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IMPORTANCIA BIOLOGICA DELS ALCALOIDES PER A LES PLANTES

Cartes Codina * i Francesc Viladomat

SUMMARY
Biological significance of alkaloids for plants

Rebut: desembre de 1983

In contrast with animals, plants respond to their environment by sinthesising a large
array of secondary compounds with very different chemical properties and uses. The most
interesting group of natural products is alkaloids, of wich about six thousand are well known
and have been found to be distributed among many plant families. The roles of alkaloids
in plant metabolism or plant physiology are supposed to be growth regulators, storage re-
servoirs of nitrogen, end products of metabolism or waste products, or plant-protecting
agents toward parasites and competitors or against attack by predators.

La vida animal a la Terra, fins i tot la
de l'home, depen de les plantes per sobre-
viure, a causa de la seva incapacitat per
convertir el dioxid de carboni i 1'aigua en
carbohidrats, i el nitrogen en -ami.noacids.
Per aquesta rao, les plantes verdes son els
organismes mes importants d'aquest pla-
neta. No obstant aixo, llurs activitats no
es limiten a la produccio de sucres i pro-
tefnes, com a resultat del metabolisme pri-
mari, sing que inclouen la biosintesi, mit-
jancant reaccions especifiques, genetica-
ment controlades i enzimaticament catalit-
zades, de nombrosos tipus de compostos
organics anomenats metabblits secunda-
ris, amb funcions en molts casos encara
desconegudes.
Encara que els compostos secundaris

tambe son presents en els animals, prop
del 80 °,o dels productes naturals actual-

ment coneguts son d'origen vegetal (SWAIN,
1974; ROBINSON, 1980). Aquesta major di-
versitat bioquimica de la planta es expli-
cable, almenys parci tlment, pel simple fet
que en estar arrelades a terra no tenen
mobilitat i, per tant, no poden respondre
a les influencies ambientals de la mateixa
manera que ho fan els animals (BELL,
1978). A la taula I es mostra la gran varie-
tat de productes secundaris d'origen ve-
getal implicate en les interactions planta-
animal, amb indicacio del nombre de com-
postos descoberts, Ilur distribucio i acti-
vitats biolbgiques (HARBORNE, 1982).

El paper que els metabolits secundaris
tenen a les plantes ha restat desconegut
fins fa relativament poc temps, havent es-
tat considerate per molts fisiblegs vege-
tals com a productes de rebuig del meta-
bolisme primari i sense cap valor de su-
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TAUI.A I. Principals classes de compostos seeundaris vegetals implicats en les interaccions planta-
animal *

Nombre de
Classe compostos

COMPOSTOS NITROGENATS

Alcaloides 5.500

Amines 100

Aminoacids (no proteics) 400

Glicosids cianogenics 30

Glucosinolats 75

TERPENOIDS

Monoterpens 1.000

Lactones sesquiterpeniques 600

Diterpenoids 1.000

Saponines 500

Limonoides 100

Cucurbitacines 50

Cardenolids 150

Carotenoides 350

COMPOSTOS FENDLICS

Fenols simples 200

Flavonoides 1.000

Quinones 500

ALTRES COMPOSTOS

Poliacetilens 650

Distribucio Activitat fisiolbgica

Angiospermes, especial-
ment en arrels, fulles i
fruits

Angiospermes, sovint en les
Hors

Relativa, en llavors de Ile-
gums

Esporadics, especialment en
fruits i fulles

Crucfferes i altres 10 fami-
lies

Ampliament , en els olis es-
sencials

Principalment en les Com-
postes, pero tambe en altres
angiospermes

Molt amplia, especialment
en latex i resines

En prop de 70 families

Principalment en Rutacies,
Meliacies i Simarubacies

Principalment en Cucurbi-
tacies

Especialment en Apocina-
cies, Asclepiadacies i Escro-
fulariacies

Omnipresents en les fulles i
sovint en Hors i fruits

Omnipresents en les fulles
i sovint tambe en altres
teixits

Toxics i de sabor amar-
gant

Olor repellent; alguns
son allucinogens

Toxics

Verinosos

Agres i amargants

Olor agradable

Algunes amargants i
toxiques, tambe allergi-
ques

Alguns toxics

Hemolitzen cellules san-
guinies

Sabor amargant

Sabor amargant i toxi-
ques

Toxics i amargants

Coloracio

Anti-microbians

Omnipresents en angioes- Sovint coloracio
permes, gimnospermes i fal-
gueres

Molt amplia, especialment Coloracio
en Ramnacies

Principalment en Compos- Alguns toxics
tes i Umbel•liferes

* Reprodu'it d'HARBORNE ( 1982).
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pervivencia per a la planta. P-s a partir
do les observacions d'EIIRLICH & RAVEN
(1965) sobrc els probables factors que con-
trolen la coevolucio de papallones i plan-
tcs, que cis compostos secundaris, com ara
els alcaloides, terpenoids i substancies fe-
noliques, han estat ampliament estudiats
respecte de llurs possibles funcions a la
planta.
Un grup particularment interessant de

productes naturals es el dels alcaloides,
compostos ben coneguts per les seves ac-
tivitats farmacologiques i fisiologiques en
cis animals, generalment sobre el sistema
nervios central. Fins fa poc temps, els al-
caloides eren considerats corn a substan-
cies exclusivament vegetals, producte de
la riquesa i varictat del mctabolisme se-
cundari de Ics plantes. Aixo no obstant, la
identificacio d'alcaloides en diversos orga-
nismcs marins (AI.BERrccl et al., 1982;
SC I I EVER, 1975, 1978-81; KEM et al., 1976;
CARLi & CIERrsroFIIERSON, 1980), en ar-
trOpodcs (SCHILDKNECIIT, 1976; TURSCH
et al., 1976; DUFFEY, 1977) i en diverses
granotes neotropicals (DALY , 1980; NIMIT-
KITPAISAN et al., 1980), indica prou clara-
ment que la capacitat per sintetitzar
aquests compostos no es reservada tan
sols a lcs plantes. En alguns casos, pero,
la similitud cntre l'estructura quimica d'al-
guns d'aqucsts alcaloides animals i la dels
alcaloides trobats a les plantes de les quals
es nodreixen fa pensar que poden Esser in-
gerits amb la dicta i considerats, aixf, equi-
vocadarnent, com a productes d'origen ani-
mal (WALLER & NowACKi, 1978). En aquest
sentit se sap, per exemple, que la ingestio
d'alcaloides o glicosids cardiacs vegetals
es un enginy molt estes entre els lepidop-
ters, hemfpters, coleopters i ortopters per
protegir-se de l'atac dels seus depredadors
(RoThISCHILD, 1973).
Actualment es coneixen aproximadament

uns 6.000 compostos amb propietats alca-
loidiques (alcaloides propiament dits, pro-
toalcaloides i pseudo-alcaloides), dels quals
prop de 4.500 son d'origen vegetal (LEVIN-
SON, 1976; ROBINSON, 1980) i es troben dis-
tribuits en moltes families de plantes, des
do les primitives molses fins a les comple-
xes gramfnies, i tambe en alguns fongs
(ROSENBERG et al., 1976), pero la majoria
d'aqucsts metabolits secundaris es troben
fonamentalment en les dicotiledonies (VIC-
KERY & VICKERY, 1981). Probablement la
seva diversitat estructural ha estat el re-
sultat de la coevolucio amb els mamifers

(SWAIN, 1974), hipotesi que es reforcada
pel fet que els reptils son 30 vegades
menys sensibles als alcaloides que els ma-
mifers i, per aixo, s'ha postulat que aquest
fet pot haver tingut consegiiencies impor-
tants en 1'extinci6 dels dinosauris i d'al-
tres animals prehistorics (SWAIN, 1976).

Pero, per que les plantes sintetitzen al-
caloides? Per que els acumulen? Per a
que els serveixen? Quins avantatges o in-
convenients els representa la seva presen-
cia? Sembla probable que d'alguna ma-
nera cis alcaloides son Otils per a la plan-
ta, i han estat suggerides diverses teories
referents a les possibles funciogs ' que
aqucsts compostos secundaris poden dur
a terme en el metabolisme i/o fisiologia
de les plantes. D'entre elles, destaquen
les que cis consideren corn a productes
finals o de rebuig del metabolisme, reser-
vatoris de nitrogen, reguladors del crei-
xement, agents protectors davant els de-
predadors, competidors i/o parasits, etc.
(MOTHES, 1955, 1966, 1969; MOTHES &
SC I I UTTE, 1969; BU'LOCK, 1965; GEISSMAN
& CROUT, 1969; LUCKNER, 1972; ROBINSON,
1974, 1981; SWAIN, 1977; WALLER & NOWAC-
KI, 1978).

