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RESUMEN

Los canales transportan el Ca, pero es este el que está involucrado en la transducción de señales. Su apertura 
resulta en una disminución de la concentración de calcio citoplasmático lo cual genera variaciones espaciales 
y temporales de este elemento dentro de la célula, y puede llegar a causar diversas respuestas fisiológicas a 
diferentes estímulos bióticos y abióticos. Los canales de calcio permeables se han reportado en la membrana 
plasmática, tonoplasto, retículo endoplasmático, cloroplastos y las membranas nucleares de las células vege-
tales. El cierre de los estomas en presencia del  ácido abscísico (ABA) y las actividades de los canales de calcio 
durante la respuesta al estrés, generan importancia a las variaciones del calcio, pues en las células guarda, las 
oscilaciones de Ca²+ regulan la apertura de los estomas. La sequía es uno de los mayores problemas de estrés 
en la agricultura. Las plantas sintetizan principalmente la hormona del estrés ABA en respuesta a la sequía, 
lo que provoca una cascada de señalización en las células guarda que se traduce en el cierre de los estomas, y 
reduce la pérdida de agua que puede influir en el uso eficiente del agua (EUA) en las plantas. Este cierre esto-
mático involucra una relación entre el Ca²+  y el óxido nítrico ya que son intermediarios en la transducción de 
señales de ABA  por efecto de la luz en la apertura estomática, pues es conocido que el ABA puede provocar 
una elevación de la concentración de Ca²+  citosólico de las células guarda, lo que ocasiona el cierre de estomas 
y la disminución en el proceso fotosintético.

Papel del calcio en la apertura y el cierre estomático y sus 
interacciones con solutos compatibles. Una revisión 

Role of calcium in stomatal opening and closing and their 
interactions with compatible solutes. A review

 REVISTA COLOMBIANA DE CIENCIAS HORTÍCOLAS - Vol. 7 - No. 1 - pp. 111-122, enero-Junio 2013

La regulación del intercambio 
gaseoso a través de los esto-
mas, que se encuentran en su 
mayoría en el envés de las hojas, 
es crucial para el crecimiento 
de las plantas y los procesos de 
desarrollo.
Foto: G. Fischer

Palabras clave adicionales: células guarda, ácido abscísico, canales de calcio, vacuola, estrés

1 Facultad de Ciencias Agropecuarias, Grupo de Investigaciones Agrícolas, Universidad Pedagógica y Tecnológica de 
Colombia, Tunja (Colombia).

2 Instituto Geográfico Agustín Codazzi, Subdirección Agrología, Grupo Interno de Trabajo Levantamiento de Suelos, 
Bogotá (Colombia).

3 Autor para correspondencia: jgalvarezh@gmail.com

LINEY
Texto escrito a máquina
Doi: http://dx.doi.org/10.17584/rcch.2013v7i1.2040

http://dx.doi.org/10.17584/rcch.2013v7i1.2040


Rev. Colomb. Cienc. Hortic.

112 REYES/ÁLVAREZ-HERRERA/FERNÁNDEZ

INTRODUCCIÓN

Additional key words: guard cell, abscisic acid, calcium channels, vacuole, stress. 

Fecha de recepción: 17-12-2012 Aprobado para publicación: 28-05-2013

ABSTRACT

Calcium channels are primarily involved in signal transduction. Their opening results in increased cytoplasmic 
calcium concentration and the spatial and temporal variations of this element within the cell, which may 
eventually lead to different physiological responses to various biotic and abiotic events. Calcium-permeable 
channels have been reported in the plasma membrane, tonoplast, endoplasmic reticulum, chloroplast and 
nuclear membranes of plant cells. The closing of the stomata in the presence of abscisic acid (ABA) and the 
activities of the calcium channel during the stress response, give importance to calcium variations because, in 
the guard cells, the Ca²+ oscillations regulate stomatal opening. Drought is one of the biggest stress problems 
in agriculture production and quality. Plants primarily synthesize the ABA stress hormone in response 
to drought, causing a cascade of signaling in guard cells which results in the closure of the stomata and 
reduces the loss of water which can affect water use efficiency in plants. This stomatal closure involves the 
relationship between Ca²+ and nitric oxide since they are intermediates in the signal transduction of ABA 
induced by light in the stomatal openings, because, as is known, ABA can cause an elevation of intracellular 
cytosolic Ca²+ in guard cells, leading to stomatal closure and reduction in the photosynthetic process.

