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Resumen

Las plantas presentan una gran diversidad de metabolitos secundarios los
cuales utilizan como defensa contra insectos herbivoros. Los encinos se
caracterizan por presentar altas concentraciones de diversos compuestos
fendlicos, particularmente taninos hidrolizables o condensados. Los
taninos tienen la capacidad de precipitar e inactivar proteinas y enzimas
afectando la nutricion, el crecimiento y el desarrollo de insectos herbivoros.
Se conoce que los encinos presentan una alta tasa de hibridacién natural,
siendo este un factor que influye en la variaciéon de la defensa quimica
afectando la estructura de la comunidad de insectos herbivoros. El papel
principal de los taninos dentro de las interacciones planta-insecto en los
encinos podria ser de defensa contra herbivoros, aunque se han reportado
efectos variados de estos sobre los insectos herbivoros. Estudios recientes
sugieren un papel central de los taninos hidrolizables en la defensa quimica
en conjunto con los taninos condensados, ya que producto de la oxidacion
de los taninos hidrolizables se generan especies reactivas de oxigeno (ERO),
lo cual representa un mecanismo de defensa contra insectos herbivoros.
El objetivo de este articulo es el analizar y discutir la importancia de la
defensa quimica de los taninos en encinos sobre la incidencia de insectos
herbivoros como un posible mecanismo de defensa quimica.
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Importance of tannins in species of the genus Quercus as
secondary metabolites associated with defense against
herbivorous insects

Abstract

Plants have a wide variety of secondary metabolites which use as a defense
against herbivorous insects. Oaks are characterized by high concentrations
of various phenolic compounds, particularly hydrolyzable and condensed
tannins. Tannins have the ability to precipitate and inactivate proteins
and enzymes by affecting the nutrition, growth and development of
herbivorous insects. It is known that oaks have a high rate of natural
hybridization, influencing the variation of chemical defense and affecting
the structure and composition of herbivorous insects. In oaks, the main role
of tannins in plant-insect interactions may be associated to defense against
herbivores, although there have been reported mixed effects of these
on herbivorous insects. Recent studies suggest that central role of both
hydrolyzable and condensed tannins is associated to chemical defense
against herbivorous, since as result of oxidation of hydrolysable tannins,
are produced reactive oxygen species (ROS), which represents a defense
mechanism against insect herbivores. The objective of this manuscript was
to analyze and discuss the importance of tannins in oaks as a mechanism of
chemical defense against herbivorous insects.

Key words: Quercus, chemical defense, tannins, herbivorous

Introduccion

Las células vegetalesllevan acabo procesos del metabolismo
primario, por los cuales sintetizan y degradan moléculas
organicas para la obtencién de energia y nutrientes
necesarios para la vida celular y el funcionamiento
optimo de las plantas (i.e. fotosintesis, glicolisis, sintesis
de aminodcidos) (Pichersky y Gang 2000). A partir de
estas rutas metabdlicas se derivan otras que no cumplen
una funcién metabdlica basica, pero que representan una
importante funcién ecolégica entre la planta, su ambiente
y los organismos antagdnicos, conocidas como las rutas del
metabolismo secundario.

Los metabolitos secundarios (MS) son compuestos que
no presentan una funcién aparente dentro del metabolismo
primario, pero que poseen un papel importante en las
interacciones bidticas como la defensa quimica contra
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herbivoros y patégenos (Neilson, 2013). Actualmente se
conoce la estructura de 50,000 metabolitos secundarios,
existiendo quizd millones de ellos, resultado de presiones
selectivas impuestas por parte de enemigos naturales hacia
las plantas (Anaya, 2003). Whittaker y Fenny (1971) clasifican
los MS con base a la ruta biosintética en fenilpropanoides,
acetogeninas, terpenoides y alcaloides.

