental y relevante en términos de selec-
cién), lo provee la naturaleza con las poblaciones
que presentan polimorfismos genéticos para un
cierto compuesto secundario. Es decir, al estudiar
especies en las que existen, en la misma pobla-
cién local, individuos que poseen mctabolitos se-
cundarios junto con individuos que no poseen
tales metabolitos, y si las diferencias estdn deter-
minadas por uno o pocos alelos, podremos eva-
luar un supuesto mecanismo de defensa en pre-
sencia y en ausencia de dichos metabolitos, bajo
un marco de similitud genética maxima. Con tal
sistema, tendremos la mejor oportunidad de ver
a la seleccién natural en accién, con un modelo
experimental natural (Dirzo y Harper, 1982a).

Un polimorfismo bioquimico que se ha estudiado
con mucho detalle es el de cianogénesis (Corkill,
1942; Daday, 1954; Jones, 1972). En este polimor-
fismo algunos individuos tienen la capacidad de
liberar 4cido cianhidrico (HCN) como consecuen-
cia del dafio fisico sobre el tejido. La cianogéne-
sis se ha estudiado en detalle en algunas plantas
de importancia agronémica en las que ocurre tal
caracteristica. Una de estas plantas es el trébol
blanco, Trifolium repens. Dirzo y Harper (1982a, b)

CUADRO 1
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realizaron un estudio ecolégico detallado de po-
blaciones polimérficas de T. repens, que incluia
la evaluacién del posible caricter defensivo de la
cianogénesis. Algunos de los hallazgos mds rele-
vantes se resefian en seguida con el fin de ilus-
trar el método de estudio y los posibles alcances
de estos sistemas.

1. El sistema de estudio. El cuadro I muestra la
naturaleza bioquimica y genética del polimorfis-
mo. Para que una planta sea cianogénica necesi-
ta de dos componentes bioquimicos: glucésidos
cianogénicos y enzimas glucosidasas capaces de
hidrolizar el glucésido y liberar HCN como con-
secuencia del dafio. Este sistema bioquimico es-
td regulado por dos pares de alelos, uno (desig-
nado como Ac/ac) que controla la produccién del
glucésido y otro (Li/li) que controla la produccién
de la enzima. Dado que los alelos Ac y Li son do-
minantes sobre ac y li, las poblaciones polimérfi-
cas en ambos loci pueden incluir cuatro fenotipos
diferentes, tres de los cuales son acianogénicos
y s6lo uno que es cianogénico. Los morfos pue-
den distinguirse por medio de pruebas quimicas
sencillas. Mediante observaciones intensivas de
campo, se detecté que cuatro especies de molus-
cos terrestres (un caracol y tres babosas) eran los
principales herbivoros de Trifolium. Observacio-
nes en parcelas establecidas experimentalmente
permitieron reconocer inequivocamente el tipo de
dafio que causan estos moluscos y ademads per-
mitieron establecer un sistema para cuantificar
el dafio, con base en categorias de dafio sobre el
follaje.

2. Seleccién por los herbivoros y el papel defensi-
vo de la cianogénesis. En condiciones controladas
de laboratorio, se ofrecieron a cada una de las es-
pecies de molusco, pares de plantas idénticas de
Trifolium, una cianogénica y otra acianogénica. El
cuadro II muestra un resumen de los resultados
de analisis de contingencia: para todas las espe-

La caracterizacién genética y bioquimica

del polimorfismo para cianogénesis en

Trifolium repens*

Alelos Componentes bioguimicos Fenotipo
determinantes de la planta bioquimico Denotacion
Ac? Li? Glucésidos cianogénicos Cianogénico c
y enzima
Ac? lii Glucésidos cianogénicos Acianogénico ac
sin enzimas
acac Li? Enzima, pero sin glucécosidos Acianogénico ac
cianogénicos
acac lili Ni glucésidos cianogénicos Acianogénico ac

ni enzima

* Modificado de Dirzo y Harper, 1982a.
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Resumen estadistico de los resultados de los experimentos de seleccion
entre plantas cianogénicas y acianogénicas de