ELS ALCALOIDES COM A PRODUCTES
FINALS 0 DE REBUIG
DEL METABOLISME

Segons aquesta teoria, la formacio d'al-
caloides seria una manera d'eliminar pro-
ductes finals o de rebuig del metabolisme
nitrogenat per part de la planta, la qual
per manca d'organs excretors compara-
bles als dell animals, concentraria els al-
caloides en les fulles en estat de senescen-
cia, de manera que en caure i ser reem-
placades per d'altres li permetrien de des-
fer-se d'aquests compostos (WALLER & No-
WACKI, 1978). No obstant aixo, en molts
casos aquest fet no es produeix. Aixi, per
exemple, la ricinina (fig. 1) desapareix
completament de les fulles de Ricinus
cornmunis L. (Euphorbiaceae) quan ini-
cien la senescencia (LEE & WALLER, 1972),
igual com succeeix amb les d'Atropa be-
lladona L. (Solanaceae) respecte al seu
contingut alcaloidic (JAMES, 1950).

Per altra banda, els alcaloides no poden
considerar-se realment com a productes
finals sense cap activitat metabblica puix
que participen molt activament en el me-
tabolisme de les plantes, havent-se obser-
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vat en diferents especies irnportants fluc-
tuacions periodiques en el seu contingut
alcaloidic, aixi corn una elevada proporcio
de canvi (FAIRBAIRN & SUWAL, 1961; FAIR-
BAIRN & WASSEL, 1964, 1967; LUANRATANA &

GRIFFIN, 1980; WINK & HARTMANN, 1981,
1982; HARTMANN & WINK, 1982; CODINA et

al., 1983). A mes a mes, en Nicotiana taba-
cum L. (Solanaceae), per exemple, prop
del 10 % del carboni assimilat en la foto-
sintesi aparentment es dirigeix cap a la
produccio d'alcaloides (ROBINSON, 1974),
la qual cosa fa pensar, aleshores, que
aquest grau de malversacio podria con-
demnar aquesta especie a esser extingida
en haver de competir amb d'altres que
eviten aquest balafiament metabolico-ener-
getic. Es evident que cal un coneixement
mes profund d'aquests processos aparent-
ment innecessaris per poder justificar Ilurs
avantatges selectius i de supervivencia.

ELS ALCALOIDES COM A
RESERVATORIS DE NITROGEN

Donat el gran dinamisme metabolic que
manifesten els alcaloides, alguns autors
suggereixen que aquests compostos po-
drien tenir, almenys parcialment, una fun-
cio de reserva de nitrogen pel metabolis-
me primari, amb el qual serien en equili-
bri. Segons aixo, les plantes alcaloidiques
s'aprofitarien mes o menys d'aquesta re-
serva en funcio de Ilurs caracteristiques
genetiques i de les influencies ambientals,
i es produirien variacions en els seus ni-
vells alcaloidics com els abans esmentats.
AixO no obstant, aquesta teoria presen-

ta l'inconvenient que qualsevol producte
d'emmagatzemament, per esser efectiu, cal
que sigui facilment recuperable vers el
metabolisme primari en una forma direc-
tament utilitzable, corn succeeix, per exem-
ple, amb el mido (SWAIN, 1977).

ELS ALCALOIDES COM A REGULADORS
DEL CREIXEMENT

La similitud estructural entre diversos
alcaloides i determinades fitohormones ha
suggerit la idea que almenys alguns d'ells
podrien jugar un paper important corn a
reguladors del creixement; no obstant ai-
xo, aquestes accions tan sols han pogut
esser comprovades en alguns casos.

Per regla general, i encara que existei-

xen molter excepcions, les especies amb
nivells alcaloidics alts creixen mes lenta-
ment que aquelles altres estretament re-
lacionades pero que tenon nivells baixos
d'alcaloides. Per altra banda, es molt fre-
quent que les especies amb un elevat con-
tingut alcaloidic creixin sota condicions
adverses i que la presencia d'aquests al-
caloides els preservi de l'atac dels seus
depredadors; es a dir, que 1'adaptaci6 a un
ambient desfavorable representa una dis-
minucio o retard en el creixement. Aixi,
doncs, en una mateixa familia (ex.: Legu-
rninosae) poden trobar-se especies i gene-
res de creixement lent i amb un elevat
contingut alcaloidic (com les plantes de la
tribu Genistae, preferentment de zones ari-
des) juntament amb d'altres que creixen
optimament en ambients fertils, les quals,
pero, son pobres en alcaloides (corn les
plantes de la tribu Viceae). Una possible
explicacio al menor desenvolupament de
les especies alcaloidiques nodria ser el fet
que experimenter una menor competitivi-
tat per la hum solar, aixf corn per la humi-
tat del sol i els nutrients minerals i/o or-
ganics, no necessitant creixer tan rapida-
ment i afavorint-se aixi , d'una forma selec-
tiva, un tipus de creixement mes lent.

Cal destacar tambe que molts alcaloides
poden afectar el desenvolupament d'espe-
cies distintes i al mateix temps poden ser
innocus per les plantes que els produeixen,
essent un exemple prou conegut el de la
colquicina (fig. 1) la qual en petites dosis
bloqueja la divisio cellular pel seu efecte
inhibitori sobre la formacio del fus acro-
matiC (OLMSTED & BORISY, 1973; SHERLI-
NE et al., 1975). Aquest alcaloide es molt
actiu damunt les cellules de la majoria
de les especies vegetals, pero no to cap
efecte sobre Colchicum autumnale L. (Li-
liaceae), la planta que el produeix majori-
tariament.
Per altra banda, i basant-se en el fet

que molts alcaloides diterpenics estan qui-
micament relacionats amb les gibberelli-
nes en el sentit que l'acoblament dels
anells A i B es similar, en contraposicio
amb la majoria dels esteroides naturals,
WALLER & BURSTROM (1969) comprovaren
que alguns alcaloides d'aquest tipus tro-
bats en Delphinium ajacis L. (Ranuncula-
ceae), com ara la delcosina i delsolina (fi-
gura 1) inhibeixen el creixement del floe-
ma i xilema del pesol, essent tambe par-
ticularment significatiu 1'efecte inhibitori
de la delsolina sobre la iniciacio del cam-
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FIG. 1. Exemples d'algunes estructures quimiques d'alcaloides.

bium (SASTRY & WALLER, 1971). Aquesta
iphibicio del creixement podria explicar-se
per la possible competencia entre aquests
alcaloides i els acids gibberellics per cen-
tres actius d'enzims, alterant aixi llur fun-
cio catalitica, per la seva accio damunt el

control feedback que regula la producciO
dels acids gibberellics, o be per la influen-

cia sobre el seu transport a la planta
(LAWRENCE & WALLER, 1973). A mes, ha
estat suggerit que aquest tipus d'alcaloi-
des podrien inhibir la formacio de micro-
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tubuls (SHIBAOK.A, 1974), la sintesi de cel-
lulosa (HOGETSU et al., 1974) i la translo-
cacio d'auxines (BASLER, 1975). Probable-
ment aquests dos grups de compostos,
alcaloides diterpenics i gibbereHines, s'o-
riginen a partir d'un intermediari diterpe-
noide-pirofosfat coma, l'estructura del
qual resta encara desconeguda.
En algunes especies alcalbidiques els al-

caloides semblen acomplir un paper im-
portant en els processor de germinacio i
de produccio de llavors. Aixi, les races
<dolces» de Ilobi (Lupinus, Leguminosae),
amb un contingut baix d'alcaloides, pre-
senten una tasa de reproduccio inferior a
la de les races «amargants»; es a dir, sem-
bla com si d'alguna manera aquesta muta-
cio d'una rata alcalbidica a una altra
exempta d'alcaloides provoca un debilita-
ment de la planta, reduint-se considerable-
ment el nombre total de flavors produYdes,
i tambe el de les viables. Per altra banda,
amb experiencies realitzades in vitro s'ha
observat que les llavors <dolces» de L. po-
lyphyllus Lindley no germinen si son hu-
mitejades tan sots amb aigua, perb si que
ho fan quan la imbibicio es duu a terme
amb un extracte alcalbidic procedent de
races «amargants».
En el cas de Ricinus communis L. (Eu-

