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Los compuestos fendlicos en la autodefensa de los vegetales
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RESUMEN
Los compuestos fendlicos en la autodefensa de los vegetales.

En este trabajo se recogen los estudios sobre la actividad como fitoale-
xinas (compuestos post-infeccionales cuya formacién implica o desrrepre-
sién de genes o activacion de un sistema enzimatico que no operaba antes
de la infeccion), tanto frente a hongos como frente a bacterias, de com-
puestos de tipo fendlico (acidos cindmicos, flavonoides, isoflavonoides, deo-
xiantocianinas, estilbenos, cumarinas, cromonas). Se sefiala la relacién
entre el balance hidréfilo-lipéfilo y la actividad como fitoalexinas.

Finalmente se recogen trabajos sobre la obtencion de fitoalexinas sinté-
ticas de estructuras similares a las naturales (estilbenos, derivados de epi-
catequinas) de interés comercial como pesticidas, insecticidas o fungicidas.

PALABRA-CLAVE: Autodefensa - Compuestos fendlicos - Informacion
(articulo) - Vegetal.

SUMMARY
Phenolic compounds as vegetables’ autoprotection.

This article covers the studies on phytoalexins activity of phenolic com-
pounds (cinnamic acids, flavonoids, isoflavonoids, deoxianthocyanins, stil-
benes, coumarins, chromones) against fungi and bacteria. The relationship
between hydrophilic-lipophilic balance activity is reported.

Finally some reports on the preparation of synthetic phytoalexins sha-
ring structural similarities with the natural ones (stilbenes, epi-catechin deri-
vatives), of commercial interest as pesticides, insecticides and fungicides,
are revised.

KEY-WORDS: Autoprotection - Information (paper) - Phenolic com-
pounds - Vegetable.

Una planta cualquiera en su habitat natural esta rodea-
da de un gran nimero de competidores potenciales, preda-
dores y patdégenos. Por ejemplo, cada planta que creciera
en una pradera de clima templado, estaria rodeada, sobre
todo en verano, por aproximadamente seis millones de
microorganismos (bacterias, hongos, algas y protozoos),
mas de 600.000 nematodos, 100 0 mas microartrépodos y
gusanos, ademas de una docena de otras plantas, varias
especies de insectos herbivoros, pajaros y mamiferos
(Swain, 1979).

Es légico suponer que aunque sélo un ndmero limitado
de estos seres vivos sea capaz de atacar a dicha planta, la
supervivencia de este vegetal estara relacionada con su
capacidad para desarrollar mecanismos de defensa.

La resistencia a la enfermedad en las plantas supe-
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riores puede deberse a la existencia de estructuras o
barreras fisicas, como el espesor y dureza de la cuticula, el
tamafio y forma de los estomas o la distribucién del escle-
renquima, pero también a la presencia de compuestos inhi-
bidores en el interior de los tejidos (Inghan, 1973) o for-
mados como respuesta a la infeccion. A partir de aqui
existe una abundante literatura que relaciona el contenido
en fenoles con la resistencia de los vegetales (Friend,
1979) (Bernard, 1989). Estas sustancias recibieron el
nombre de «fitoalexinas», es decir, «protectoras de
plantas». Hoy en dia se acepta que las fitoalexinas son
compuestos téxicos de bajo peso molecular, que no se
encuentran en los tejidos sanos, sino que se forman
cuando el tejido sufre algin dafio, y que se acumulan en
los lugares préximos a la infeccion, contribuyendo a la limi-
tacion del desarrollo del patégeno. Todas las fitoalexinas
son producto del metabolismo secundario, y la inmensa
mayoria son compuestos fendlicos.

Por otra parte, existen compuestos pre-infeccionales y
otros post-infeccionales con actividad inhibidora de micro-
organismos, que han recibido diversos nombres, como fito-
cidas, antibiéticos vegetales, prohibitinas y fitoncidas. Estos
compuestos antimicrobianos se han dividido en las catego-
rias siguientes:

1. PROHIBITINAS. Son compuestos pre-infeccionales
que pueden reducir o detener totalmente «in vivo» el desa-
rrollo de microorganismos.