Trifolium repens

Especie de herbtvoro Morfo preferido X2 gl P
Agriolimax caruanae acianogénico 13.8 3 <0.005
Agriolimax reticulatus acianogénico 65.3 3 <0.001
Arion ater acianogénico 260.6 3 <0.001
Helix aspersa acianogénico 113.9 3 <0.001

Los resultados corresponden a andlisis de contingencia del niimero de hojas de cada mor-
fo que tuvieron diferentes categorias de dafio (cf cuadro III) (derivado de Dirzo y Harper,
1982a; para mds detalles véase texto y fuente original).

cies de molusco, hubo una marcada preferencia
por los morfos acianogénicos. La figura 1 mues-
tra un resultado visual representativo de estas
pruebas experimentales. Claramente, hay una se-
leccién dramética en contra de las formas acia-
nogénicas, que indica el valor selectivo que estos
metabolitos secundarios confieren a esta planta.
Una prueba critica en esta evaluacién seria veri-
ficar si algo similar ocurre en las condiciones no
controladas del sitio natural. El cuadro III mues-
tra los resultados de un censo del follaje de plan-
tas cianogénicas y acianogénicas y su nivel de da-
fio en el campo. Aunque los resultados no son tan
nitidos como en el laboratorio, se detecta una se-
leccién significativa (P <0.001) en contra de los
morfos acianogénicos.

La pregunta crucial que emergia de estos resul-
tados es la siguiente: si hay seleccién en contra
de las formas no defendidas, ;c6mo es que la
seleccién natural no las ha eliminado? El esclare-
cimiento de la forma en que se mantienen los
polimorfismos en la naturaleza es uno de los pro-
blemas mads criticos en biologia y es obviamente

CUADRO 11

Figura 1. Representacién esquematica de los resultados de ex-
perimentos de seleccién entre plantas cianogénicas (AcLi) y
acianogénicas (acli} de Trifolium repens. El dibujo estd basado
en una fotografia (R Dirzo, 1979} correspondiente a una de
las réplicas del experimento de seleccién con Arion ater.

Resultados de un andlisis de seleccién entre morfos

de Trifolium repens en el campo.

Categorias de dario*

Fenotipo I L A B C z
Cianogénico 267 (+) 81 {+) 87 (—) 34 (—) 13 (+) 189 (—} 671
Acianogénico 224 (—) 57 (-} 37 (+) 10 {—) 241 (=) 241 (+) 610
{Desviacion) {9.8) (8.8} {29.0) {3.2) {1.0) (35.2)

X? = 28.4; P<0.001

* 1, intacto; L, ligeramente probado; A, < 25% &rea foliar consumida; B, 25-50% area con-
sumida; C, 50-75% &rea consumida; D, 75-100% 4rea consumida.

Los datos corresponden al namero de foliolos en diferentes categorias de dafio por molus-
cos. Los valores en paréntesis son las desviaciones absolutas con respecto a los valores es-
perados en ausencia de seleccién; los signos indican la direccién de las desviaciones (toma-

do de Dirzo y Harper, 1982a).
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muy dificil de atacar. En este sistema en particu-
lar, quizé parte de la respuesta tenga que ver con
las siguientes observaciones ecolégicas.

3. Algunas consecuencias ecolégicas de la interac-
cion. Un andlisis detallado de la distribucién de
moluscos en el sitio en que se hizo este estudio
(Fig. 2) mostr6 que existen dreas donde la abun-
dancia de moluscos es considerable, en contras-
te con dreas con pobre representacién de molus-
cos. La implicacién de esto es que hay zonas del
sitio con diferente presién de herbivorismo por
moluscos. Un andlisis complementario de la dis-
tribucién de los diferentes morfos de Trifolium en
el mismo sitio, demostré (tabla IV) que en zonas
de alta densidad de moluscos hay una sobrerre-
presentacién de morfos cianogénicos, mientras que
en 4reas pobres en moluscos predominan los de
formas acianogénicas. La heterogeneidad espacial
en cuanto al régimen de herbivorismo puede ex-
plicar en parte el mantenimiento del polimorfis-

50 m [

R Dirzo

mo: pareceria ventajoso ser cianogénico en areas
de herbivorismo intenso, mientras que resulta ser
ventajoso ser acianogénico en 4reas donde no hay
herbivorismo. En apoyo a esto, experimentos de
competencia entre plantas cianogénicas y aciano-
génicas, en presencia y ausencia de moluscos
(Dirzo, 1984}, demostraron una habilidad compe-
titiva superior de la forma acianogénica en ausen-
cia de moluscos; este hallazgo implica ademés que
la ventaja indiscutible de la defensa por cianogé-
nesis en Trifolium tiene un costo traducido en me-
nor habilidad competitiva.