Los estomas son poros que se forman entre pares 

de células especializadas llamadas células guar-

da, en las cuales se destacan dos tipos de diver-

sidad morfológica: el primero de tipo herbáceo 

incluidas algunas dicotiledóneas, en este caso las 

células guarda presentan una hendidura entre 

las dos asas rodeadas por células epidérmicas, 

y el segundo presente en las monocotiledóneas 

dichas células poseen una forma arriñonada con 

un contorno elíptico con su poro central (Taiz 

y Zeiger, 2006). Estas células abren y cierran el 

estoma para regular el intercambio de gases en-

tre los espacios intercelulares en el tejido de la 

planta y el medio ambiente circundante, lo que 

influye en dos de los procesos más importantes 

para la planta: la fotosíntesis y la transpiración 

(Hetherington y Woodward, 2003). El control de 

la apertura estomática influye directamente en 

los rendimientos vegetativos, así como en el con-

trol del potencial hídrico de la planta. Las células 

guarda se han convertido en una de las bases de 

la investigación y son vistas como un “modelo” 

para las células de las plantas terrestres. Su ubi-

cación dentro del tejido de la hoja y la capacidad 

para integrar las señales ambientales y endóge-

nas, han permitido analizar las redes de señales 

enlazadas al transporte de la membrana de las 

células guarda encargadas del control de los es-

tomas (Hetherington y Woodward, 2003). De 

estos, los mecanismos de señalización inducidos 

por el ácido abscísico (ABA) para el inicio del cie-

rre de estomas son los más complejos, es proba-

ble que el ABA interactúe con receptores celula-

res para inducir respuestas rápidas que implican 

alcalinización citosólica y la activación de los 

canales de calcio y iones de K+ (Neill et al., 2003).

Los iones de calcio (Ca²+) son importantes men-

sajeros secundarios de las acciones de las hor-

monas y de factores ambientales, en los que se 
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incluyen el estrés biótico y abiótico en plantas 

superiores. Además, el Ca²+ está implicado en la 

regulación de procesos fundamentales como el 

tigmotropismo, gravitropismo, división celular, 

elongación celular, diferenciación celular, pola-

ridad celular, fotomorfogénesis, defensa de las 

plantas y demás respuestas al estrés (Shao et al., 

2008). La entrada de calcio y el aumento de este 

en el citoplasma son importantes para la trans-

ducción de señales de ABA en las células guarda 

(Miles et al.,  2004; Covington y Harmer, 2007). 

Por tanto, el objetivo de la presente revisión es 

describir el papel del calcio en la apertura y cierre 

estomático y sus interacciones con solutos com-

patibles, así como también determinar las conse-

cuencias de algunos tipos de estrés abióticos y su 

impacto específico en la regulación y el compor-

tamiento de las células guarda.

SEÑALES QUE REGULAN LA ACTIVIDAD 
ESTOMÁTICA

La regulación del intercambio gaseoso es crucial 

para el crecimiento de las plantas y los procesos 

de desarrollo, por lo tanto, las células guarda 

deben ser capaces de captar e integrar múlti-

ples estímulos internos (químicos) y externos 

(ambientales) (Assmann y Shimazaki, 1999; 

Sánchez et al., 2013), entre ellos la luz, que es 

una de las señales ambientales dominantes del 

control de los movimientos estomáticos (Taiz 

y Zeiger, 2010). La luz azul activa la H-ATPasa 

de la membrana plasmática y crea un poten-

cial eléctrico negativo intracelular a través de 

la membrana de las células guarda (Lee, 2010). 

Este flujo de salida de protones hiperpolariza la 

membrana plasmática, activando  los canales de 

K+ siendo este uno de los eventos que aumenta 

la turgencia de la célula guarda y el tamaño del 

poro estomático (Assmann, 1993). Bajo condi-

ciones de estrés hídrico, el ABA se acumula en 

las células guarda induciendo el cierre de esto-

mas, lo cual inhibe la apertura estomática indu-

cida por la luz azul.

Las oscilaciones de la señal de ([Ca²+]i) pueden 

determinar la eficacia con la que se induce su 

respuesta (Cosgrove y Hedrich, 1991; Coving-

ton y Harmer, 2007; Desikan et al., 2002). En las 

células guarda, las oscilaciones de Ca²+ regulan 

la apertura de los estomas. Se ha demostrado 

experimentalmente que el cierre estomático no 

solo depende de la frecuencia y la amplitud de 

las oscilaciones de Ca²+, sino también en gran 

medida de la duración y el número de picos de 

Ca²+(Allen et al., 2001; White, 2000). En parti-

cular, la larga duración del cierre estomático de-

pende de la cantidad de picos de Ca²+. Un ejem-

plo de esto, es que durante el recorrido de los 

cinco picos de Ca²+,  las células guarda de Vicia 

faba alcanzan su máxima apertura en la mitad 

del tiempo (Li et al., 2004;  Yangk et al., 2004). 

