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RESUMEN

El calcio es un nutrimento esencial
para las plantas. Al ser adquirido por las
raices se transporta via xilema siguiendo el
flujp transpiratorio y es distribuido
basicamente, por la misma via hacia todos
los érganos de las planta. La concentracion
de calcio en las plantas fluctua entre 0.2% y
3.0% del peso seco del tejido de la hoja,
con valores de suficiencia del 0.3 al 1.0 %
en las hojas de la mayoria de los cultivos;
por el reducido transporte del mismo al
citoplasma, la mayor cantidad se acumula
en forma de cristales de oxalato de calcio
en la pared celular y la vacuola. Este
nutrimento  interviene en  numerosas
funciones dentro de la planta, como el de
ser un segundo mensajero y brindarle
estabilidad estructural a la pared vy
membrana celular.

Palabras clave: simplasto, apoplasto, xilema,
floema, transportadores.
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ABSTRACT

The calcium is an essential nutriment
for the plants. To the being acquired by the
roots is transported via xilema following the
flow transpirate and is distributed, basically,
by the same one via towards all the organs
of plants them. The calcium concentration in
the plants fluctuates between 0.2 % and 3.0
% of the dry weight of the weave of the leaf,
with values of sufficiency from the 0.3 % to
the 1.0 % in the leaves of most of the
cultures; by the reduced transport of the
same one to the cytoplasm, the greater
amount is accumulated in crystal form of
calcium oxalate in the cellular wall and the
vacuola. This nutriment takes part in
numerous functions within the plant, like the
one of being a second messenger and to
offer him to structural stability to the wall and
cellular membrane.

Key words: symplast,
phloem, carriers.
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INTRODUCCION

En términos de su requerimiento por
las plantas superiores, el calcio esta
clasificado como nutrimento secundario; sin
embargo, esta involucrado en numerosos
procesos bioquimicos y morfolégicos. A
pesar de ser uno de los elementos mas
abundantes en el suelo, su concentracion
en el citosol esta restringido a niveles de
aproximadamente 10" M o menos, debido a
que concentraciones altas interfiere con una
gran variedad de procesos celulares
cruciales, incluyendo sefiales dependientes
de calcio, energia metabdlica basado en el
fosfato y la dinamica el microesqueleto.

Absorcién y distribucioén en las plantas

El calcio (Ca) es un nutrimento
esencial para las plantas. Este es adquirido
de la solucién del suelo por las raices y
transportado al tallo via xilema. La raiz debe
balancear la liberacion de Ca al xilema con
la necesidad de las células individuales de
la raiz para usar el Ca citoplasmico [Ca?']q
en las sefales intracelulares. Lo anterior es
la evidencia para la hipotesis actual: el Ca
viaja apoplasticamente a través de la raiz a
la banda de Caspari, entonces, éste evita la
via del citoplasma de las células de la
endodermis. Es notable que, si bien los
canales de Ca? y Ca?-ATPasas estan
presentes y podrian catalizar la entrada y
salida de Ca** a través del plasmalema de
las células de la endodermis, su capacidad
de transporte es improbable ser suficiente
para la descarga del xilema. Ademas,
parece no haber competencia, o
interacciones, entre Ca®", Ba*" y Sr** para el
transporte al tallo. Esto parece incompatible
con una via simplastica que involucre como
minimo dos tipos de transporte catalizados
por proteinas. Lo anterior indica que una
cantidad importante de Ca®" se transporta
por via apoplastica al xilema. Son
desconocidas las contribuciones relativas
de estas dos vias de liberacién del Ca* al
xilema. Sin embargo, la separacién
funcional de los flujos simplasticos de Ca?*
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(para la nutricién de la raiz y las sefales de
la célula) y los flujos apoplasticos de Ca**
(para transferir al tallo) podrian capacitar a
la raiz para satisfacer la demanda del tallo
de Ca®" sin comprometer el [Ca®]; para las
sefiales celulares. Esto también es
compatible con la correlacion observada
entre la tasa de transpiracién y el calcio
liberado al tallo (White, 2001).

El transporte del Ca en el xilema
ocurre por flujo de masa del Ca®* libre, y
algo de Ca complejado organicamente, y
por movimiento cromatografico a lo largo de
los sitios de intercambio de Ca en las
paredes del xilema. La competencia entre
los sitios de demanda se intensifica cuando
la concentracién de Ca®* en el xilema es
bajo y la transpiracién es grande (Clarkson,
1984). Las respuestas de crecimiento topico
involucra el bombeo de calcio vacuolar
hacia el apoplasto seguido por su migracion
por medio de gradientes de potencial
eléctrico el cual se desarrolla en el
apoplasto después de la geoestimulacion
(Clarkson, 1984).