phorbiaceae), la notable translocacio de
ricinina des de les fulles senescents cap a
les llavors que son en proces de madura-
cio (SKURSKY & WALLER, 1972), i la rapida
sintesi de novo d'aquest alcaloide durant
la segona setmana de la germinacio
(ScIIIEDT et al., 1962), plantegen una serie
de questions sobre la possible funcio de
la ricinina en el proces de la germinacio
d'aquestes llavors. S'ha observat, a mes,
que ]a N-demetilricinina es un metabblit
normal del rice durant la letargia de les
llavors i en les primeres fases de la germi-
nacio, per la qual cosa actualment s'esta
intentant determinar si aquest derivat es
un compost biolbgicament actiu, del qual
la ricinina seria la forma inactiva. L'incre-
ment d'ambdos compostos durant el pri-
mer dia de la germinacio podria ser cau-
sat per 1'alliberament de la ricinina a par-
tir d'alguna forma conjugada, hipbtesi
suggerida ja per ROBINSON (1969), pero en-
cara no demostrada experimentalment. Per
altra banda, estudis realitzats en cultius
esterils de R. communis L. sobre la pos-
sible relacio acid nicotinic-ricinina han
mostrat clarament que aquesta relacio
existeix i que el metabolisme de la ricinina

pot economitzar-se per la presencia d'cle-
vades concentracions d'acid nicotinic que
normalment es troben en els teixits (WA-
LLER & NAKAZAWA, 1963). Aquest mecanis-
me d'estalvi de l'acid nicotinic en favor de
la ricinina suggereix la presencia d'una
relacio metabblica vitamina-alcaloide, no
trobada previament en cap altre sistema
vegetal.
En termes generals, s'ha observat que

alguns precursors d'alcaloides, com deri-
vats de l'indol, purines, i I'acid nicotinic,
actuen com a potents estimulants del crei-
xement, mentre que alguns derivats de la
fenilalanina i tirosina produeixen efectes
inhibidors (WALLER & NowACKi, 1978). Lb-
gicament, perb, es de suposar que molts
altres alcaloides, d'entre la gran quantitat
dels que fins ara han estat descoberts,
exerceixin tambe accions similars, les
quals es coneixeran a mesura que s'avan-
ci en 1'estudi d'aquests compostos.

EI.S ALCALOIDES COM A AGENTS
PROTECTORS DE LES PLANTES

La defensa de les plantes davant els
seus competidors i parasits, o de 1'atac
dels seus depredadors, es basa en factors
fisics i quimics. Els mecanismes fisics de
defensa contra els herbivors, per exem-
ple, son ben coneguts: epidermis resis-
tents, dipbsits cuticulars, espines, punxes i
pels urticants. En alguns casos, perb,
aquesta defensa pot esser purament es-
trategica com, per exemple, les herbes que
s'adapten al pasturatge aferrant-se forta-
ment al terra i reproduint-se subterrania-
ment de forma vegetativa. No obstant ai-
xb, els mecanismes de defensa quimica
son tan sumament interessants com im-
portants, i es basen en la presencia en les
plantes de toxines i substancies repellents.
De les deferents toxines vegetals nitro-

genades (taula II), les mes senzilles estruc-.
turalment son els aminoacids no proteics,
dels quals actualment es coneixen prop
de 300 (FOWDEN, 1970; BELL, 1972; NAVON
& BERNAYS, 1978). Aixb no obstant, la clas-
se mes amplia de toxines vegetals, la cons-
titueixen els alcaloides.

El paper fonamental atribuit als alca-
loides en aquest aspecte es el de collabo-
rar en la proteccio de la planta, actuant
corn a verins o repellents, enfront dels
competidors, depredadors i/o agents pa-
tbgens, accio que s'ha anat motllurant al
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llarg del proces evolutiu (HARBORNE, 1977;
SWAIN, 1977; PH1LOGENE, 1981). Per altra

banda, les plantes alcaloidiques presenten

una distribucio de Burs alcaloides que va-

ria qualitativament i quantitativament en

1'espai i en el temps, fet que dona suport

a la teoria segons la qual la funcio pro-

tectora dell alcaloides s'accentua durant

el periode de creixement, periode en el

qual les plantes son mes vulnerables (Mc-

KEY, 1974).
P-s interessant destacar que els compos-

tos alcalbidics que son tbxics per a una
especie poden resultar innocus per a al-
tres estretament relacionades, de manera
que cada planta, tant si produeix alcaloi-
des com no, to uns enemies determinats,
animals o plantes, els quals son immunes
a les seves substancies de defensa particu-
lars. Si no fos aixi, les plantes alcaloidi-
ques, en posseir aquest gran avantatge
ecologic, es desenvoluparien millor que

les no toxiques. No obstant aixb, rota con-
dicions extremes, com per exemple gran
altitud o arees desertiques, 1'elevat percen-
tatge d'especies alcaloidiques sembla ha-
ver estat afavorit per la seleccio natural
(LUCKNER, 1972).

L'analisi del paper que duen a terme
els alcaloides, aixi com altres metabblits
secundaris, en els mecanismes de defensa
quimica de la planta ha revelat que cal
distingir entre 1'aspecte quantitatiu d'a-
questa defensa, representat per compos-
tos corn ara els tanins, els quals reduei-
xen la digestibilitat i actuen en funcio de
llur concentracio en les fulles, i 1'aspecte
qualitatiu, del qual cal destacar in pro-
duccio d'alcaloides, les activitats dels quals
son especifiques i, a mes, son efectius a
baixes concentracions (FEENY, 1975, 1976).

Tot seguit es descriuen els coneixements
actuals referents a les principals accions
protectores dels alcaloides davant els di-

TAULA H. Exemples de diferents tipus de toxines nitrogenadas d'origen vegetal *

Classe de compost Exemple Planta Toxicitat

Aminoacids no proteics L-DOPA ** Llavors de Mucuna En insectes, especialment
escarabats

3-cianoalanina Llavors de Vicia Dosi letal en rates:
200 mg/kg

Glicbsids cianogenics Linamarina i Lotus corniculatus Universal: dosi letal
lotaustralina d'HCN en I'home: 50 mg

Glucosinolats Sinigrina Brassica sp. En el bestiar i insectes

Alcaloides Senecionina Fulles de Senecio Especialment en el bes-
jacobaea tiar

Atropina Baies d'Atropa belladona En mamifers . LD% en ra-
tes: 750 mg/kg

Peptids Amanitina Amanita phalloides En mamifers

Viscotoxina Baies de Viscum album En animals, llevat dels
ocells

Proteines Abrina Abrus precatorius Dosi letal en 1'home:
0,5 mg

Fitohemaglutinina Phaseolus vulgaris Especialment en escara-
bats

* Reproduit d'HARBORNE ( 1982).
** L-DOPA= 3,4 dihidroxifenilalanina.
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ferents tipus d'organismes, agrupats se-
gons el scu nivell d'organitzacio i/o com-
plexitat morfologica: virus, fongs i bacte-
ris, insectes, vertebrats i plantes superiors.

Resistencia als virus

is conegut que els virus es desenvolu-
pen be tant en plantes amb un elevat con-
tingut alcaloidic com en les que manquen
d'alcaloides; aixo no obstant, els virus ve-
getals presenten una relativa especificitat
quant a llurs hostes, i en alguns casos tan
sols infecten plantes amb un grup definit
d'alcaloides. Aixi, en alguns generes s'ob-
serven especies infectades per virus i d'al-
tres aparentment immunes, les quals tenen
un espectre alcaloidic diferent. Per exem-
pie, el virus del mosaic del tabac infecta
principalment les plantes del genere Nico-
tiana (Solanaceae); els simptomes d'aques-
ta infeccio, pero, son molts variats en les
distintes especies. Un cas semblant es Bo-
na en les plantes de Lupinus (Legumino-
sae), de les quals les especies mediterra-
nies, com per exemple L. albus L., son
victimes de la infeccio viral que produeix
fulles estretes, mentre que en L. mutabi-
lis Lindl., que to una composicio diferent
d'alcaloides, aquests simptomes no es ma-
nifesten amb tanta intensitat (WALLER &
NowACKi, 1978).