El cierre estable de los estomas a largo plazo no 

solo depende de la frecuencia y la amplitud de 

las oscilaciones de Ca2+, sino también en gran 

medida de la duración y el número de picos de la 

concentración de Ca2+ (Marhl et al., 2006). Para 

los sistemas biológicos, las señales más cortas 

parecen poseer ventaja porque tienen un tiempo 

eficiente y requieren menos consumo de energía. 

Hay muchas evidencias experimentales sobre el 

tiempo límite de duración de las señales de Ca²+. 

Aunque los procesos biológicos de transducción 

de señales son siempre limitados en el tiempo, 

en algunos casos las señales oscilatorias son real-

mente muy cortas (Marhl et al., 2006).

La red de vías de señales de transducción cuen-

ta con diversos componentes de señalización, y 

un pequeño número de componentes altamente 

interconectados que son centrales para el funcio-

namiento de la red (Hetherington y Woodward, 

2003). El Ca²+ ha sido identificado como un 

componente que genera gran cantidad de inter-

conexiones (Hetherington y Woodward, 2003). 

El aumento del calcio citosólico ([Ca²+]cit) no 

solo es una señal común para la mayoría de los 

estímulos detectados por las células guarda, sino 

que también es un componente común en las 

vías de señalización que inducen el cierre de los 
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estomas y la inhibición de la apertura de los mis-

mos (Marhl et al., 2006; Schroeder et al., 2001). 

Además del Ca²+, la complejidad de la señaliza-

ción en la red de las células guarda requiere la 

participación de casi todos los mensajeros secun-

darios (Assmann y Shimazaki, 1999;  Hether-

ington, 2001).

El óxido nítrico (NO) activa las defensas anti-

oxidantes durante el estrés oxidativo y se men-

ciona que existe una relación estrecha entre el 

NO y el ABA la cual aún es discutible (Neill 

et al., 2008). Garcia-Mata y Lamattina (2001) 

afirman que el NO participa en esta red de se-

ñalización. A partir de ese reporte, el NO y su 

papel principal se han convertido en un tema 

importante en la biología de las células guarda 

(Desikan et al., 2004;  Nakashima y Yamagu-

chi-Shinozaki, 2006). Como resultado, ahora 

se sabe que en las células guarda el NO puede 

ser sintetizado por la nitrato reductasa (NR) 

(Desikan et al., 2004), como por la óxido-nítri-

co-sintasa (NOS) (Neill et al., 2004). Se reportó 

que el NO es un componente clave de la induc-

ción dependiente de ABA en el cierre de los esto-

mas (Garcia-Mata y Lamattina, 2007) a través 

de la regulación de las entradas de los canales 

de potasio (K+) (García-Mata et al., 2003). Aún 

así, el NO no ha sido reportado en el cierre de 

estomas inducido en ausencia de luz (Desikan 

et al., 2004;  Gelli y Blumwald, 1997), lo cual 

es impedido por un inhibidor NOS (She et al., 

2004). Sin embargo, solo Zhang et al. (2007) su-

gieren que el NO actúa como un intermediario 

de la transducción de señales de ABA para el 

cierre de los estomas. 

La aplicación exógena de Ca²+ en Commelina 

communis y Arabidopsis thaliana inhibe la aper-

tura de estomas inducida por la luz (Shao et al., 

2008; White, 2000). Zhang et al. (2007) encon-

traron que concentraciones entre 1 y 1.000 mM  

de CaCl
2
 pueden inhibir la apertura estomática 

inducida por la luz en bandas de la epidermis 

de V. faba. De acuerdo con García-Mata y La-

mattina (2007) la luz no inhibe la apertura es-

tomática en las bandas epidérmicas de V. faba,  

por lo que el NOS dependiente de la producción 

de NO es requerido por ABA para la inhibición 

de la apertura de estomas, y la aparición de una 

interacción NO/Ca+ es crítica e indispensable 

para la inhibición de los procesos de apertura de 

los estomas. Zhang et al. (2007) mencionan que 

tanto el H
2
O

2
 como el NO, inhiben la activación 

de luz azul inductora de H+-ATPasa mediante la 

inhibición de los componentes de señalización 

de H+-ATPasa. Es claro entonces, que la res-

puesta de las células guarda es dependiente de 

la señalización a través de las rutas que involu-

cran ABA y NO, pero puede estar influenciada 

por muchos otros factores, los cuales incluyen 

la concentración endógena de hormonas como 

etileno y metil-jasmonato y también de fuentes 

exógenas como el H
2
S (Hancock et al., 2011), el 

cual remueve el NO de los estomas (Lisjak et al., 

2010).