2. INHIBITINAS. Son compuestos pre-infeccionales
existentes en el vegetal sano, y que aumentan su concen-
tracién cuando éste sufre una invasién, para aumentar su
potencial defensivo.

3. POST-INHIBITINAS. Son compuestos post-infeccio-
nales que se forman por hidrélisis u oxidacién de sustratos
existentes en el tejido sano. Dentro de esta categoria se
encuentran numerosos compuestos glicosidados, los
cuales, al ser hidrolizados, liberan la forma activa. Por otra
parte, la oxidaciéon de compuestos fendlicos preexistentes
en el vegetal, tras la invasién por patdgenos, actia como
protectora.

4. FITOALEXINAS. Compuestos post-infeccionales
cuya formacién implica o desrrepresién de genes o activa-
cién de un sistema enzimético que no operaba antes de la
infeccion.

Al margen de todas estas clasificaciones, que suelen
ser mas artificiales que reales, las fitoalexinas tienen carac-
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teristicas propias, pues estos compuestos se detectan Uni-
camente en plantas infectadas. Cruickshank (1977) las
defini6 como metabolitos del huésped, provocados por
hongos, que poseen actividad antifingica, formados en
tejido vegetal hipersensible y que juegan un papel prepon-
derante en la inhibicién del crecimiento fungico «in vivo».
Esta definicién, como se vera, es bastante restringida.
Conviene aclarar que «provocador» es cualquier agente
que induzca a las plantas a la formacién y acumulacién de
fitoalexinas. Se conocié pronto que existian otros factores
diferentes al hongo, que también inducian su formacion.
Estos factores pueden ser: condiciones de estrés del
vegetal, como frio intenso, radiacién ultravioleta, heridas en
el tejido, estrés osmético, provocadores abidticos, como
fungicidas, sales de metales pesados, enzimas, antibi6-
ticos, iones metalicos, fosfito, etileno, glutatiéon y provoca-
dores biéticos, como infeccién bacteriana o viral.

De entre las fitoalexinas méas conocidas destacan las
pertenecientes a las leguminosas, como la pisatina, la
faseolina, la maackianina y la wyerona. Las solanaceas
poseen capsidiol, rishitina, lubimina y fituberina; las malva-
ceas, gossipol; las pindceas, pinosilvina; los citricos, sese-
lina y otras cumarinas y un largo etcétera.

Con respecto a los arboles, se han encontrado nume-
rosos compuestos con propiedades antifingicas que se
acumulan en el xilema después de heridas o ataques fun-
gicos, cosideradas como fitoalexinas; estos compuestos se
forman y acumulan en aquellas partes del xilema secun-
dario que aun contienen células parenquimatosas vivas
(Kemp, 1986) formando una estrecha zona de reaccién
que sirve para impedir el progreso del patégeno. En hojas
de Cassia fistula y Morinda tomentosa, que son dos
arboles econémicamente importantes en la India, infec-
tadas con los hongos Phomopsis'y Curvularia, respectiva-
mente, se ha aislado acido o-cumarico, mientras que en
hojas sanas este compuesto estaba sustituido por p-cuma-
rico (Abraham, 1988).

Al igual que en otros compuestos fenélicos relacio-
nados con los mecanismos de defensa del vegetal, las fito-
alexinas han sido estudiadas sobre todo desde el punto de
vista de su fungitoxicidad mas que de su posible actividad
antibacteriana, explicado por el hecho de que la mayoria
de las enfermedades vegetales estan producidas por
hongos y muchas menos por bacterias o virus, y los estu-
dios sobre la actividad antibacteriana de estos compuestos
son mas restringidos, aunque se sabe que pueden tener
efecto bacteriostatico o bactericida (Smith, 1986).

Mori (1987) realizé un estudio bastante extenso sobre
la actividad antibacteriana y el modo de accién de 30
fenoles flavonoideos frente a Proteus vulgaris y Staphylo-
coccus aureus. Se examind la relacion estructura-actividad
de dichos compuestos, comprobando que los flavonoides
que mostraban actividad poseian un grupo hidroxilo libre
sobre el anillo A y sobre el B, mientras que los flavonoides
que carecian de tales hidroxilos libres no mostraban acti-
vidad.