Los fenilpropanoides derivan de la fenilalanina, la cual
se forma por la via del dcido shikimico. Los fenilpropanos
pueden formar moléculas fendlicas simples (acidos galico,
tanico, benzoico y protocatéquico). Los acidos fendlicos y
algunos azucares pueden dar origen a taninos los cuales
son polifenoles solubles en agua y tienen la capacidad
de precipitar proteinas. Estos se clasifican en taninos
hidrolizables y taninos condensados (proantocianidinas),
actuando de forma general como repelentes alimenticios de
insectos herbivoros (Anaya, 2003). Otros fenilpropanoides
de importancia son el acido cindmico y los cinamaldehidos,
derivados de la desaminacion de la fenilalanina; asi como
el acido p-cumarico producto de la desaminacion de
la tirosina (Anaya, 2003). Los acidos cindmicos generan
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alcoholes cinamilicos, los cuales son intermediarios en
la sintesis de la lignina (Mann, 1987) (Figura 1). Estos
compuestos contribuyen al soporte mecdanico en las plantas,
coloracion de flores y frutos, proteccidn contra patégenos y
herbivoros, asi como pigmentos de proteccion de los tejidos
contra la radiacion UV (Harborne, 1988; Strack, 1997). Las
acetogeninas o poliacétidos, se forman por un precursor
(acetil CoA o manoil CoA) y la condensacién alterna de
grupos metilo y un carbonilo (-CH,-CO) Dependiendo del
numero de moléculas de poliacétidos que intervienen en la
formacion de una acetogenina, ésta serd diacétido (piperina),
tri, tetra, etc. Los poliacétidos presentan funciones variadas
ya que pueden actuar como alérgenos, sustancias toxicas,
pigmentos comunes de plantas y hongos, sustancias de
defensa, repelentes alimenticios y antibiéticos (Mann, 1987;
Anaya, 2003).

Los terpenoides son producidos a través de la via del
acetato y estan formados por unidades de isopreno (CHy
unidas de forma linear (Harborne, 1988; Connolly y Hill,
2001). La nomenclatura de los terpenos refleja las unidades
de isopreno que contienen y se clasifican en los siguientes
grupos: hemiterpenos, monoterpenos, sesquiterpenos,
triterpenos y tetraterpenos (Anaya, 2003). Los terpenoides
se encuentran en microorganismos, plantas y animales,
presentando diferentes funciones en las plantas como
agentes de comunicacion quimica entre organismos,
hormonas, pigmentos fotosintéticos, componentes de
membranas y defensa contra herbivoros (Anaya, 2003;
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McGarvey y Croteau, 1995; Harborne, 1988).

Los alcaloides son compuestos heterociclicos que
contienen nitrégeno basico y son de distribucién restringida
a pocas especies de plantas. Se localizan en tejidos
periféricos de los érganos de la planta, formando parte del
recubrimiento de las semillas, corteza del tallo, raiz o fruto
y en la epidermis de la hoja (Evans, 2002). De tal modo, los
alcaloides cumplen una funciéon importante de proteccién
vegetal por su sabor amargo y propiedades téxicas ante el
ataque de insectos herbivoros (Arango, 2008). Ademas, los
alcaloides pueden servir como reguladores de crecimiento
de la planta cuando se presenta alguna deficiencia
nutricional (Evans, 2002).

Durante muchos anos se consideré al metabolismo
secundario como un mecanismo por el cual las plantas
excretaban y eliminaban los productos finales de procesos
metabdlicos (Taiz, 2006). Actualmente se conoce que los MS
presentan distintas funciones, como mecanismo de defensa
contra herbivoros y patégenos (Lindroth y Batzli, 1984; Baas,
1989; Sosa et al. 2004), como agentes alelopaticos (Rice, 1984;
Kobayashi, 2004), atrayentes de polinizadores y dispersores
(Harbone, 1988; Baas, 1989) y agentes de proteccion contra
la radiacion UV (Zobel y Lynch, 1997). El propésito de esta
revisién es conocer la composicion de la defensa quimica
en el género Quercus (encinos), de forma especifica de los
taninos ya que este es el grupo de compuestos con mayor
presencia en el género y sus efectos en las interacciones
planta-insecto.
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Figura 1. Esquema que muestra las rutas de biosintesis de diferentes grupos de taninos y otros compuestos fendlicos. (Tomada de Juha-Pekka

& Karonen 2011).
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Metabolismo secundario en Quercusg
(Encinos)