La redistribucibn de las hojas
maduras a los meristemos a través del
floema es probablemente bajo, si es que
ocurre, debido a que en los tubos cribosos
no puede haber mas que concentraciones
micro molares de Ca?" libre (Clarkson,
1984). En el Cuadro 1 se presenta la
concentracion de calcio en el xilema y en el
floema en relacion con la de otros
nutrimentos. La concentracion de Ca en las
plantas fluctua entre 0.2 y 3.0 % del peso
seco del tejido de la hoja, con valores de
suficiencia del 0.3% al 1.0% en las hojas de
la mayoria de los cultivos. La concentracion
mas alta se encuentra en las hojas mas
viejas. Se ha sugerido que la concentracién
total de Ca no es un valor confiable en
relacidon con la suficiencia, debido a que se
acumula en algunas plantas como cristales
de oxalato de calcio. Por lo tanto, el Ca
extractable puede ser mejor indicador para
la suficiencia (Jones et al., 1991).
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Cuadro 1. Concentraciones y formas quimicas de los nutrimentos en el xilema y el floema.

Xilema Floema
Nutrimento Concentracion Forma quimica Concentracion Forma quimica
------ mM ------ et el V]|V e
Nitrégeno 700 a 30 000 NOs"; N-amino * No NOj3
Fosforo 30a 1500 H.PO4 10 000 *
Potasio 500 a 11 500 K* 20 000 a 85000 *
Calcio 400 a 4 500 Ca®" 250 a 2 650 *
Magnesio 80a1125 Mg?* 2 100 a 23 000 *
Azufre 1400 S0.* 900 a 1 200 No SO,*
Hierro 15-30 Complejo de Fe 75-220 .
(anion)
Sodio 1600 a 2 600 Na* 60 a 19 000 *
Cloro 1 300 a 3 300 Cr 7 900 a 11 900 *

* Dato no disponible. Tomado de Robson y Pitman, 1983.

En contraste con los demas
macronutrimentos, una proporcion alta de
Ca total en los tejidos de la planta esta
frecuentemente localizado en las paredes
celulares debido a la gran cantidad de sitios
de unién encontradas en éstas, asi como,
por el reducido transporte del mismo al
citoplasma. La mayoria de las plantas
dicotiledoneas tienen una gran capacidad
de acumulacién de Ca, en comparacién con
las gramineas. Esta caracteristica se basa
en la gran capacidad de intercambio
cationico (CIC) que tienen los tejidos debido
al contenido mayor de poliurénidos en las
paredes celulares. La CIC constituye sitios
para la adsorciéon del Ca. Normalmente, el
contenido mayor de Ca en los tejidos es
apoplastico, con grandes Vvariaciones
cuantitativas atribuible a la diferente CIC de
las especies. Debido a que las diferentes
especies crecen igualmente bien en un
amplio intervalo de concentraciéon de Ca,
sus requerimientos metabdlicos estan
basados en actividades quimicas, no en
concentraciones (Hanson, 1984; Marschner,
2002). El Ca es abundante en donde crecen
la mayoria de las plantas. Sin embargo, el
Ca libre en el citosol debe estar restringido
a niveles de aproximadamente 107 M o
menos (Ca citosélico, 100 a 500 nM; Ca
vacuolar, micromolar a milimolar) debido a
que concentraciones altas interfieren en
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diferentes procesos celulares cruciales (el
Ca es citotéxico, en concentraciones altas
podria reaccionar con el H,PO, y formar un
precipitado insoluble). Las plantas acumulan
Ca en exceso a los requeridos en el citosol.
Ademas, la mayoria de las plantas no tienen
sistemas excretores bien desarrollados para
disponer del exceso de Ca. En su lugar, las
plantas superiores parecen modular las
diferencias entre la abundancia natural de
Ca en el medio y los niveles muy bajos
requeridos para el Ca libre citosdlico
mediante el control de su distribucién y
compartimentacién dentro de la célula. La
pared celular y la vacuola proveen los
depdsitos mayores para el Ca en las
plantas. La mayoria de las plantas
acumulan cristales de oxalato de calcio en
respuesta al exceso de este elemento. Con
un producto de solubilidad de 1.3 x 10 en
agua, el oxalato de calcio provee una sal
relativamente insoluble y metabdlicamente
inactiva para el Ca secuestrado, de esta
manera, constituye un depdsito de gran
capacidad para el Ca, y las plantas pueden
acumular esta sal en cantidades
sustanciales, por arriba del 80% de su peso
seco 0 90% del Ca total. Los cristales de
oxalato de calcio pueden formarse en
cualquier dérgano y tejido de la planta:
raices, tallos, hojas, flores, frutos y semillas
y en tejidos como epidermis, parénquima y
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tejido vascular (Hepler y Wayne, 1985;

Webb, 1999; White, 2000).

