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LA ONDA DE CALCIO EN CELULAS VEGETALES

The Calcium Wave of Vegetable Cells
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RESUMEN

EI calcio es un nutriente esencial para las plantas, se encuentra involucrado en pro-
cesos de desarrollo y de respuesta a facto res bi6ticos y abioticos, Numerosas senates
rnodifican la concentraci6n de calcic en el citoplasma, nucleo, retrculo endoplasmico
o plastidios. EI incremento del calcio en el citosol es rapidamente disminuido, pero en
ellapso de incremento, se forman innumerables y complejas eascadas de senalizacion
que conllevan a la respuesta celular. Este nota expone los mecanismos implicaciones
de la entrada del calcic en las celulas vegetales.
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ABSTRACT

Calcium is an essential nutrient for plants; it is involved in developmental processes
and in responses to biotic and abiotic factors. Several signals that modify the calcium
concentration in the cytoplasm, endoplasmic reticulum, nucleus and/or plastids have
been observed. These changes in the calcium concentration in the cell interior are
rapidly returned to basal levels, in the meantime, innumerable and complex signaling
cascades. This note exposes the mechanisms of calcium transport through the cell
membranes of the entrance of calcium in the plant cells.
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INTRODUCCION

Las celulas vegetales mantienen en reposo de 80 a 200 nM de calcio libre ([Ca'·]c)
(Bush, 1993). Estfrnulos bi6ticos como abi6ticos perturban la [Ca"]« en celulas vege-
tales, perturbaciones denominadas firmas de [Ca"]«, y son diferencialmente descodifi-
cadas por la celula dependiendo del escatus fisiol6gico, la localizacion del estfmulo, de
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cuantos y cuales canales se activen y de la cinetica y magnitud de [a perturbacion en
la [Ca2'Jc. Por 10 tanto, cada esnrnulo se manifiesta con caracrensricas particulates a
las que la celula responde de forma repetible. Debido a que la difusion de Ca2> en el
ciroplasrna es baja y la capacidad tampon para el Ca2< en el citoplasrna es alta (White
y Broadley, 2003), la apertura de canales permeables al Ca2> producira un incremento
local en la [Ca"]« que sera disipada rapidamente una vez se cierren los canales. En la
rnayorfa de los casos, las diferentes protefnas y mensajeros que responden a los cam-
bios en la [Ca"]« deben estar asociados direccarnente al canal 0 andados a la mem-
brana, los cuales informaran a la celuta sobre las condiciones medio-ambienrales
reinanres y la llevaren a producir una respuesta especffica ante deterrninado estfmulo.
Ondas, oscilaciones y gradientes han sido descritos en muchos tipos celulares (Malho
et aI., 1998; Trewavas, 1999) y han side reconocidos como las principales formas de
comportamienro temporal de los .1[Ca2>]c en la senalizacion celular.

LA ONDA DE CA2
+

En 1978 Gilkey et al. reportaron en Medada, un modele animal, elevaciones pasajeras
en la [Ca"]« cuando el espermatozoide penetraba el ovulo, por luminiscencia obser-
varon que la elevacion pasajera en la [Ca"]« codificaba una unica onda de Cavlibre que
arravesaba el ovule en unos 60 s. El inicio de la onda ocurna en el punto de entrada del
esperrnarozoide yviajaba por los dominios celulares inmediatamente debajo de la mem-
brana celular. Asociado a esre proceso observaron una onda de vesfculas corticales que
se fusionaban a la membrana plasmatica. EI fenomeno se jerarquizo asf 1- la onda se
inicia en sitios celulares definidos; 2- debe de existir una amplificaci6n de la [Ca2<]c local
desde el lugar de inicio de la onda; 3- una region de elevada [Cal<]c espacialmente
localizada ocurre en la onda; 4- debido a que la onda no puede ser transmitida por
difusion debe presentar un continuo proceso de liberacion y reabsorcion de Ca2

' desde
almacenamientos intracelulares; 5- un patron temporal puede ser reconocido a medida
que la onda viaja de un lade del ovulo hacia el otro, y un perfodo refractario de libe-
racion de Ca2