El género Quercus ha sido de gran interés y centro de estudio
para comprender el papel de la defensa quimica dentro de
las interacciones planta-insecto (Feeny, 1970; Faeth, 1986;
Rossiter et al., 1988). Uno de los primeros estudios sobre la
composicién quimica de encinos fue realizado por Feeny
(1970), el cual documenté una disminuciéon temporal
en la abundancia de insectos en Q. Robur, coincidente
con un incremento en la concentraciéon de taninos. Gran
parte de los estudios realizados sobre la composicién
quimica de encinos han reportado que el grupo quimico
predominante son compuestos de naturaleza fendlica
(fenilpropanoides), principalmente taninos hidrolizables,
proantocianidinas (taninos condensados), flavonoides
glicésidos y algunos compuestos fendlicos simples (Tabla
1) (Salminem et al. 2004; Yarnes et al. 2006; Barbehenn et
al. 2006a, 2008; Barbehenn y Constabel, 2011; Moctezuma
et al. 2014). Los taninos son tipicamente definidos como
compuestos fendlicos solubles en agua que son capaces de
ligar y precipitar proteinas y otras macromoléculas dentro
de soluciones acuosas y representan efectos perjudiciales
sobre los insectos herbivoros actuando como disuasivos
alimenticios (Bettolo et al., 1986), reduciendo el crecimiento
y sobrevivencia (Rossiter et al., 1988; Kopper et al. 2002),
generando deformaciones letales (Barbenhem y Martin,
1994) y afectando la susceptibilidad al parasitismo (Faeth
y Bultman, 1986). Con base en lo anterior, los taninos
muestran un papel importante en la resistencia de los
encinos hacia los herbivoros, asi como en la estructura de

la comunidad de herbivoros que los utilizan como recurso
alimenticio (Zucker, 1983; Clausen et al., 1990; Ayres et al.,
1997; Kilkowski y Gross, 1999; Kraus et al., 2003).

Taninos: estructura y distribucion

Los taninos son producidos en altas concentraciones en
hojas de numerosas plantas lefiosas (5-10% del peso seco);
y se encuentran en menor presencia en plantas herbaceas
(>2% del peso seco) (Barbehenn y Constabel, 2011). Los
taninos son compuestos que actuan como defensa contra
insectos herbivoros (Agrawal et al. 2012; Barbehenn et al.
2006b; Feeny, 1970; Forkner et al. 2004). Entre sus principales
propiedades estd la capacidad de precipitar proteinas
(Haslam 2007), inactivar proteinas y enzimas incidiendo
sobre la nutricion, crecimiento y desarrollo de insectos
herbivoros (Feeny 1968; Robbins et al. 1987). La amplia
presencia, alta concentracion en tejidos y variabilidad
quimica y estructural de los taninos en numerosas especies
de plantas puede ser resultado de presiones de seleccion por
parte de los insectos herbivoros (Coley 1983, 1985, Begon et
al. 1990; Skogsmyry Fagerstrom 1992). Sin embargo, el papel
de los taninos como MS de defensa ha sido cuestionado
ya que se han encontrado efectos contrastantes en las
interacciones planta-insecto; donde pueden actuar como
defensa anti-herbivoros, toxinas, no presentar efectos sobre
algun atributo del desempeno de insectos herbivoros, o por
el contrario incrementar su desempeiio (Bernays et al. 1980,
1991; Barbehenn et al. 2008). En este ultimo caso los insectos
que se encuentran adaptados a estos pueden ser capaces
de secuestrar a los taninos y utilizarlos como mecanismo

Tabla 1. Principales compuestos reportados en especies de Quercus (encinos) y sus efectos sobre insectos herbivoros.

!ompuestos E!ectos sogre Herglvoros Ee!erencia

Vescalagina*
Cocciferina D,, D, oxigeno (ERO)
Pedunculagina
Galotaninos
Elagitanina
Castalagina