Funcién del calcio en lafisiologia de la
planta

EIl Ca actta como segundo
mensajero en la regulacién de una gran
variedad de procesos fisiolégicos vy
anatémicos. La regulacién del Ca celular es
una funciéon esencial, realizado por un
conjunto de procesos complejos
colectivamente llamado homeostasis de Ca.
Algunos de los componentes involucrados
en ésta son las bombas (Ca?-ATPasas),
transportadores  secundarios  (antiportes
H*/Ca®*) y canales i6nicos, todos ellos
encontrados en el plasmalema y las
endomembranas. Una hipétesis para
entender como la homeostasis de Ca influye
en la accién celular sugiere que son
importantes las propiedades espaciales y
temporales de los cambios en los niveles de
Ca inducidos por estimulos. La oportunidad
y la localizacion de los cambios de Ca en la
célula, junto con los cambios en la actividad
de otros mediadores celulares (como
vacuolas, las cuales liberan Ca en el
momento que se requiera), pueden explicar
la variedad y especificidad de las
respuestas celulares que son disparadas
por el Ca. Los eventos en cascada en

sefiales de Ca involucran, también,
proteinas ligadas con este elemento y
proteinas kinasas, las cuales, captan,

amplifican y traducen la sefial de Ca. El
desarrollo de este sistema homeostatico es
evolutivamente antiguo y probablemente
refleja una necesidad bioquimica de
mantener concentraciones bajas de Ca en
el ambiente rico de H,PO, en el citosol. La
invencion evolutiva, sin embargo, ha
convertido este requerimiento en un sistema
complejo para regular la funcién celular a
través de fluctuaciones controladas en las
concentraciones de Ca (Bush, 1995;
Pandey et al., 2000; Anil y Sankara, 2001).

Diferentes estimulos externos
inducen un cambio pequefio y localizado en
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la concentracion de Ca, el cual altera
drasticamente los gradientes citosélicos que
conducen finalmente a un cambio en la
homeostasis de Ca de la célula (varios
procesos fisioldgicos son también
acompanados con cambios en el Ca
citosolico). Este cambio o disturbio en la
concentraciéon de Ca es percibido por la
maquinaria celular como una sefial. Algunas
senales externas que involucran un cambio
en la concentracién de [Ca*]., y pueden
diferir en fuente, patron de cambio o
duracion del cambio son las siguientes:

1) Estreses. Frio: en estas sefales, la
fuente de Ca podria ser tanto extracelular
como intracelular, y de acuerdo con las
respuestas podria variar de un incremento
rapido transitorio a un patrén mas complejo
del tipo de onda. El calor induce cambios en
el nivel de Ca el cual se ha encontrado que
esta correlacionado con la termotolerancia
en plantulas de tabaco. Hipoxia en plantulas
de Arabidopsis. Sequia en mutantes de
cacahuate. Senescencia en hojas de
pistacho. Una condicidon hipoosmotica en
células de tabaco induce una respuesta

citosdlica bifasica, donde el primer
incremento transitorio es mediado por
almacenes externos seguido por un

segundo incremento transitorio proveniente
de almacenes de Ca internos. El Ca esta
involucrado en la tolerancia a la salinidad y
en sefales inducidos por elicitores.
Recientemente se ha comprobado que las
sefales inducidas por el ozono también son
mediadas por un incremento transitorio en
la concentracion de Ca citosdlico.

2) Sefiales mecénicas. La respuesta al
toque, viento y gravedad es mediada por un
cambio en la concentracion de Ca
citoplasmico.

3) Hormonas. Las auxinas, giberelinas,
acido abscisico y citocininas provocan
cambios en la concentracién de Ca en el
citosol, al igual que,

4) laluz roja y azul (Cuadro 2) (Sanders et
al., 1999).
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Cuadro 2. Estimulos fisiolégicos que elevan la concentracion de Ca?* en

el citosol de células vegetales.