Estudios como éste, prueban que los metaboli-
tos secundarios en algunos casos actian inequi-
vocamente como mecanismos de defensa y son
atributos de valor adaptativo; el problema que
persiste, para no caer en la red del programa adap-
tativo, es definir en cudntos de los miiltiples casos
propuestos (p ej Whittaker y Feeny, 1971) pode-
mos formalmente sostener esta aseveracién.

Figura 2. Mapa de contornos de la distribucién de dreas con diferente densidad de moluscos en Henfaes, Gales. Los valores

de los contornos corresponden a la densidad promedio de mo

luscos. Las letras denotan la categorizacién de la densidad de las

zonas definidas: VL, muy baja; L, baja; H, alta; VH, muy alta. Los puntos negros (¢) muestran los puntos del sitio donde se mues
trearon los moluscos y los fenotipos de Trifolium repens (ver texto). Los simbolos debajo de los puntos indican los fenotipos de
la planta (cf. cuadro I): ¢, cianogénico; ac acianogénicos. {2) denota muestras ambiguas {tomado de Dirzo y Harper, 1982a).
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Niimero de plantas cianogénicas y acianogénicas de Trifolium repens
y su distribucién en dreas con diferente densidad de moluscos

Densidad de moluscos Cianogénicos Acianogénicos )
Alta y muy baja 10 (+4.2) 1({—4.2) 11
Baja 29 (+5.3) 16 (—5.3) 45
Muy baja 10 (—9.5) 27 (+9.5) 37
z 49 44 93

X? = 18.7; P< 0.001

Los valores en paréntesis corresponden a las desviaciones observadas con respecto a los
valores esperados si no hubiera correlacién entre densidad de moluscos y fenotipo de la

planta (modificado de Dirzo y Harper, 1982a).

Epilogo

El campo de la interfase planta-herbivoro media-
da por metabolitos secundarios de las plantas es
tan atractivo y fascinante, que ha habido un gran
entusiasmo al asignar a estos compuestos un pa-
pel adaptativo preponderante. Varios autores (in-
cluyéndome [Dirzo, en prensa)) han ocupado
mucho papel en producir un monumento en
homenaje a los metabolitos secundarios y no du-
do que en varios casos individuales esto ha sido jus-
tificado; sin embargo, creo pertinente tomar cri-
ticamente las numerosas ocasiones en que no se
ha intentado definir formalmente un papel defen-
sivo y de valor adaptativo de tales metabolitos (y
hacerlo con el método y grado de ingenio que se
requiera), o bien, analizarlos a la luz de las alter-
nativas sugeridas en la critica al programa adap-
tacionista.
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ABSTRACT

The striking omnipresence of secondary compounds in the
plant kingdom has lead to many contemporary evolutionists
and ecologists to assign, somewhat uncritically, a defensive
role against the attack by herbivores. Consequently, a con-
ception has been currently spread, among biologists, in which
these metabolites are conceived as attributes of adaptive va-
lue to the plant that posses them. This ''adaptationist program-
me'’ is based on an unlimited faith in the power of natural
selection as an agent of adaptation,; this attitude is similar to
that of the unlimited faith and optimism of Dr Pangloss in Vol-
taire's novel Candide. In this paper I present the argument that,
although in some instances the ''adaptationist’’ attitude may
be wholly justified, in many other cases alternative hypoth-
esis can be proposed to the role of these metabolites. Specifi-
cally I state: i) the difficulty of assigning, quite unequivocally,
an adaptive role (as plant defences) to secondary compounds;
ii) the likely alternative interpretations to the presence of such
compounds, and iii) some of the possible ways in which it
could be assessed if secondary compounds are ''Panglossian’’
attributes or attributes of adaptive value.