Acutisimina A/B

Taninos Hidrolizables

Mongolinina A
Oenotenina B

Ac. Vescavaloninico
Ac. Castavaloninico

Procianidinas Deterrentes alimenticios

Prodelfinidinas
Proantocianidinas adaptados al consumo de estos
Quercetinas

Kaemferol

Taninos Condensados

Catequinas

Actividad oxidativa por generacion de especies reactivas de

Dario en tejidos (intestino medio) de insectos herbivoros

Disminucién del desempefio y crecimiento

Disminucién del desempefio y crecimiento en insectos no

Defensa contra herbivoros generalistas

Barbehenn et al. 2006, 2008
Barbehenn and Constabel, 2011
Moctezuma et al. 2014

Yarnes et al. 2006, 2008
Salminen et al. 2004

Barbehenn, 2006
Barbehenn and Constabel, 2011

Yarnes et al. 2006
Salminen et al. 2004
Moctezuma et al. 2014

Nota: Vescalagina es el compuesto que se ha reportado con mayores efectos negativos sobre larvas. Los Taninos condensados presentan
mayores niveles de concentracion en hojas que los Taninos hidrolizables
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de defensa contra sus enemigos naturales como es el
caso de los insectos inductores de agallas (Nishida 2002;
Maldonado-Lépez et al. 2013). Sin embargo, la mayoria
de los estudios apuntan a una funciéon de defensa contra
herbivoros (Maldonado-Lépez et al. 2015).

Existe una gran complejidad en las interacciones entre
los taninos e insectos, ya que aquellos son un grupo
muy heterogéneo de compuestos. Se clasifican con base
en su estructura quimica en taninos hidrolizables (TH),
taninos condensados (TC) también conocidos como
proantocianidinas) (Hagerman y Butler, 1991) (Figura 2) y
fluorotaninos (FT). Los TH son producto de la esterificacion
de compuestos polifendlicos como el &acido galico
(galotaninos) y el acido eldgico (elagitaninos) (Vazquez-
Flores et al. 2012). Estos presentan en su estructura un grupo
poliol con un nicleo cominmente de glucosa el cual esta
esterificado por polifenoles (Barbehenn y Constabel, 2011).
Los galotaninos son compuestos de cadena larga y son
capaces de precipitar proteinas (Figura 2). Los elagitaninos
son sintetizados en las plantas a partir de los galotaninos
por la oxidacion de los grupos poliol (Moilanen y Salminem,
2008). Se conoce que los TH se encuentran concentrados en
las paredes celulares, como en la células del meséfilo en Q.
robur (Groundhofer et al., 2001).

Los elagitaninos presentan una distribucion taxonémica
amplia, pero se conoce poco sobre sus funciones ecoldgicas
en interacciones planta-insecto (Molainen y Salminen,
2008). Appel (1993) reporta que los elagitaninos presentan
actividad oxidante en insectos herbivoros, como producto
de la oxidaciéon de elagitaninos dentro del intestino de
insectos herbivoros, siendo este un mecanismo de defensa
de la planta. Sin embargo, se requieren mas estudios para
conocer los factores que intervienen en la sintesis de
elagitaninos, su estructura quimica y los efectos sobre las
interacciones planta-insecto.

Los TC presentan gran variabilidad en su estructura
quimica, la cual puede variar en su estereoquimica y los
grupos hidroxilo constituyentes de los grupos flavonoides
(Barbehenn y Constabel, 2011). Los TC son polimeros de
dos o mas grupos flavan-3-ol, los cuales usualmente son
catequinas o epicatequinas siendo las mas comunes las
procianidinas y prodelfinidinas (Figura 2) (Barbehenn
y Constabel, 2011). Los TC en los tejidos vegetales son
acumulados en la vacuola y en las capas epidérmicas y
subepidérmicas de hojas y frutos (Kao et al., 2002; Lees et
al., 1993). Las diferencias estructurales de los TC influyen
sobre su bioactividad y funciones ecoldgicas (Yarnes et al.,
2006), generando cambios en las tasas de precipitacion
de proteinas (Scarlbert, 1990) y quelacion de metales
(Mila,1996), asi como en sus efectos téxicos (Ayres et al.,
1997) y niveles de actividad pro-oxidante en los insectos
herbivoros (Barbehenn et al., 2005) (Tabla 1).

Los florotaninos se encuentran en organismos marinos
como las algas café (Phaeophyceae) y son quiza los taninos
de estructuras mas simples (Arnold y Targett, 2002). Estos
estan compuestos por dos o mas unidades de floroglucinol,
las cuales presentan enlaces C-C o C-O-C; que forman
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oligémeros (Salminem y Karonen, 2011).