Cal reconeixer que no existeixen proves
demostratives que els alcaloides estiguin
realment implicats en la resistencia d'al-
gunes plantes als virus, pero el fet que
determinats alcaloides tinguin una eleva-
da activitat mutagena, carcinogena i/o an-
titumoral permet de suggerir que la seva
presencia en la cellula pot interferir en la
replicacio de les molecules viriques d'a-
cid nucleic. Una altra teoria suposa que
la planta seria defugida pel vector, gene-
raiment un insecte, a causa de la toxicitat
o a 1'efecte dissuasiu causat pels alcaloi-
des propis de l'especie. En qualsevol cas,
pero, caldran encara mes estudis, fona-
mentalment bioquimics, per tal de conei-
xer amb exactitud la dependencia entre la
composicio qualitativa i quantitativa d'al-
caloides d'una planta determinada i la se-
va resistencia a ser infcctada per virus.

Proteccio davant els Tongs i bacteris

Actualment se sap que les plantes adop-

ten diversos mecanismes de defensa bio-
quimica com a proteccio enfront dels
atacs d'organismes inferiors; com ara
fongs i bacteris, que consisteixen, en la
majoria dels casos, en variacions en l'es-
tructura de la paret cellular, en la capaci-
tat per formar capes de suberina al voltant
del punt d'infeccio, o be en 1'acumulaci6
de toxines (WOOD, 1967; WOOD et al., 1972;
FRIEND & T H RELFALL, 1976; HEITEFUSS &
WILLIAMS, 1976; HORSFALL & COWLING,
1980).
Aquestes substancies de defensa elabo-

rades per la planta en resposta a les in-
feccions fungiques i microbianes general-
ment son compostos fenolics, encara que
altres tipus de metabolits secundaris, es-
pecialment triterpenoids i alcaloides, tam-
be han estat relacionats amb aquest me-
canisme de proteccio. Aixi, per exemple,
1'x-tomatina (fig. 2) inhibeix el creixement
d'alguns fongs parasits del tomaquet, corn
Fusarium oxysporum Schl. (Tubercularia-
ceae), i s'ha comprovat, aixi mateix, el seu

efecte inhibitori inespecific in vitro sobre

diferents microorganismes (ARNESON &
DURBIN, 1968; WOLTERS, 1968; RODDICK,

1974; SC H LOSSER, 1975). Per altra banda,

en la patata s'ha observat un increment

en la susceptibilitat de les fulles a la in-

feccio per Alternaria solani (Ell. et Mart.)

Jones et Grout (Dematiaceae) quan es pro-

dueix un descens en la concentracio de

llurs glicoalcaloides solanina, chaconina i

especialment solanidina (fig. 2) (SINDEN et

al., 1973; HEFTMANN, 1975). Tambe s'ha

observat que les plantes resistents a la

podridura produida per diverses especies

de Phymatotrichum (Mucedinaceae) tenen

nivells alcaloidics alts a les arrels quan

creixen en zones infectades per aquest
fong. Mahonia trifoliata Fedde i M. swase-
yi Fedde (Berberidaceae), per exemple,
presenten una concentracio de berberina
(fig. 1) a les arrels 60 vegades mes gran
quan es desenvolupen en terrenys infec-
tats per P. omnivorum (Shear) Dug., de
manera que les cellules que contenen ber-
berina formen una capa continua sota 1'e-
pidermis de l'arrel, que la preserva de la
infeccio (GREATHOUSE & WATKINS, 1938;
EVENARI, 1961).
Es evident que en la interaccio entre les

plantes superiors i els microorganismes
patbgens han coevolucionat els mecanis-
mes de defensa elaborats per la planta i les
diferents formes en que 1'agent virulent
pot afectar l'hoste. Aquestes interaccions
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son dincmiques i poden alterar-se en fa-
vor de qualsevol de les dues parts. Les
plantes superiors poden degradar o conju-
gar les patotoxines (compostos sintetitzats
pels agents patogens en l'hoste i responsa-
bles dels simptomes de la malaltia) forma-
des en els seus teixits. Alhora, els micro-
organismes poden desenvolupar mecanis-
mes de destoxificacio de les fitoalexines
(substancies elaborades per la planta com
a resposta a 1'atac microbic o fungic) o
d'altres substancies de defensa. Aixi, per
exemple, Fusarium oxysporuin Schl. to una
certa capacitat per destoxificar 1'x-toma-
tina (fig. 2) mitjancant la formacio d'un
enzim induible (FORD et al., 1977), igual
com ho fa el fong Phytophthora infestans
(Mont.) De Bary (Peronosporaceae) en re-
lacio amb la solanina de la patata (Ho-
LLAND & TAYLOR, 1979).
Per altra banda, alguns d'aquests alca-

loides parcialment purificats presenten
una elevada efectivitat in vitro damunt
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determinats fongs responsables de derma-
tosis humanes (RODDICK, 1974). Aquesta
observacio podria justificar l'estudi d'un
gran nombre d'alcaloides respecte de llurs
activitats antibiotiques i fungicides, i la
seva possible aplicacio terapeutica.

Els darrers anys ha sorgit un interes es-
pecial per part de bioquimics i patolegs
vegetals per tal de coneixer les bases de
la resistencia de la planta a les malalties
i als atacs microbians, i existeix tambe un
important estimul agricola a dur a terme
estudis d'aquest tipus. Prccticament tots
els productes quimics que s'utilitzen en
la proteccio dell conreus han,estat desco-
berts mes de forma empirica que no per
disseny, fins i tot els fungicides sistemics
recentment emprats. El coneixement dels
factors de resistencia a les malalties pot
ajudar considerablement al problema del
seu control en els cultius vegetals d'una
manera mes racional i cientifica.
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Els alcaloides i els insectes

Un dels mecanismes de defensa mes es-
tes entre les plantes per tal d'evitar l'atac
dels insectes consisteix en la produccio de
substancies dissuasives de l'alimentacio,
generalment amargants, d'accio temporal
o permanent, dependents de la potencia
del compost (KuBO et al., 1976; KUBO &
NAKANIS H I, 1977). Entre aquest tipus de
constituents vegetals es troben les lacto-
nes sesqui- i diterpeniques (KUBOTA & Ku-
BO, 1969; BROWN & SANCHEZ, 1974), pero
el principal grup de substancies repellen-
tes, el constitueixen els alcaloides (AR-
NOLD & HILL, 1972; BATE-SMITH, 1972;
GARCIA & HANKINS, 1975).
La darrera decada, s'ha avancat bastant

en el coneixement del paper dels produc-
tes secundaris d'origen vegetal sobre les
interactions entre les plantes i els herbi-
vors en diferents ecosistemes, i particu-
larment en els insectes fitofags (DUFFEY,
1977; GILBERT, 1977; ROSENTHAL & JANZEN,
1979). Alguns cientifics parlen fins i tot de
l'«instint botanic>> dels insectes (PESSON,
1980). L'observacio que un gran nombre
d'insectes fitofags es nodreixen, aparent-
ment sense consegi.iencies, de plantes ri-
ques en alcaloides indui alguns cientifics
a pensar que aquests compostos no tenen
activitats prolectores enfront dels insec-
tes. No obstant aixo, quan aquestes ma-
teixes especies alcaloidiques son consumi-
des per insectes no especialitzats esdeve-
nen altament toxiques (JANZEN et al., 1977).
D'entre els principals treballs relatius a
la dependencia coevolutiva entre les plan-
tes i els insectes poden destacar-se fona-
mentalment els de SCHOONHAVEN (1968,
1972), FRAENKEL (1969), DETHIER (1972),
MEEUSE (1973), FEENY (1975), etc.
Un dels exemples mes clars relatius a

la funcio que els alcaloides desenvolupen
en les relations planta-insecte s'observa en
les especies Senecio jacobaea L. i S. vul-
garis L. (Compositae), les quals son prote-
gides dels herbivors per la presencia d'al-
caloides altament toxics del grup de la
pirrolicidina, que es troben localitzats en
les fulles. Molts casos d'enverinament del
bestiar han estat atribuits a aquests alca-
loides de Senecio (KEELER, 1975); aixo no
obstant, les erugues de les arnes Arctia
caja i Tyria jacobaea s'alimenten de les
Ilavors d'aquestes plantes i, a mes, com-
pleten en elles els seus cicles biologics
(ROTHSCHILD & APLIN, 1971). La demos-