Estimulo Ejemplos de respuesta
Luz roja Fotomorfogénesis
Acido abscisico Cierre de estomas
Giberelinas Secrecion de a-Amilasa

Salinidad/sequia
Estrés hipoosmético
Toque

Elicitores de hongos
Frio

Golpe de calor
Estrés oxidativo
Factores NOD

Sintesis de prolina
Osmoadaptacion

Disminucioén del crecimiento
Sintesis de fitoalexinas
Expresion del gene K1N1
Termotolerancia

Induccion de radicales libres
Encurvamiento del pelo radical

Tomado de Sanders et al., 1999.

En un experimento en donde se
expusieron protoplastos a temperaturas
bajas (10-15 °C) con wuna solucion
circulante, el [Ca*].; se incrementé en un
64% de los protoplastos analizados.
Dependiendo de la restitucion del nivel
inicial de [Ca®']s, tres tipos de cinéticas
fueron obtenidas en estos protoplastos: 1)
en 21% de los protoplastos, [Ca2+]cit, se
incrementd a un maximo en los primeros
10-20 s de iniciada la disminucion de la
temperatura, seguida por una disminucion
rapida; 2) en 11% de los protoplastos, el
[Caz+]cit, incrementd y disminuyd algo lento;
y 3) en 32% se obtuvo un incremento
constante de [Ca*'],; después del inicio de
la disminucién de la temperatura (Sebastiani
et al., 1999).

El Ca estd involucrado en el
crecimiento polarizado, mitosis y
movimiento citoplasmico; en

concentraciones relativamente altas en el
citoplasma (1 - 10 mM) inhibe el crecimiento
(Hepler y Wayne, 1985).

El NaCl disminuye el paso del agua
a través de la membrana y raices por la
reduccién de la actividad de canales de
agua. La funcion del Ca para disminuir el
estrés por NaCl podria estar relacionado
con la funcién de éstos (Carbaval et al.,
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2000); la presencia de iones K y en
particular Ca disminuyen la entrada de Na*
a las células de las plantas, y en
consecuencia, disminuyen el dafio por Na* y
de esta manera, evitan la reduccién de la
produccion (Jacoby, 1999).

El Ca esta implicado en la funcién
del floema: la entrada de Ca en los tubos
cribosos de Fabaceae estimula la dispersion
rapida y reversible de la P-proteina
cristaloide para obstruir los poros del plato
criboso. No se sabe aun si este fendmeno
esta estrictamente limitado a las Fabaceae
o si otras familias tienen mecanismos
similares, tal vez involucrando a otras P-
proteinas o platidios. La concentracion de
Ca libre en tubos cribosos de Ricinus
communis es significativamente superior a
la encontrada en los tejidos circundantes, y
han sido detectadas en la savia del floema
de arroz kinasas dependientes de Ca. Se ha
propuesto que canales de Ca podrian ser
activados durante heridas o ataque de
patégenos facilitando la entrada de Ca a los
tejidos del floema. También se ha detectado
una proteina que se liga con el Ca, diferente
a la calmodulina, en los exudados de floema
de Cucurbita maxima que podria estar
asociada con la funcion de la P-proteina
(Eckardt, 2001).
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Funciéon del calcio en la estructura de la
célula

El Ca funciona predominantemente
como componente estructural en las
paredes celulares y en mantener la
integridad del plasmalema; la deficiencia de
este nutrimento incrementa la permeabilidad
de la membrana, la disoluciéon de la lamina
media y los cambios asociados con la pared
celular (Gislergd, 1999). La mayor parte del
Ca que entra en la planta es acumulado en
las paredes celulares y membranas. En la
pared celular, la acumulacion se facilita por
la unidon con los polimeros de pectina,
particularmente de la lamina media, para
formar una red de pared celular que
incrementa la fuerza mecanica
(Tzoutzoukou y Bouranis, 1997;
Gerasopoulos y Chebli, 1999).

En contraste con los demas
macronutrimentos, una alta proporcion del
calcio total en los tejidos de la planta estan
frecuentemente localizado en las paredes
celulares debido a la gran cantidad de sitios
de unién encontradas en éstas, asi como,
por el reducido transporte del mismo al
citoplasma. En la lamina media se
encuentra unido a los grupos carboxilo de
los acidos poligalacturonicos (pectinas) en
una forma relativamente intercambiable. En
plantas dicotiledéneas, las cuales tienen
una alta capacidad de intercambio de
cationes (CIC), mas de 50% del calcio total
se encuentra unido a los pectatos. En frutos
de manzano, el Ca unido a las paredes
celulares representa aproximadamente 90%
(Marschner, 2002).