En algunas especies de plantas como Ginko biloba,
Pseudotsuga menziesii, Desmodium uncinatum, Arabidopsis
thaliana y Medicago truncatula se ha caracterizado la ruta
de biosintesis de catequinas y epicatequinas necesarias
para la sintesis de taninos condensados (Xie y Dixon, 2005).
De igual forma, numerosas enzimas que participan en las
reacciones de sintesis de los taninos hidrolizables han sido
caracterizadas (Grundhofer et al.,, 2001). En encinos no se
conocen aun estas rutas de biosintesis de taninos, y dada
la alta variabilidad de la estructura quimica de los taninos,
la cual es importante en los mecanismos de accién sobre
insectos herbivoros, es importante conocer cuales son las
rutas de biosintesis de taninos en encinos y los factores que
influyen sobre esta para comprender cudles son los efectos
en las interacciones planta-insecto.

Taninos como defensa quimica de Quercus

Los encinos han sido utilizados como sistemas de estudio
para conocer el papel de los compuestos polifendlicos
como los taninos en las interacciones planta-insecto (Feeny
1970; Lawrence et al., 2003; Ayres et al., 1997). Se conoce que
la concentracion de taninos en plantas es un rasgo con gran
plasticidad, es decir, que varia dependiendo del genotipo de
la planta, el estado de desarrollo del tejido y las condiciones
ambientales (Barbehenn y Constabel, 2011). En los encinos
como Q. robur, los taninos condensados mostraron un
incremento durante el desarrollo foliar (Salminen et al.,
2004); coincidiendo con el decremento de la incidencia de
los insectos herbivoros asociados a los encinos. Por ejemplo,
Feeny (1970) reporté que la abundancia de orugas de
Operophtera brumata y otras especies de Lepidoptera en Q.
robur se encuentra relacionada con los cambios estacionales
en la textura y composicién quimica de las hojas. Un
incremento en la dureza foliar puede ser un factor que evite
el consumo foliar por parte de larvas de Operophtera. El
consumo temprano de hojas por Operophtera concuerda
con lamaxima concentracidn de proteinasyla concentracion
minima de azucar, lo cual indica que la disponibilidad de
nitrégeno es un factor limitante para el crecimiento de
Operophtera.

En los encinos, los taninos actian como repelentes
alimenticios sobre un gran numero de insectos herbivoros,
siendo este mecanismo de defensa un rasgo importante
de proteccion contra insectos no adaptados. Por otro lado,
para los insectos que se encuentran adaptados como los
insectos inductores de agallas, los taninos actian como
estimulantes alimenticios (Schultz, 1989; Maldona-Lépez et
al. 2015). Existen factores que influyen sobre la bioactividad
de los taninos sobre los herbivoros como el pH, donde
los taninos condensados en presencia de pH menores a 7
reduce la digestibilidad de los alimentos consumidos, ya que
afectan reacciones enzimaticas digestivas y la formacién de
proteinas (Hagerman y Butler 1991; Asquith y Butler 1986;
Clausen et al. 1990; Mole et al. 1993; Kilkowski y Gross 1999;
Hofmann et al. 2006). Los efectos prooxidantes asociados a
los taninos hidrolizables, que generan especies reactivas del
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oxigeno (ERO), las cuales causan dafos celulares y tisulares
(Salminen y Lempa 2002; Barbehenn et al. 2009). Esto indica
que los taninos hidrolizables presentan un papel importante
en la defensa contra insectos herbivoros, sin embargo, se
conoce poco sobre el mecanismo de este fendmeno.

Los taninos, ya sean hidrolizables o condensados, son
los principales mediadores en las interacciones planta-
insecto en el género Quercus. Se ha reportado la presencia
de altas concentraciones de taninos condensados foliares
en Quercus rubra después de ser consumidas por Lymantria
dispar (Schultz y Baldwin, 1992) y en Q. emoryi se reporté un
incremento de taninos sobre hojas consumidas por distintas
larvas de lepidépteros en comparacion con hojas sin dafo
foliar (Faeth, 1986). Ademas, experimentos con larvas de
Orgyia vetusta (Lymantriidae) la cual es una especie polifaga
de 27 especies de encinos, mostraron una relacién negativa
entre la cantidad de taninos condensados foliares y el