tracio mes evident que aquests alcaloides
no resulten toxics per aquests dos insec-
tes es el fet que son presents fins i tot en
els ous. L'analisi de les erugues i arnes
adultes indica que els alcaloides pirrolici-
dinics de Senecio son asegrestats» i em-
magatzemats per aquests insectes, els
quals son capacos de transformar un al-
caloide toxic en un altre d'innocu.
Un altre exemple de la interaccio planta-

insecte en la qual els alcaloides tenen un
paper fonamental es el de l'escarabat de la
patata, Leptinotarsa decemlineata, causant
d'una seriosa plaga, la qual pot produir
grans perdues a causa del dany que oca-
siona en les fulles. Per aquest motiu, la
recerca de patates resistents a 1'atac d'a-
quest escarabat ha estat una de les prin-
cipals fites en el conreu d'aquesta planta.
La resistencia, pero, es descobrl primera-
ment no d'entre les varietats cultivades
sing entre especies 'silvestres de Solanum
(Solanaceae) i originaries d'America del
Sud, concretament en S. demissum Lindl.,
atribuint-se llur resistencia al principal al-
caloide esteroidic de les fulles, la demisina
(fig. 2). Encara que aquest alcaloide to una
estructura quimica estretament relaciona-
da amb la solanina, l'alcaloide majoritari
de la patata cultivada (S. tuberosum L.),
aparentinent es diferencia prou corn per
repel•lir l'atac de l'escarabat (fig. 2).
Donat 1'elevat interes d'aquesta planta

per a 1'agricultura, diversos alcaloides de
Solanum han estat assatjats sobre la seva
activitat repellent i s'ha determinat, al-
menys parcialment, la relacio entre l'es-
tructura molecular i 1'efecte repulsiu, ha-
vent-se comprovat que existeixen tres fac-
tors clau en l'estructura de la demisina
que li confereixen aquest caracter dissua-
siu: la presencia d'un tetrasacarid en po-
sicio 3, la presencia de xilosa corn una de
les quatre unitats del lucre, i 1'absencia
d'un doble enllac en posicio 5 (fig. 2). Si el
tetrasacarid es redueix a un trisacarid la
xilosa se separa i es forma el doble en1lac
en la posicio 5, com es el cas de la solani-
na, desapareixent aleshores el caracter re-
pellent. La tomatina, alcaloide present en
el tomaquet i tambe en d'altres especies
relacionades de Solanum, posseeix un te-
trasacarid el qual conte xilosa i li manca
el doble enllac en la posicio 5 i, a l'igual
de ]a demisina, es un autentic repellent
capac de produir efectes toxics a 1'insecte
invasor.
Com ja ha estat indicat, la dissuasio a
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1'atac de 1'escarabat de la patata es estre-
tament relacionada amb l'estructura qui-
mnica d'alcaloides com ara la demisina, pe-
ro es interessant el fet que petits canvis
en aquestes molecules poden tenir com a
consegi.iencia ]a desaparicio total de l'e-
fccte dissuasiu. Aixo pot ser degut al fet
que el repellent actua sobre l'insecte a ni-
vcll de membrana, possiblement interfe-
rint amb ]'absorcio dell fitosterols de les
fulles, necessaris per a ]a biosintesi de
1'ecdisona (hormona responsable de ]a mu-
da) en els escarabats. Puix que els alcaloi-
des de Solanum de fet son molecules este-
roidiques, es possible que tinguin un efec-
te directe bloquejant ]a biosintesi d'aques-
tes hormones. La presencia en la planta de
compostos que tenen una activitat hormo-
nal en insectes suggereix que la bioquimica
vegetal pot haver respost a les pressions
sclectives exercides pels herbivors (WIL-
I.IAMS, 1970).
La familia Solanaceae, juntament amb

d'altres, com per exemple Apocynaceae,
Leguminosae, Papaveraceae, etc., es una
de les que conte un major nombre d'es-
pecies alcaloidiques i d'alcaloides dife-
rents, i s'hi troben, entre d'altres, els ge-
neres Solanum i Nicotiana. Algunes espe-
cies de patates, com s'ha indicat anterior-
ment, es defensen de l'atac de la larva de
1'escarabat per la presencia de la demisi-
na, mentre que en les especies de Nico-
tiana, entre elles el tabac (N. tabacum L.),
la nicotina (fig. 1) que es troba localitzada
als extrems dels pets glandulars, es l'alca-
loide quc realitza aquesta funcio, a mes
d'actuar com un potent insecticida
(ScIIILDKNECIIT, 1981).

El fet que alguns insectes puguin meta-
bolitzar alcaloides sense que els ocasionin
consegi.iencies fatals ja fou observat ini-
cialment per SELF et al. (1964) en compro-
var que el llagost Melanoplus differentia-
lis, que es nodreix de plantes de Nicotia-
na, metabolitza la nicotina per produir al-
tres compostos innocus. Mes resentment,
aixo tambe ha estat comprovat en les pa-
pallones danaides (EDGAR & CULVENOR,

1974; EDGAR et al., 1974). Les papallones
adultes son atretes vers les fulles marci-
des de plantes de Senecio i algunes boragi-
nacies (tambe amb alcaloides pirrolicidi-
nics del tipus del seneci), i xuclen els exu-
dats rics en alcaloides. No obstant aixo,
tambe els poden obtenir d'altres secre-
cions de la planta com, per exemple, de
la base de les beines de les llavors, o fins

i tot mitjancant una sorprenent relacio
simbiotica amb alguns Ilagosts, els quals
alliberen el suc de les fulles mentre s'ali-
menten de plantes del genere Heliotro-
pium (Boraginaceae). Aquesta conducta,
tan curiosa com unica, de les papallones
danaides ha estat corroborada per les ex-
periencies de laboratori realitzades recent-
ment per BERNAYS et al. (1977) i tambe
per EDGAR et al. (1979), els quals han ob-
servat, a mes, que moltes especies d'aques-
tes papallones, d'entre elles Danaus pie-
xippus i D. chrysippus, emmagatzemen
aquests alcaloides en els seus teixits du-
rant molt de temps de ]a seva fase adulta.
Com a resultat de la continua investigacio
d'aquests fascinants insectes se sap actual-
ment que els alcaloides pirrolicidinics
exerceixen una doble funcio en aquestes
papallones: actuen com a agents protec-
tors dels seus possibles depredadors i com
a precursors essencials en la biosintesi de
feromones.
A mes a mes de les observacions de

camp, les experiencies de laboratori con-
firmen fins a quin punt els diferents al-
caloides poden influir sobre la conducta
i els processos fisiologics dels insectes en

les diferents etapes de desenvolupament.
Aixi, per exemple, els alcaloides solanina,
tomatina i nornicotina, administrats jun-

tament amb la dieta, causen la mort del
llagost Melanoplus bivittatus, encara que

en aquest cas, curiosament, els insectes no
redueixen llur alimentacio; es a dir,
aquests alcaloides no actuen com a repel-
lents sing com agents toxics (HARLEY &
THORSTEINSON, 1967). Aixi mateix, 1'expo-
sici6 cronica de l'agrotis Euxoa messoria

a dietes que contenen alcaloides com ara
la veratrina, berberina, nicotina o atropi-
na (fig. 1), causa efectes nocius sobre el
creixement, la taxa de desenvolupament i
la supervivencia de les larves, les quals
son particularment sensibles a la berberi-
na i nicotina en les primeres fases del
seu desenvolupament (DEVITT et al., 1980).