El Ca constituye un elemento
estructural en la arquitectura de la
membrana: los puentes electrostaticos
formados por el Ca y componentes de la
capa lipidica de la membrana permiten el
anclaje y estacionalidad de las proteinas
integrales. La estabilidad de la membrana,
microviscosidad y el estado de la fase
lipidica pueden ser controlados por el Ca.
Los enlaces electrostaticos formados entre
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los grupos "'O—P—OH de las cabezas
hidrofilicas de los fosfolipidos inducen a
cambios estructurales de la membrana con
efectos fisiologicos. Los puentes
electrostaticos mediados por el Ca entre las
proteinas y los lipidos de las membranas
pueden tener las siguientes posibilidades:

uniones fosfolipido-fosfolipido, entre los
fosfolipidos de la misma membrana;
uniones fosfolipido-proteina, entre los

fosfolipidos de la membrana y las colas
carboxilicas de las proteinas
transmembranales, con lo cual se reduce su
movilidad; y uniones proteina-citoesqueleto
(Leshem et al., 1992).

El Ca preserva la integridad de la
membrana de dos maneras: una, al retrasar
los cambios en los lipidos que la conforman
debidos a la senescencia; y otra, por el
incremento de los procesos de
reestructuracién (Gerasopoulos y Chebili,
1999).

La presencia de Ca en el protoplasto
(en concentraciones milimolares)
incrementa las uniones entre la pared
celular y el plasmalema, y actua como
proteccién contra iones disruptivos tales
como el H" o Na* (Clarkson y Hanson, 1980;
Palta, 1996).

Si  bien otros cationes pueden
reemplazar el Ca de los sitios de union,
ellos no son capaces de reemplazar la
funcién de éste en la estabilizacion de la
membrana. La ausencia de Ca en la
membrana hace que se vuelva porosa y los
solutos se pierdan del citoplasma. Con
deficiencias de Ca hay una desintegracion
de la estructura de la membrana. Los
desordenes ocurren primeramente en los
tejidos meristematicos como en el apice de
la raiz, puntos de crecimiento de las partes
altas de las plantas y o6rganos de
almacenamiento (Kirkby y Pilbeam, 1984).

La deficiencia de Ca modifica la
selectiva de cationes, induce
ultraestructurales y altera el

accion
cambios
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proceso relacionado con la fusion del
plasmalema, también, causa la separacion
de la fase fosfolipidica en membranas
artificiales (Marmé, 1983).

Efecto de una elevada concentracion de
calcio en las plantas

El Ca es un catién relativamente no
téxico en grandes cantidades y las plantas
pueden adaptarse a un intervalo amplio de
suministro. La toxicidad aparece lentamente
y, por lo general, puede ser atribuido por un
efecto indirecto donde intervienen otros
iones (Hanson, 1984; Nonami et al., 1995).

Entre los efectos que se pueden
presentar en las plantas cuando son
sometidas a concentraciones altas de calcio
son: detencién del crecimiento con base en
impedir la extension de la pared celular,
rigidez de la membrana celular y se
incrementan los depodsitos insolubles en
paredes y vacuolas (Hanson, 1984).

El incremento en el suministro de
Ca, en la mayoria de las especies, aumenta
la producciéon de cristales de oxalato de
calcio (Cuadro 3). En algunas especies el
oxalato de calcio podria representar la
forma dominante del Ca (como en las hojas
maduras del betabel) (Marschner, 2002).

En las hojas de las plantas que
reciben altas concentraciones de Ca
durante el crecimiento o en condiciones de

alta intensidad luminosa, la mayor
proporcion del material de pectato existente
es como pectato de calcio. Esto hace que
los tejidos sean altamente resistentes a la
degradacioén por las poligalacturonasas.

La concentracién alta de Ca®*" de
manera que rebase la tolerancia fisioldgica,
disminuye la fotosintesis y la disrupcion de
los flujos de K* (Marschner, 2002).

CONCLUSION

El estudio del calcio desde el punto
de vista de la fisiologia vegetal es
fundamental para comprender con mayor
precision el papel que juega en el desarrollo
y produccién de cultivos, lo cual permite, el
disefio de metodologias en las cuales se
puedan aplicar los conocimientos
generados en virtud de mejorar la respuesta
de las plantas y repercuta en el incremento
de las cosechas y la calidad de las mismas.
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Cuadro 3. Suministro de calcio y produccion de compuestos unidos con este elemento en
relacién con la concentracion total en plantas de betabel joven.

Unidn del calcio con otras

Concentracion de calcio

moléculas 0.33 5.0
me L™
En solucién acuosa 27 19
Pectatos 51 31
Fosfatos 17 19
Oxalatos 4 25
Otros 1 6
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