Semillas de perejil (Petroselinum crispum) inoculadas
con zoosporas del hongo patégeno Phytophthora megas-
perma oscilan entre la inmunidad y la susceptibilidad fisio-
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l6gica dependiendo de las condiciones de post-inoculacion
(Jahnen, 1988). Con una humedad relativa alta y 16 horas
de iluminacién diarias tienen lugar tipicas reacciones de
resistencia, con la muerte de células hipersensibles y for-
macién de pequefias lesiones locales. En los lugares afec-
tados se localizaron fitoalexinas del tipo furanocumarinas
que habian sido sintetizadas de novo. En la misma planta
se han encontrado fitoalexinas del mismo tipo en ejem-
plares no infectados (Knogge, 1987), y recientemente (Dit-
trich, 1992) se ha visto que un precursor del jasmonato, el
acido 12-oxo-fitodienoico, induce la sintesis de fitoalexinas
de tipo flavonoide, principalmente apiina.

Las fitoalexinas producidas en el sorgo por un inductor
son flavonoides del tipo 3-desoxiantocianidinas (Snyder,
1990) y acil ésteres de las mismas (Hipskind, 1990).

En hojas jévenes de sorgo, la infeccién con Helminthos-
porium maydis, que no es patdgeno o con Colletotrichum
graminicola, que si lo es, produce una rapida acumulacién
de pigmentos complejos, identificados como 3-desoxianto-
cianapigenidina y luteolinidina (Nicholson, 1989). Microor-
ganismos de la familia Colletotrichum inducen la produc-
cién de fitoalexinas en Cyphomandra betacea (Echeverri,
1988), mientras que el C. lindemuthianum interacciona con
fragmentos pécticos de cotiledones de guisante, siendo
sinergistas en la acumulacién de compuestos fendlicos
(Tepper, 1990).

En pimientos verdes, la induccion de fitoalexinas es un
factor protector contra la infeccion por Botrytis cinerea
Pers. (Adikaram, 1988). En variedades de uva resistentes
a este mismo hongo se ha estudiado el metabolismo de las
fitoalexinas resveratrol y viniferina, del tipo estilbeno (Hoos,
1988). La produccién de estos compuestos se ve favore-
cida por la irradiacién con luz U.V. (Creasy, 1988)
(Jeandet, 1991) y por heridas en los cotiledones en el caso
de cacahuete (Arora, 1991). También se producen fitoale-
xinas con estructura de dihidroxiestilbeno en Dioscorea
bulbifera'y D. dumentorum cuando se infectan con el
inductor Botryodiplodia theobromae (Adesanya, 1989), y en
la batata de agua (Dioscorea alata), con el mismo inductor
(Cline, 1989). El primer caso de fitoalexina de tipo estilbeno
encontrado en una planta de la familia de las Podaceas, la
cafa de azUcar, es piceatannol, que se produce cuando se
infecta con Colletotrichum falcatum (Brinker, 1991).

Se ha encontrado una acumulacién de cumarinas (prin-
cipalmente umbeliferona) en cultivos de células de hipoco-
tiledones de Ammi majus infectados con la misma Phy-
tophtora megasperma glycinea (Hamerski, 1990) y en
raices y tallos de limonero inoculados con Phytophora
citrophthora (Sulisttyowati, 1990). También se ha hallado
cumarinas y otros compuestos fenilpropanoideos, como
ésteres del acido ferdlico en células de Ammi majus y
perejil cuando eran tratadas con hongos provocadores
(Matern, 1992). Una 6,7-dimetoxicumarina, la scoparona,
se produce en limones cuando se inoculan con Penicillium
digitatum Sacc'y se aporta calor (Kim, 1991).