D'entre els diferents mecanismes de
proteccio de les plantes davant els seus
depredadors, cal destacar-ne un de molt
sofisticat descobert els darrers anys, i que
consisteix en la capacitat d'alguns meta-
bolits secundaris vegetals per fotosensibi-
litzar els insectes (ARNASON et al., 1983).
Per tal que aixo succeeixi, la llum ha de
ser absorbida per aquests compostos, els
quals, una vegada en l'organisme de 1'in-
secte, interaccionen amb l'ADN i cau-
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sen greus anormalitats cromosomiques.
Aquest mecanisme de defensa de les plan-
tes resentment descobert sembla ser pre-
sent en una amplia varietat de families,
havent-se identificat fins ara prop de 400
compostos fotosensibilitzadors, tant de
naturals com de sintetics (SPIKES, 1977),
els mes coneguts dels quals son els polia-
cetilens, furanocumarines i diversos alca-
loides, d'entre ells les R-carbolines harma-
lina i metoxiharmalina (fig. 1), i derivats
de la furoquinolina com, per exemple, la
dictammina (fig. 1) (SONG & TAPELY, 1979;
MCKENNA & TOWERS, 1981; TOWERS et al.,
1981; PFYFFER et al., 1982). Tambe s'ha
suggerit que la berberina podria consti-
tuir un agent fotosensibilitzador a causa
de les seves propietats de fluorescencia,
pero, a l'igual de molts altres compostos
fototoxics, encara resta comprovar-ne l'ac-
cio sobre els insectes en aquest complex
mecanisme defensiu de les plantes.
En contrast amb aquests efectes toxics

dels alcaloides damunt els insectes i d'al-
tres depredadors de les plantes, en alguns
casos ha estat comprovat que exerceixen
una accio estimulant de l'alimentacio. Es
el cas, per exemple, de l'alcaloide verinos
esparteina (fig. 1), el qual estimula l'atac
dels afids, per exemple Acyrtosiphon spar-
tii, sobre la planta que el produeix, Saro-
thamnus scoparius (L.) Wimmer ex Koch
(Leguininosae), i s'ha observat que varien
el seu lloc d'alimentacio en funcio de la
zona de la planta amb major concentracio
d'esparteina: comencen nodrint-se de les
tiges joves a la primavera, i posteriorment,
durant els mesos d'estiu, es desplacen cap
als brots florals i beines dels fruits a me-
sura que el contingut d'aquest alcaloide
varia amb el cicle ontogenic de la planta
(SMITH, 1966). A mes, es possible d'induir
1'alimentaci6 d'aquests afids sobre una es-
pecie que no sigui el seu hoste habitual,
com per exemple Vicia faba L. (Legumino-
sae), si se li innocula una solucio d'espar-
teina a les Tulles (BROWER et al., 1968).
En general, les relacions entre l'insecte

hoste i la planta son altament especffiques
i depenen de la capacitat dels compostos
quimics fisiologicament actius per interac-
cionar entre ambdos tipus d'organismes
(HARBORNE, 1978). Un exemple d'aquesta
especificitat es el trobat per KIRCHER &
HEED (1970) en el desert de Sonora dels
Estats Units, en observar que quatre espe-
cies de Drosophila s'alimenten selectiva-
ment, i amb molt poques excepcions, de

quatre cactus diferents. En aquesta rela-
cio planta-insecte hi ha dos tipus d'inte-
raccio que impliquen la presencia de pro-
ductes secundaris: els atraients i els dis-
suasius de 1'alimentaci6. L'atraient alimen-
tari es coma a tots els cactus i es un este-
rol, el schoterol, necessari per als insectes
per sintetitzar llurs hormones de la muda.
La segona classe de substancies son alca-
loides, corn per exemple la lofocereina i
pilocereina (fig. 1), que es troben en el cac-
tus senita (Lophocereus schotii Britt. et
Rose, Cactaceae), els quals actuen corn a
repellents per les distintes especies de Dro-
sophila, llevat de D. pachea, la qual com-
pleta el seu cicle biologic en aquesta
planta.
En aquest interessant exemple d'adapta-

cio coevolutiva entre planta i insecte, la
mosca ha arribat a 1'extrem de dependre
d'una cola especie vegetal, de manera que
un canvi d'alimentacio en una planta in-
timament relacionada amb ella, seria pe-
rillos i li podria causar la mort per la pre-
sencia d'un alcaloide no familiar. A mes a
mes, les mosques estan en una situacio vul-
nerable si el seu hoste vegetal especific
desapareix. Aixi, doncs, les plantes han
desenvolupat un complex mecanisme qui-
mic a base de compostos secundaris, en
aquest cas esterols i alcaloides, els quals
limiten, encara que parcialment, la preda-
cio dels insectes damunt d'elles.

Proteccio davant els vertebrate

La capacitat dels insectes per nodrir-se
de plantes que contenen alcaloides i em-
magatzemar-los es notable si es to en comp-
te 1'elevada toxicitat que presenten aques-
tes substancies per altres formes de vida,
particularment els mamifers. Els darrers
descobriments, pero, suggereixen que la
toxicitat d'aquests compostos no resideix
en llurs propies estructures sing en el prin-
cipal metabolit en el qual es converteixen
in vivo (MATTOCKS, 1972); es a dir, sembla
com si en els mamifers, en intentar desto-
xificar aquestes molecules, es produeixin
accidentalment compostos molt mes peri-
llosos, amb consegiiencies fatals.

Existeixen moltes plantes que tenen al-
caloides altament toxics per als vertebrats,
i es poden destacar diverses especies dels
generes Veratrum i Fritillaria (Liliaceae),
les quals contenen alcaloides esteroidics
d'una gran toxicitat i que, igual que els
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glucosids cardiotbnics, posseeixen una ac-
centuada activitat sobre el cor (HEFTMANN,
1975).
L'alimentacio dell vertebrats herbivors

compren un ampli espectre d'especies ve-
getals, i a ells una Bola planta toxica di-
lulda entre d'altres normals no els causara
gairebe cap efecte. Per tal de protegir una
especie vegetal davant llurs depredadors
vertebrats, doncs, els alcaloides han de
contribuir de manera que en resultin re-
pellents. Aixi, moltes plantes alcaloidiques
tenon un sabor amargant que confereix un
efecte dissuasiu als seus possibles consu-
midors (SWAIN, 1977). Aquest fet es dona
en el bestiar, el qual rebutja algunes es-
pecies de Senecio, com per exemple S. ja-
cobaea L. (Cornpositae), amb un elevat
contingut d'alcaloides pirrolicidfnics, i
tambe en les ovelles, les quals s'alimenten
de les races odolces» de Lupinus angusti-
folius L. (Leguminosae), en els quals man-
quen els alcaloides, pero no de les races
«amargants», el contingut alcaloidic de les
quals arriba fins un 2,5 °'o en pes sec. Aixi
mateix, Phalaris tuberosa L. i P. arundina-
cea L. (Grafnineae), dues herbes que con-
tenen els alcaloides gramina i hordenina
(fig. 1), son rebutjades per les ovelles quan
-els nivells de gramina son alts (1 %), pero
]a seva alimentacio es estimulada quan
aquests nivells son inferiors al 0,01 % (AR-
NOLD & HILL, 1972).
Aquesta conducta, a mes d'observar-se

en els animals d'interes per a la ramade-
ria, tambe s'ha estudiat en alguns micos
en estat silvestre, concretament en Colo-
bus guereza (OATEs et al., 1977) i C. satanas
(MCKEY et al., 1978), i s'ha comprovat 1'e-
xistcncia d'una certa relacio entre la pro-
porcio d'alcaloides i tanins en les plantes
de les quals es nodreixen. Aixb, no obs-
tant, en aquest cas sembla que la concen-
tracio de tanins es el factor clau en la se-
leccio de les especies, i que el contingut
alcaloidic per se gairebe no to cap efecte
sobre aquesta tria de les plantes. Presu-
miblement aquests micos tenen una certa
capacitat de destoxificar alcaloides o be, a
1'igual del gorilla, es possible que un cert
grau d'amargantor en les fulles constituei-
xi un atraient alimentari.
La particular resistencia de determina-

des especies de vertebrats a certs tipus
d'alcaloides, igual corn succeeix en els in-
sectes, cs una caracteristica ben genera-
litzada. Aixi, per exemple, ]a belladona es
altament toxica per als sers humans a cau-

sa de la gran concentracio d'alcaloides tro-
panics de llurs fulles, pero pot esser con-
sumida sense cap perill per alguns tipus
de conills i pores, els quals posseeixen un
enzim capag de degradar-los (LUCKNER,
1972). Aixi mateix, Ies rates son mes resis-
tentes als alcaloides del tipus Lupinus que
no pas els pores (Ruiz et al., 1977).
En aquest aspecte, I'estudi dels enzims