desempeio (sobrevivencia) de las larvas (Pearse, 2011).
Recientemente, distintos estudios han reportado
diferentes efectos de los taninos sobre insectos herbivoros.
Por ejemplo, la concentraciéon de taninos condensados
presentes en Q. albay Q. vetulina mostraron una correlacion
negativa sobre la densidad total de insectos, la densidad de
especies de insectos y la riqueza de especies de herbivoros
generalistas y algunas especies especialistas (Forkner et
al. 2004). Esto podria explicar la variacién de la estructura
y composicidon de la comunidad de herbivoros tanto para
especies generalistas como especialistas. Por otra parte, el
papel de los taninos hidrolizables sobre las interacciones
planta-insecto ha sido poco explorado; los pocos estudios
disponibles muestran un mayor efecto en comparacién con
lostaninoscondensados, reportando efectosnegativossobre
el tamano de pupas en Psilocorsis quercicella (Oecophoridae)
en Q. alba. En el caso de los elagitaninos, su mecanismo de
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accion esta basado en la liberacion de especies reactivas
del Oxigeno (ERO), producto de la oxidacién de taninos,
ocasionando danos en el epitelio del intestino medio en
insectos (Barbehenn et al., 2005; Barbehenn et al. 2008). Los
taninos condensados, aunque son menos reactivos que los
elagitaninos, también pueden oxidarse en el intestino de
los insectos, produciendo semiquinonas, radicales hidroxilo,
quinonas y peréxidos (Barbehenn et al., 2009).

Induccién de taninos por herbivoria

Las plantas al presentar daios por insectos y heridas pueden
generarlaproducciondetaninos, lo cual indica que la sintesis
de taninos participa en los mecanismos de defensa inducida
(Barbehenn y Constabel, 2011) (Figura 3). La induccion de
taninos por herbivoros ha sido reportada en varias especies
de arboles como Pinus sylvestris (Roitto et al., 2009), Populus
(Arnold y Schultz, 2002; Peters y Constabel, 2002; Stevens y
Lindroth, 2005) y en algunas especies de Quercus (Hunter
y Schultz, 1995; Rossi et al., 2004). En Quercus oleoides se
reportd un incremento de taninos hidrolizables foliares en
hojas con dafo por herbivoros en comparacién con hojas
sin dafno, ademas de un incremento en la produccion de
acutisimina B, mongolinina Ay vescalagina en plantulas alas
cuales se les gener6 daio foliar imitando al ocasionado por
insectos herbivoros (Moctezuma et al., 2014). Sin embargo,
una parte de los compuesto polifendlicos reportados no
respondieron a los dafos por herbivoria, lo cual indica que
estos podrian estar reaccionando a otros factores como
luz, patdégenos o agentes de estrés (Ardmbula-Salazar et al.
2010; Close y McArthur 2002; Close et al. 2003; Harborne y
Williams 2000; Ryan et al. 2002).

Otro ejemplo es el daio foliar ocasionado por L. dispar
en hojas de encinos rojos induce la sintesis de taninos
condensados e hidrolizables, lo cuales son los responsables
de ocasionar una disminucion en el desempefo y
sobrevivencia de L. dispar (Rossiter et al, 1988; Schultz
y Baldwin, 1982). En el caso particular de los encinos, la
cascada de sefnalizacion para la sintesis de taninos inducida
por dainos generados por herbivoros todavia no es clara; por
lo cual es necesario llevar a cabo estudios en este sentido.
Estudios moleculares de induccién de taninos condensados
en hojas, ocasionado por herbivoros y dafo artificial en P.
tremuliodes han mostrado la activacion transcripcional de
la ruta de sintesis de flavonoides por medio de la cual se
producen los taninos condensados y los genes encargados
de activar la expresion de dicha ruta (Peters y Constabel,
2002). La alta especificidad sobre la induccién de taninos
condensados indica que son un componente importante
en la defensa contra herbivoros por parte de las plantas,
siendo un mecanismo de induccién de taninos altamente
preservado en angiospermas (Heil et al., 2012) (Figura 3).