De la familia de las cromonas es una fitoalexina, la 2-(p-
hidroxifenoxi)-5,7-dihidroxicromona, producida en hojas
jévenes de Cassia obtusifolia cuando se infectan con Alter-
naria cassiae (Sharon, 1992).
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La edad de las células condiciona en gran medida la
formacién de fitoalexinas inducida por provocadores en los
casos de la soja y el algodén. Durante la fase anterior al
crecimiento exponencial, ambos cultivos exhiben res-
puestas de estrés aun en ausencia de provocadores, lo
cual recibe el nombre de autoinduccién. Por el contrario,
durante la fase de crecimiento exponencial y la fase esta-
cionaria posterior, son relativamente poco sensibles a los
provocadores. En la fase intermedia de crecimiento, las
suspensiones de células se comportan de forma 6ptima,
no produciendo fitoalexinas hasta que se las estimula con
un provocador (Apostol, 1989). El fenémeno de la autoelici-
tacién en células de soja ha sido también observado por
Smith (1989).

La luz ultravioleta de 254 nm estimula en el haba (Pha-
seolus vulgaris) la formacion de siete derivados de isoflavo-
noides que no existen en las semillas sin tratar. Cinco de
esos isoflavonoides se identificaron como fitoalexinas
(faseolina, faseolidina, olinisoflavano, cumestrol y kievi-
tona), que inhiben el crecimiento de hongos y que se acu-
mulan en ausencia de microorganismo invasor (Soriano,
1986).

Se ha comprobado en el haba que la actividad de sus-
tancias provocadoras contra el hongo Colletotrichum linde-
muthianum produce la peroxidacién de los lipidos (Rogers,
1988) y también que los acidos araquidénico y linoleico
(pero no o-ni y-linolénico) provocan la acumulaciéon de fito-
alexinas isoflavonoideas (Longland, 1987). Este mismo
acido araquidénico, segun Davis (1988), pero no otros
insaturados, como linoleico y linolénico, es toxico en tubér-
culos de patata por su caracter inductor de fitoalexinas.

Una tendencia actual en la investigacion de fitoalexinas
y compuestos fendlicos con actividad antimicrobiana se
dirige al estudio de la produccién de estos compuestos por
plantas consideradas tradicionalmente como medicinales
(Dahiya, 1987). Se examina la produccion de compuestos
fendlicos por cultivos celulares de tejido de callos, o bien
producidos por tejidos enfermos del vegetal entero (hojas,
raices, corteza, tallos), o tejidos infectados expresamente
con patégenos para inducir la formacién de compuestos
fendlicos o fitoalexinas, en raices de Rehmannia (Sho-
yama, 1987), en tubérculos de batata (Takasugi, 1987), en
corteza de Mussatia, usada medicinalmente en Perl y
Bolivia (Jiménez, 1987), en hojas de digital (Matsumoto,
1987), en callos de Hygrophila, empleada en Europa Cen-
tral como cosmético y cicatrizante (Henry, 1987), en varie-
dades de Ajuga (Shimomura, 1987), y en raices de Scrop-
hularia (Calis, 1987). La mayor parte de los compuestos
aislados e identificados estructuralmente por estos investi-
gadores resultaron ser glucésidos fendlicos del tipo fenil-
propanoide, como el verbascésido y otros glucésidos rela-
cionados, la mayor parte de los cuales poseen actividad
antibacteriana.

Otro modo de abordar el estudio de los mecanismos de
accion de estos compuestos es la actividad «in vivo». Seng
(1985) aisl6 mutantes del hongo Nectria galligena, que es
un patégeno de las manzanas maduras capaz de infectar
rapidamente los tejidos de manzanas verdes, que suelen
ser inmunes al ataque debido a su alto contenido en 4cido
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benzoico. Todos estos mutantes agresivos fueron capaces
de invadir los tejidos sanos debido a su tolerancia al 4cido
benzoico.

En ensayos con compuestos analogos a las fitoale-
xinas, especialmente 3-fenil-cumarinas (Arnoldi, 1986), se
llegé a la conclusién de que es necesario un cierto balance
hidréfilo-lipéfilo. Como ejemplo de esto se ha sefialado
(Lacks, 1987) que la actividad de los bencil-furanos
depende de que posean un Unico grupo hidroxilo; los deri-
vados totalmente metilados y 1os polihidroxilados son inac-
tivos. Es muy interesante el hecho de que, a menudo, la
destoxificacién de las fitoalexinas flavonoideas tiene lugar
por hidroxilacién o alguna otra reaccién que las hagan mas
polares, lo que indica que la actividad de un compuesto
depende del balance entre estructuras polares y no
polares.