que catalitzen els processos metabblics a
que son sotmesos els alcaloides en l'inte-
rior de l'animal que els ingereix ha estat
molt important. Aixi , la investigacio dels
animals que toleren les plantes amb ele-
vades concentracions alcaloidiques ha re-
velat que, a diferencia dels animals que
no les toleren, son proveits d'enzims ca-
pacos de destoxificar diversos alcaloides
(LANG & KEUER, 1957). Actualment se sap
que les oxidases tenen un paper primor-
dial com a agents destoxificants en la pro-
teccio dels herbivors contra el stress quf-
mic prodult pels compostos secundaris de
les plantes (BRATTSEN et al., 1977). No obs-
tant aixo, el producte d'una reaccio enzi-
matica pot esser o be un compost menys
toxic, com per exemple l'estricnina (fig. 1),
la qual es transforma en 2-hidroxiestricni-
na, amb una toxicitat cent vegades mes
baixa (TSUKAMOTO et al., 1964), o be pot
esser una substancia mes toxica, com es
el cas de la conversio de la codeina en mor-
fina (fig. 1), o la dels alcaloides de Senecio
en esters de crotanecina (MATTOCKS, 1968a,
1968b). Tan cols uns pocs alcaloides poden
convertir-se en compostos que puguin ser
finalment degradats a dioxid de carboni,
urea i aigua.
Un altre fet destacable es la diferencia

de comportament entre els animals en es-
tat salvatge i els de laboratori a l'hora de
seleccionar llur aliment. En una experien-
cia d'aquest tipus es dona a triar menjar
amb una dosi addicional de 1'alcaloide
gramina i sense a ratolins blancs de labo-
ratori i ratolins campestres recentment
capturats, i es va observar que mentre els
primers preferien l'aliment sense alcaloi-
de, encara que, de tant en tant, tambe en
menjaven de I'altre, els ratolins de camp
mai no tocaven ]'aliment contaminat per
la presencia de la gramina (WALLER & No-
WACKI, 1978).
Un grup altament toxic d'alcaloides, el

constitucixen els ja esmentats del grup de
la pirrolicidina. Son molt ben coneguts
com els principals components toxics de
plantes verinoses per al bestiar, pero tam-
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be son perillosos per a l'home. El recent
descobriment de la seva presentia en fu-
Iles de Symphytum officinale L. (Boragi-
naceae) (CULVENOR et at., 1980) caldria te-
nir-lo en compte puix que aquesta planta,
coneguda popularment amb el nom de
simfit o consolda, encara que no s'utilitza
com a medicinal, es recomanada pels pro-
motors de 1'«alimentaci6 natural>>. El con-
tingut alcalbidic de les fulles, i tambe de
les de l'hibrid S. X uplandicufn Nyman,
pot arribar fins al 0,15 oio en pes sec, i s'ha
provat, a mes, que els extractes crus pro-
dueixen hepatotoxicitat crbnica en rates.
Mentre que la toxicitat dels alcaloides

vegetals damunt els mamifers, i especial-
ment en l'home i animals domestics, es to-
talment demostrada, els seus efectes tera-
togens tan sols s'han indicat els darrers
anys. Aixi, s'ha observat que les ovelles i
vaques adultes poden ingerir alcaloides en
la dieta en quantitate que no els causin
la mort, pero corn a consegiiencia de l'a-
limentacio d'aquestes plantes alcaloidiques
poden presentar-se malformacions conge-
nites en la seva descendencia. D'entre els
alcaloides implicats en aquestes accions
es troben els del grup dels pirrolicidinics,
de la nicotina, de Lupinus i tambe els de-
rivats simples de la piperidina, corn per
exemple la coniina (fig. 1) de Conium ma-
culatum L. (Umbelliferae) (KEELER, 1975),
aixi corn un alcaloide especial, la ciclopa-
mina (fig. 1), aillat de Veratrum californi-
cum Durand (Liliaceae), planta de la qual
s'alimenten les ovelles i que es responsable
de 1'aparici6 de malformations ciclbpies
en els bens (KEELER, 1968, 1969).
En l'especie humana els efectes teratb-

gens, fins i tot deformacions esqueletiques
com l'anomenada spina bifida, han estat
atribuits per alguns autors a un exces de
consumicio de patates per la mare gestant,
les quals contenen solanina. No obstant
aixo, la relacio entre aquests defectes con-
genits en' 1'home i la dieta es complexa, i
concretament la implicacio dels consti-
tuents de la patata corn a agents respon-
sables d'aquests efectes resta encara molt
Iluny de ser provada (Kuc, 1975).

ELS ALCALOIDES I LA COMPETENCIA
ENTRE PLANTES SUPERIORS

En el proces de la seleccio natural les
plantes superiors competeixen amb, d'al-
tres per la Hum, la humitat i els nutrients

minerals i organics del sol, i per aixo han
desenvolupat diversos mecanismes de de-
fensa davant llurs competidors veins.
Quan aquesta defensa es de naturalesa
quimica, s'anomena aleshores allelopatia,
terme que fou introduit fa mes de 40 anys
per Molisch per definir les interactions
bioquimiques beneficioses o perjudicials
entre especies vegetals. Actualment aquest
terme es limita quasi sempre als efectes
d'una planta superior sobre una altra, es-
pecialment els que causen una minva en
1'eficacia de la gerrninacio, creixement i
desenvolupament (SWAIN, 1977). Aixi, l'al-
lelopatia representa la competencia quimi-
ca entre plantes superiors, i aquest feno-
men pot considerar-se com un proces mes
dins 1'ecologia bioquimica. Son nombroses
les investigations realitzades en la darrera
decada relatives a 1'estudi d'aquestes in-
terferencies, i poden destacar-se d'entre
altres les publications de W I I ITTAKER &
FEENY (1971), MULLER & CHOU (1972),
WENT (1972), PUTNAM & DUKE (1974), RICE
(1974), GROVER (1975), TURNER & QUARTER-
MAN (1975), etc.
Les substancies quimiques implicades en

aquestes interaccions entre plantes supe-
riors, anomenades substancies allelopati-
ques, son metabolits secundaris tipics, fo-
namentalment de baix pes molecular i d'es-
tructura relativament senzilla. La majoria
son triterpenoids (mono- o sesquiterpens)
i compostos fenblics (fenols, acids fenb-
lics i cinamics, hidroxiquinones, etc.), pe-
ro, eventualment, altres tipus de consti-
tuents vegetals poden ser considerate tam-
be corn a allelopatics. Aquest es el cas d'al-
guns poliacetilens i lactones sesquiterpe-
niques (DEL AMO & ANAYA, 1978; KOBA-
YASHI et at., 1980). En qualsevol cas, es
tracta d'un grup limitat de productes na-
turals; es sorprenent, pero, que els alca-
loides, el grup mes important de consti-
tuents vegetals des del punt de vista de la
seva toxicitat per als animals, en molt po-
ques ocasions han mostrat clarament te-
nir un paper en aquestes interaccions al-
lelopatiques, el qual fet podria ser conse-
gi.iencia de la baixa concentracio en que
es troben a les plantes, o be de la seva
capacitat de transformar-se rapidament en
el sbl.

Aixb no obstant, d'entre aquests pots al-
caloides amb activitat allelopatica poden
citar-se els trobats en certes especies del
genere Veratrum (Liliaceae), les quals in-
hibeixen el creixement de la civada i el
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segol, .aparentment a traves d'un efecte es-
pecific sobre 1'estabilitat de la molecula
d'ADN (OLNEY, 1968), i el ja esmentat an-
teriorment alcaloide diterpenic delcosina
(fig. 1), de Delphinium ajacis L. (Ranun-
culaceae), el qua] inhibeix el creixement
dels entrenusos del pesol a causa, proba-
blement, de llur interferencia amb el sis-
tema gibberel-linic, en actuar corn un in-
hibidor competitiu (WALLER & BURSTROM,
1969; BEARDER, 1980). Per altra banda, l'al-
caloide indolic gramina, aillat de la secre-
cio amb activitat allelopatica de les arrels
d'Hordeum sativurn Pers. (Gramineae), in-
hibeix la germinacio de Stellaria media
(L.) Vill. (Carrophyllaceae), la qual cosa
afavorcix 1'expansi6 i total desenvolupa-
ment d'aquella.graminia (OVERLAND, 1966).
Alguns autors, d'entre ells WIIITTAKER

(1972), opinen que a causa de la seva natu-
ralesa quimica les substancies allelopati-
ques tenen tan sols una funcio secundaria
a les plantes, havent aparegut inicialment
com a resposta a les pressions dels depre-
dadors herbivors. Aquesta teoria sugge-
reix que 1'evoluci6 dels compostos amb
efectes dissuasius de I'alimentacio ha tin-
gut com a consegiiencia la produccio oca-
sional de substancies que son excretades
per les fulles, tiges o arrels, i que passen a
1'entorn on, accidentalment, poden parti-
cipar en la interaccio d'una planta superior
amb una altra, i a causa dels seus efectes
favorables en reduir-se la competitivitat
vegetal, aquestes plantes han continuat
sintctitzant-les.