Genética y sintesis de taninos

La habilidad de sintetizar metabolitos secundarios en plantas
ha sido seleccionado durante el curso evolutivo de los
diferentes taxa de plantas, donde numerosos compuestos
son especificos a ciertas especies de plantas (Pichersky
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y Gang, 2000). Por ejemplo, la producciéon de esencias
florales y pigmentos para la atraccién de polinizadores (De
Luca et al., 2000) o la gran variedad de compuestos que
actian como repelentes alimenticios contra herbivoros
(Ananthakrishan, 1999). El genoma de las plantas es variado
y se estima que contiene entre 20,000 a 60,000 genes, donde
quizas el 15-25% de estos estén destinados a la produccion
de metabolitos secundarios (Bevan et al., 1998; Somerville
y Somerville, 1999). Existen distintos mecanismos por los
cuales se pueden generar nuevos compuestos secundarios
en plantas como: i) la duplicacidon de un gen seguido de
un evento de divergencia, donde la copia puede acumular
algunas mutaciones y adquirir una nueva funcién (Doolitle,
1995); ii) el cambio en genes involucrados en el metabolismo
primario podrian ocasionar la aparicién de nuevos genes
asociados al metabolismo secundario (Wang y Pichersky,
1999); iii) la aparicién de nuevas rutas metabdlicas como
producto de una nueva enzima la cual puede convertir un
intermediario de una ruta metabdlica en un intermediario
de otra ruta, es decir; se genera la combinacidn de dos rutas
preexistentes, como es el caso de la ruta de biosintesis de
flavonoides y en consecuencia de taninos (Pichersky y Gang,
2000)

Bajo este contexto, la produccién y complejidad
estructural de taninos en especies de Quercus podria deberse
en parte a la gran variabilidad genética que este género
presenta. Esta variabilidad génica es producto en parte de
procesos de hibridacién natural de los encinos, donde se
puede generar la aparicion de nuevos genes influyendo en
la sintesis de nuevos compuestos (Pérez-Lépez et al. 2016).
Se tiene registro de que los procesos de hibridacion en
plantas producen variacién natural en caracteres fenotipicos
como pueden ser bioquimicos, morfoldgicos y en la defensa
contra herbivoros (Rieseberg y Ellstrand, 1993), ademas de
modificar cuantitativa y cualitativamente la distribucién
de taninos en los individuos hibridos y sus consecuencias
sobre las comunidades de herbivoros (Orians, 2000, Fritz et
al. 2001, O'Reilly-Wastra et al. 2005). Cambios en el fenotipo
producto de variacién genética, en este caso asociada a un
proceso de hibridacién, es un factor que influye sobre la
estructura de la comunidad de herbivoros. Por ejemplo, la
zona de hibridacion de Q. gambelii x Q. grisacea muestra una
alta concentracion de elagitaninos, asi como la presencia
de distintos fenotipos quimicos, donde el fenotipo de Q.
grisacea mostré una mayor variabilidad quimica de taninos
como mongolinina A, acutisimina A, los cuales mostraron
un efecto negativo sobre insectos minadores (Yarnes et al.,
2008).

En cuanto a los efectos generados por procesos de
hibridacién en plantas, se tiene registro de que los hibridos
son capaces de expresar todos los metabolitos secundarios
deunaespecie progenitora, no expresaralgunos metabolitos
de los progenitores, expresar nuevos metabolitos
secundarios o expresar los metabolitos de un progenitor
en otros tejidos (Orians 2000; Cheng et al., 2011). El modo
de herencia de los MS de forma cualitativa se considera que
es de una forma Mendeliana con un patrén de dominancia.
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Tomada de Rehman et al., 2012.

Por ejemplo, si ambas especies progenitoras producen
un metabolito, los hibridos también lo sintetizaran o si un
progenitor sintetiza un metabolito los hibridos también lo
producen (Orians 2000). Por otra parte, la ausencia de un
metabolito en los hibridos podria ser causa de la ganancia
de un gen o alelos que codifican para una ruta metabdlica;
donde el producto final de la ruta se convierte en un
intermediario el cual podria ser transformado a un siguiente

compuesto dentro de la ruta de sintesis (Cheng et al., 2011).

Esto no necesariamente conlleva a la formacién de nuevos
compuestos en los individuos hibridos, pero la combinacién
de genes y enzimas pueden generar la aparicion de nuevos
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compuestos que se encuentran ausentes en los progenitores.
Por ultimo, la disrupcién de genes reguladores posterior al
evento de hibridacién puede generar cambios en las zonas
donde se sintetizan los metabolitos secundarios (Orians
2000; Kirk et al. 2004).