El examen de las relaciones estructura-toxicidad de las
fitoalexinas y otros compuestos fendlicos vegetales ha sus-
citado interés no sélo cientifico, sino también comercial,
como posible base para la obtencion de nuevos pesticidas
(Laks, 1987), insecticidas y acaricidas (Van Puyvelde,
1987) y nematicidas (Alphey, 1988). Las fitoalexinas
parecen estar relacionadas con la resistencia de los ca-
cahuetes verdes a la contaminacién por aflatoxinas indu-
cida por la sequia (Cole, 1988), aunque se desconoce el
mecanismo de esta resistencia. Los compuestos ensa-
yados, o bien son de origen natural, extraidos de plantas
enfermas, o son andlogos sintéticos preparados en el labo-
ratorio expresamente para ensayos especificos, como
algunos flavonoides semisintéticos conteniendo una
cadena lateral sencilla (Cg-C1g) que se producen a partir
de taninos condensados por tiolisis con un alquiltiol, que
produce epicatequin-4-alquil-sulfuros.

También se han sintetizado (Arnoldi, 1989) compuestos
andlogos a una fitoalexina con estructura de estilbeno ais-
lada del cacahuete (Arachis hypogea) (Ingham, 1976) y
que, como otros estilbenos sintéticos (Inamori, 1984) tiene
actividad como antifungicida. El mecanismo de accién de
estas fitoalexinas de tipo estilbeno ha sido estudiado por
Dorner (1991). Arnoldi (1989) ha sintetizado también cal-
conas, que estan biosintéticamente relacionadas con fitoa-
lexinas e isoflavanos de estructura semejante al faseolinin-
isoflavano, también antifingico (Van Etten, 1976).

Como andlogos de las fitoalexinas naturales se han
ensayado derivados alquil-sulfuros de epicatequina, frente
a hongos y bacterias gram+ y gram—. A medida que
aumentaba la longitud de cadena de los alquil-derivados,
hasta llegar al decil-derivado, aumentaba la actividad bio-
cida en el caso de los gram+. Los gram-— tuvieron un com-
portamiento diferente, pues ademas de ser mucho menos
sensibles, los sustituyentes alquilo cortos tuvieron las acti-
vidades bactericidas mayores. Es un comportamiento
similar al de las fitoalexinas isoflavonoides.

Es facil deducir de toda esta informacién que los com-
puestos fendlicos estan presentes en las interacciones
huésped-patégeno y en los mecanismos de defensa pre-
inhibitorios, pero la funcién exacta se desconoce, asi como
la naturaleza de la mayor parte de los provocadores de las
fitoalexinas, es decir, cudl o cudles sustancias inducen la
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formacién de fitoalexinas en tejidos infectados desde pre-
cursores lejanos (Smith, 1986).

La idea de los compuestos fendlicos como agentes en
la defensa quimica del vegetal puede estar sobrevalorada,
y algunos autores consideran que la caracteristica general
de los polifenoles tanicos de acomplejarse con las prote-
inas para formar mezclas insolubles es la propiedad esen-
cial en la defensa operativa del vegetal (Beart, 1985). En el
caso de la soja se ha demostrado que los flavonoides
cumestrol, faseol y afromosina tienen efectos antibiéticos
(Caballero, 1986), y daidzeina, gliceolina, sojalol y cumes-
trol tiene efectos antipredatorios y antibiéticos contra la
oruga de la col Trichoplusia ni (Sharma, 1991).

Uno de los efectos fisiolégicos mas relevantes de los
fenoles es la astringencia, basada en el hecho de su capa-
cidad de formar complejos con proteinas y mucopolisaca-
ridos (Ozawa, 1987). Un vegetal que acumule fenoles en
sus hojas producira un efecto desagradable en el herbivoro
predador, pues no sera palatable. Asi, una poblacién de
herbivoros puede ejercer una presién selectiva hacia los
vegetales de su entorno, segun sugiere la teoria actual de
la coevolucién animal-vegetal.
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