ALTRES FUNCIONS DELS ALCALOIDES
A LES PLANTES

A mes a mes de tots els papers anterior-
ment exposats relatius a 1'activitat que els
alcaloides duen a terme a ]a planta, tots
ells corroborats ampliament per nombro-
ses experiencies, ja siguin de camp o de
laboratori, a aquests constituents vege-
tals han estat atribuides altres funcions
ben diverses, encara que, potser, de menor
significacio fisiologica o ecologica. Aixi,
s'ha suggerit que alguns alcaloides podrien
actuar a nivell enzimatic en processor de
regulacio metabolica, com per exemple la
catarantina (fig. 1), la qual podria acom-
plir un paper important en la regulacio
del metabolisme secundari de Catharan-
thus roseus (L.) G. Don (Apocynaceae), ac-
tuant corn a inhibidor no competitiu i re-

versible d'una monooxigenasa dependent
del citocrorn P-450, els substrats de la
qual serien el geraniol i el NADPH (McFAR-
LANE et al., 1975).

Altres alcaloides, com per exemple la
nicotina, s'ha observat que estimulen la
germinacio, concretarnent d'uredospores
de diverses especies de Puccinia i Uromy-
ces (Pucciniaceae), alhora que produeixen
una gran vacuolitzacio amb un elevat con-
tingut d'enzims hidrolitics (FRENCH &
WILSON, 1981), i s'ha suggerit que 1'activa-
ci6 del sistema lisosomal pot induir la
germinacio de les espores (WILSON, 1973;
MASON & WILSON, 1979).

Per altra banda, una funcio ben conegu-
da que duen a terme els alcaloides en al-
gunes plantes es directament relacionada
amb el proces de la pollinitzacio. Quan els
insectcs, a l'igual dels ocells, visiten les
flors per alimentar-se del nectar, o be per
recollectar-lo per a una consumicio poste-
rior, generalment les pollinitzen, de tal
manera que els dos organismes que parti-
cipen en aquest proces es beneficien mu-
tuament. En aquesta interrelacio son tres
els factors quimics que intervenen: l'olor
i el color de les Hors, i el valor nutritiu del
nectar i del pollen.
A mesura que 1'insecte s'acosta a una

planta en floracio, un dels setiyals que
percep es 1'olfactiu del perfum de la for.
Els animals viuen en un mon de comuni-
cacio quimica, de feromones, i indubtable-
ment son capacos de detectar terpens i al-
tres compostos volatils de :'aroma de les
flors a una certa distancia. No obstant
aixo, es interessant el fet que en alguns
casos I'aroma es utilitzada per la planta
com un reclam per atrapar els insectes i
nodrir-se'n; s'ha observat en plantes de
Sarracenia (lava L. (Sarraceniaceae) que
un dels compostos emprats corn a esquer
es precisament un alcaloide volatil, la co-
niina (fig. 1). Aquest metabblit no tan sols
atreu els insectes cap a la trampa, sing
que, a mes, a causa de la seva elevada ac-
tivitat fisiologica, els paralitza de manera
que son digerits mes rapidament per
aquesta especie carnivora (MODY et al.,
1976).
Per altra banda, quan 1'insecte pollinit-

zador va apropant-se a la planta rep ales-
hores un senyal visual: el color de la for
en contrast amb el fons verdos de les fu-
Iles. Els colors de les Hors son deguts fo-
namentalment a la presencia dels pigments
en els cromoplasts i/o vacuols de les cel-
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lules dels teixits florals, mentre que els
produits per la reflexio i refraccio de la
llum damunt les superffcies cellulars, tan
importants en el regne animal, no es pre-
senten en les plantes. El grup mes signifi-
catiu de pigments de les flors son els fla-
vonoides, els quals contribueixen a la for-
macio dell colors cianics (des del taronja
i roig fins al blau), a mes del blanc i groc
(HARBORNE, 1967, 1976). L'altre grup impor-
tant de pigments es constituit pets carote-
noides, els quals son responsables princi-
palment dels colors grocs i tambe taronges

i vermells. Finalment, altres classes de
constituents vegetals molt menys impor-
tants en relacio amb la pigmentacio de
les flocs son les clorofilles (verdes), quino-
nes (ocasionalment vermelles i grogues) i
alcaloides del tipus de les betalalnes, ano-
menades tambe betaxantines (grogues, ver-
melles i porpres), les quals es troben fo-
namentalment en plantes de les Centros-
permes, en les quals substitueixen les an-
tocianines per donar el color a llurs Hors
(MABRY et al., 1963, 1972; PIATTELLI & MI-
NALE, 1964; MABRY, 1966; MABRY & DREI-
DINGS, 1968; MABRY & DIFEO, 1973). En
aquestes plantes totes les colorations gro-
gues son degudes a pigments com ara la
indicaxantina (fig. 1), una de les vuit beta-
xantines actualment conegudes (PIATTELLI,
1976).

Al capdavall, el nectar de les Hors tam-
be pot esser portador de substancies toxi-
ques, probablement sintetitzades en altres
parts de la planta. Aixi, per exempie, la
mel produIda per les abelles a partir d'es-
pecies vegetals no habituals pot contami-
nar-se per aquest tipus de compostos, corn
s'ha pogut observar en el nectar de So-
phora rnicropltvlla Ait. (Leguminosae)
(CLING I I et al., 1972). Potser, pero, 1'exem-
ple mes clar es el de la mel elaborada per
les abelles que s'alimenten de Senecio ja-
cobaea L. (Compositae), i que pot contami-
nar-se amb certa facilitat per la presencia
dels alcaloides pirrolicidfnics tfpics d'a-
questa especie, la concentracio dels quals
oscil•la entre 0,3 i 3,9 ppm (DEINZER et al.,
1977) i que, logicament, podria suposar
una intoxicacio fins i tot per a 1'home. Aixo
no obstant, aquesta mel sortosament to un
labor amargant i normalment es rebut-
jada.

Finalment, a la taula III es resumeixen
alguns efectes bioqufmics dels alcaloides,
els quals podrien tenir alguna relacio amb
Ilur funcio en les deferents especies. Els

processos afectats tenen hoc a la planta i,
per aixo, es pot pensar en la possibilitat
que aquests alcaloides puguin influir sobre
ells en les especies vegetals en les quals
es troben (ROBINSON, 1974). No obstant
aixo, fins ara no hi ha cap evidencia que
aixo realment succeeixi.

CONCLUSIO

Es evident que la biosintesi de molecu-
les alcaloidiques sovint requereix una apor-
tacio d'energia, i en alguns casos la pre-
sencia d'enzims altament especffics. Per
aquest motiu, la perpetuacio d'una despe-
sa energetica d'aquest tipus al llarg de
1'evoluci6 sembla que no ha de suposar
simplement un balafiament metabolic sing
que mes aviat aporti algun benefici per la
planta. Probablement, la majoria dells ju-
guen un paper d'adaptacio de la planta
vers el seu entorn (ROBINSON, 1974; SEI-
GLER & PRICE, 1976).

Per altra banda, donada la gran diver-
sitat de substancies alcaloidiques presents
en el regne vegetal, la funcio que els alca-
loides duen a terme a la planta pot esser
diferent en les distintes especies, i en
aquelles plantes en Ics quals els alcaloides
manquen, aquestes funcions poden ser rea-
litzades per altres compostos corn ara ami-
noacids poc frequents, amines, fenols i al-
tres metabolits secundaris. Aixo no obs-
tant, el paper de proteccio de la planta da-
vant els sous depredadors, competidors
i/o agents patogens, tant en epoques llu-
nyanes corn en l'actualitat, potscr consti-
tueixi la principal rao de ser de la majoria
dels alcaloides.
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