' desde las vesiculas de almacenamiento interno mantiene el movimiento
en una direccion; 6- un punto final fisiologico resulta con la fusion de vesfculas; en
terminos mas simples la distribuciones espaciales de la [Ca2<]c son importames para
evocar respuestas fisiologicas. EI anterior fenomeno tam bien ocurre en celulas vegetales
de una gran diversidad de especies. La onda se propaga por accion de la fosfolipasa C
(PLC) activada por determinadas sefiales (Malh6 et 01., 1998). EI sustrato de la PLC, el
fosfatidil inositol-4-5 difosfato (PIP2,) es sintetizado a partir de precursores en la mem-
brana plasmatica. La PLC es activada hidroliza el PIP2 en diacilglicerido (DAG) e inositol
trifosfato (InsP3)' A diferencia del Ca", ellnsP3 es facilmente movilizado por el ciroplas-
ma y los canales sensibles a este compuesto localizados en membranas plasmaticas, de
organelos y de vesiculas son rapidamente activados (abiertos), estes canales requieren
del InsP3 y del CaL' para su correcta acrivacion (Malh6 et 01., 1998). Cuando eilnsP3 se
une al canal, un sitio de uni6n al Ca2' es brevemenre expuesto; si el Ca2< esta ausente, el
canal rapidamenre se inactiva, pero si se encuentra presenre el sitio de union al Ca2' es
rapidamente ocupado y el canal se abre permitiendo la entrada de Ca2' al citoplasma.
Esta apertura unicamente se logra con [Ca2'Jc en el rango de los 100 nM a 5 IJM Ycon
niveles adecuados de InsP3 (Malho etal., 1998). Sin embargo, la union del Ca2' unica-
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mente sirve para retrasar la eventual inactivacion de canal, ya que posreriormenre me-
diante fosforilacion del canal se altera la sensibilidad del canal por el Ca2

' y eventua.l-
mente se inactive. De esta forma, la movilizaci6n de Ca2

' a craves de una canal depen-
diente de lnsf>, es breve y autolimitante. Este mecanisme permite que los canales
sensibles al InsP3 actuen como contadores coincidenciales de las concentraciones de
Cal' y de InsP3 evitando aperturas espontaneas de los canales (Trewavas, 1999). Estu-
dies cineticos de dichos canales indican que poseen gran flexibilidad en los requeriruien-
tos de Ca2' y de InsP3, ya que altas concentraciones de Ca2

' necesitan bajas concen-
traciones de InsP3 para activar el canal, mientras altas concentraciones InsP3 de
necesitan bajas cancentraciones de Ca".

MOVIMIENTO DE LA ONDA DE CA2
+

Cuando las celulas son levemente excitadas a parcial mente estimuladas, pequenos
incrernentos en las [Ca"]« son detecrados. Estas regiones dependiendo del incremento
en la [Ca"]« han recibido varies nombres: quarks, clips, bumps, puffs y sparks siguiendo
un orden de intensidad. Si una seftal inicial es leve, pequePias concentracianes de InsPl
son generadas, pocas vesiculas liberan Ca2

< y la onda es truncada. Por 10 tanto, estes
pequePios incrementos son consideradas como unidades elementales en la sertalizacion
por Ca2

< capaces de liberar cuantos de Ca2
< cuanda son activadas (Malh6 et al., 1998).

Cuando los canales dependientes de InsP3 se activan, la concentracion de Ca2
< que

rodea a los canales incrementa, de esta manera, los sitios de union para el Ca2
' en estos

canales son acupados y el canal se abre par un breve lapse permitiendo el flujo de Ca2'

y la activaci6n de otros canales. Par ella el Ca2
' es responsable de la inducci6n de libe-

racion de mas Ca2', 10 cual ha side design ado liberacion de calcic inducida par calcic
(OCR), y es esta liberaci6n 10 que forma la onda. Par 10 tanto, la onda no es un movi-
miento de Ca2' sino un movimiento de liberaci6n de Ca2,. La direcci6n de la onda se
mantiene hacia adelante debido al perfodo refractario que sigue la apertura y cierre de
los canales (Malh6 et aI., 1998). Los canales sensibles allnsPl se encuentran localizados
en las membranas, 10 cual permite que la onda se mueva por los dominios inmedia-
tamente cercanos a elias. Muchas pratefnas sensibles al Ca2' se encuentran ancladas 0

cercanas a las membranas, por 10 cualla difusi6n de la onda activara dichas protein as
y desencadenara distintas cascadas de sePializaci6n, Otros segundos mensajeros como
el cADP-R (o/clic adenosin diphosphate Ribose) tambien pueden colaborar en la movilizaci6n
y liberaci6n de Ca2' de almacenamientos intracelulares (Trewavas, 1999).