Ambiente y sintesis de taninos

La sintesis de compuestos en base carbono, como es el caso
delostaninos, estd asociada directamente ala disponibilidad
de recursos o nutrientes. Los factores ambientales como la
radiacién solar, humedad, temperatura y la disponibilidad
de nutrientes en suelo como Nitrégeno, Potasio, Magnesio,
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Calcio entre otros (Nykdnen y Koricheva 2004) determinan
la asignacion de carbono. De forma principal el nitrégeno,
presentan un efecto importante en los niveles de taninos,
donde plantas que crecen en niveles bajos de N tienden a
acumular mayores niveles de TC que las plantas que con alta
concentraciones de nutrientes (Hemming y Lindroth, 1999;
Osier y Lindroth, 2006). Sin embargo, se ha encontrado que
la expresién de taninos condensados presenta cierto grado
de plasticidad, donde el genotipo parece ser un factor para
la expresion y sintesis de taninos (Harding et al., 2005). Por
otra parte la inducciéon de taninos por herbivoros podria
estar sujeta a los niveles de nutrientes; por ejemplo en Q.
prinus los niveles de defoliacion incrementa la cantidad de
TC en zonas fertilizadas pero no en arboles que crecen en
zonas sin fertilizar (Hunter y Schultz, 1995). Otro factor que
esta relacionado con cambios en los niveles de taninos es
la intensidad de la luz, donde se ha encontrado que una
elevada exposicidn a radiacion UV-B genera un incremento
en los niveles de TC en B. pendula y en hibridos de Populus
(Lavola, 1998; Mellway et al., 2009.) Ward y Young (2002)
reportaron que la presencia de niveles altos de taninos en el
dosel de Acacia se encontrd mas relacién con la exposicién
solar y no con la herbivoria, lo cual sugiere que los taninos
también podrian actuar como proteccién contra la radiacion
UV pero esto no ha sido comprobado.

Conclusiones

El papel principal de los taninos dentro de las interacciones
planta-insecto en los encinos es el de defensa contra
herbivoros, pero se han reportado efectos variados de estos
sobre los insectos herbivoros y se ha encontrado que estos
no necesariamente estan relacionados con la abundancia
de insectos y que el papel de los taninos hidrolizables
dentro de la defensa quimica contra los herbivoros ha
sido subestimado. Estudios recientes ponen a los taninos
hidrolizables en un papel central en la defensa quimica
junto con los taninos condensados, ya que estos pueden
estar actuando de forma sinérgica entre si contra los
insectos herbivoros. Por otro lado, no queda claro cual es
la razén de la gran variedad estructural de los taninos en
las plantas, donde esta variacion estructural es importante
ya que es un factor clave que influye sobre los diferentes
efectos que presentas los taninos sobre los herbivoros. Por
lo cual, se podria esperar que los encinos pudieran presentar
una gran variedad de compuestos debido a su alta tasa de
hibridacién natural generando una gran variedad genética
dentro de los bosques de encinos.

Los bosques de encinos representan zonas con una
alta actividad bioldgica entre los diferentes niveles troficos
asociados a estos; siendo los insectos una fuerza de seleccion
sobre los compuestos defensa y donde los mismos insectos
también sufren una presion selectiva para tolerar los

distintos compuestos que son sintetizados por los encinos.

Ademads, es necesario delimitar los distintos efectos de los
taninos sobre los distintos grupos de insectos herbivoros, ya
que estos pueden actuar como agentes tdxicos, repelentes
alimenticios y en ocasiones en los insectos especialistas no
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presentar ningun efecto. También, es necesario dilucidar
cudles son los genes que actuan en la expresion y sintesis de
los taninos en distintos grupos de plantas, y su asociacion a
su induccion en plantas; donde los encinos representan un
sistema de estudio importante para conocer los efectos de
los taninos sobre insectos herbivoros y sus impactos a nivel
ecosistémico ya que presentan una gran variacion genética
natural en la cual se pueden observar cambios en tiempo
ecolégico e inferir cambios a nivel evolutivo.
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