RESTRICCIONES EN LA FORMACI6N Y MOVIlIZACl6N DE LA ONDA

En presencia de concentraciones 6ptimas de InsPl y de Ca2' es bastante probable que la
onda se propague. La onda se movera pragresivamente desde su lugar de origen a traves
de la celula. No se conocen las caracterfsticas espedficas de iniciaci6n de la onda, se
piensa que debe tener una aglomeraci6n inusual de receptores 0 una mayor densidad de
canales (Trewavas, 1999). Sin embargo, en algunos casos la onda se vera truncada y la
elevaci6n de concentraci6n de Ca2' permanecera limitada a regiones particulares de la
membrana. 1- EilnsP3 es rapidamente hidrolizado por fosfatasas espedficas, por 10tan-
to si la seRal inicial es debil, las elevaciones en la concentraci6n de InsPl seran bajas y
caeran rapidamente sin alcanzar el umbral crltico. 2- La separaci6n espacial entre la PLC
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y las fosfarasas espeoficas del lnsf>,generaran gradientes transitorios de InsP3. 3- 5e sabe
que el contenido de Ca2

' en las diferentes regiones del ER (renculo endoplasmico) varian
(Trewavas, 1999), por 10 tanto en regiones que posean insuficienres cantidades de Ca"
la propagacion de la onda cesara, de esta forma, la onda final tendra una ropologfa
compleja compuesta de regiones con altos y bajos niveles de Ca2• ademas con regiones
sin elevaciones de Ca". ASI,canformaciones diferenciales de protetnas dependientes de
Ca2+ asociadas a membranas perrnitiran diferenres combinaciones de activacion durante
la serializacion (Trewavas, 1999). 4- Si ATPasas dependientes de Ca" se encuentran
presentes en la membrana en cuesti6n, de nuevo resultara una compleja topologfa en
dicha onda. 5- Si las ondas se transmiten de la superficie de una membrana a otra esta
transmision dependera de la discancia entre las membranas y la intensidad de la serial.

LA OSCILACION DE CA 2.

Hasta el momento, un solo ripe de oscilacion en la [Ca"]« ha sido descrita basad a en
picos 0 elevaciones transitorias. esre tipo de oscilacion en la elevaci6n de la [Ca"]« es
una funci6n de la intensidad del estfrnulo, por tal razon se han denominado respuestas
graduadas (Malh6 et al., 1998). La elevaei6n transitoria en la [Ca"]« puede resultar en
un solo pico, en dos picas (bifasica) 0 en multiples picas (oscilaciones). Los diferentes
tipos de elevaciones pueden diferir en su amplitud, periodicidad y duracion (White y
Broadley, 2003). Por ejemplo, el enfriarniento constante ha demostrado dar una res-
puesta bifasica en [a [Ca"]«, en la cual el pica inicial del incremento en la [Ca"]« es
seguido por un segundo pico mas prolongado (Sanders et 01., 1999), de forma similar,
estres por calor, salina, oxidative e hiperosm6tico resultan en respuestas bifasicas, 10an-
terior tam bien ha side repartado en respuesta a elicitores y pat6genos (Gelli et al., 1997).
Las oscilaciones incrementan la diversidad de la sefializaci6n porCa" disponible para las
celulas. Muchos sistemas excitabJes poseen la habilidad de responder a perturbaciones
mediante la expresion de oscilaciones de componentes claves (Malh6 et 01., 1998). Por
ejemplo, la retroalimentaci6n negativa con una demora en la transferencia de la infor-
maci6n para efectuar dicha retroalimentacion, es general mente responsable de una osci-
laci6n. De forma similar, interacciones entre dos componentes reguladores como 10son
Ca2

< e InsP3 tam bien pueden causar que el sistema oscile. Diferentes estlmulos generan
perturbaciones espaciales en la [Ca"]c contrastantes debido a la movilizaci6n de Ca'+ de
diferenres aJmacenamienros intracelulares yjo por la activaci6n de canales permeabJes al
Ca2' en localizaciones restringidas. Varias hip6tesis han sido propuestas explicando la
generaci6n de oscilaciones en la [Ca"]c, estos incluyen modelos basad os en la sucesiva
liberaci6n y realmacenamiento de Ca" en organelos 0 medio apoplastico (Harper,
2001); sucesivas activaciones y desactivaciones de canales blanco de Ca" a traves de cas-
cadas de sefializacion coincidenciales (Sanders etal., 1999); y finalmenre estiramiento y
relaJaei6n de las membranas (Holdaway-Clarke etal, 1997 en White y Broadley, 2003).
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