CANALES DE CALCIO EN LAS PLANTAS

La transducción de las señales de calcio es el me-

canismo central por el cual las plantas detectan 

y responden a los estímulos endógenos y am-

bientales. La elevación citosólica de Ca2+ se logra 

a través de dos vías celulares, el influjo de Ca2+ 

a través de canales en la membrana plasmática y 

la liberación de Ca2+ intracelular (Jammes et al., 

2011), los mismos autores describen que los ca-

nales de calcio funcionan en diversas respuestas 

celulares, incluyendo la respuesta hormonal, la 

interacción planta-patógeno, el desarrollo, la sim-

biosis, el estrés salino y la señalización de la luz.

En general, se acepta que un rápido incremen-

to en la concentración de calcio en el citosol 

está mediado por los canales de calcio que se 

encuentran en la membrana plasmática y las 

endomembranas, como la membrana vacuolar 

y las membranas del retículo endoplasmático  

(Cvetkovska et al., 2005; Miles et al., 2004). Las 

mediciones de Ca²+ con tintes indicadores han 

mostrado que el ABA puede provocar una ele-
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vación de la concentración de Ca²+ citosólico de 

las células guarda. Una característica adicional 

del ABA en los canales de Ca²+ es que puede ac-

tivarse y desactivarse varias veces dentro de la 

célula, dando lugar a elevaciones transitorias de 

la concentración de Ca²+ citosólico.

Los estudios electrofisiológicos han mostrado 

que las plantas tienen canales de Ca²+ con dife-

rentes tipos de mecanismos de sincronización: 

ligantes, de tensión y de estiramiento activo (Ko-

hler et al., 2003; Lee et al., 2005). Sin embargo, 

solo un número limitado de genes que codifican 

los canales de Ca²+ se han aislado y expresado 

funcionalmente. 

Las señales que determinan las concentraciones 

de calcio incluyen principalmente los canales de 

iones de calcio permeable, Ca²+/H+ y ATPasas 

de calcio. Se puede pensar que los canales per-

meables de calcio y Ca²+/H+, también pueden 

estar implicados en la resistencia de la planta al 

estrés como lo hacen las Ca²+-ATPasas. Los ca-

nales de calcio se han investigado con enfoques 

electrofisiológicos, bioquímicos y moleculares. 

Se sabe que en las células guarda, la hiperpola-

rización de la membrana está directamente aso-

ciada con la elevación de [Ca²+] citosólico, que 

sigue a la aplicación de ABA (Yang et al., 2006). 

Los patrones específicos del aumento de Ca²+ 

pueden ser también debido a que participa en el 

control de la respuesta de cierre de estomas (Lee 

et al., 2005).

Como una característica fisiológica de gran im-

portancia en relación con la resistencia de la 

planta a la sequía y su rendimiento, toma vital 

importancia el manejo de la eficiencia en el uso 

del agua (EUA) (Wang et al., 2005). La investi-

gación molecular en relación con la mejora de 

la EUA desempeña una parte importante en la 

selección del cultivo y de las variedades resisten-

tes o tolerantes a la sequía. La tolerancia a la 

sequía, la productividad de la biomasa y la EUA 

se consideran características agronómicas im-

portantes, las células guarda representan el tipo 

de células vegetales mejor caracterizadas en lo 

que respecta al transporte de iones y de trans-

ducción de señales. 

Los canales iónicos son proteínas que median la 

energía lo que disminuye el flujo de iones me-

diante el movimiento de ellos y a través de un 

poro proteico regulado. Un canal de Ca²+ per-

meable tiene por función fisiológica mediar la 

entrada de Ca²+ desde el apoplasto hacia el cito-

plasma. Estudios en tabaco muestran la impor-

tancia de la localización celular de los canales ió-

nicos en la determinación de la especificidad del 

estímulo ya que el cierre de estomas es mediado 

por Ca²+. Mediciones recientes de la concentra-

ción citosólica de Ca²+ en protoplastos de fríjol 

indican una caída dramática aunque reversible 

de hasta un 17% del valor inicial, después de una 

breve incubación en una solución que contiene 

EGTA; el Ca²+y el ABA presentan un efecto si-

nérgico en la inhibición de la apertura de los es-

tomas (Schwartz et al., 1988). Por el contrario, el 

EGTA o los bloqueadores de los canales de Ca²+, 

reducen la sensibilidad de las células guarda al 

ABA, así mismo, Guo et al. (2008) mencionan 

que el ABA exógeno incrementó la concentra-

ción de Ca2+ citosólico ([Ca²+]cit), no obstante, 

una vez se aplicó EGTA y trifluoperazina (TFP) 

se invirtió el efecto en plántulas de maíz.  

Los elementos de codificación de las señales del 

calcio también están involucrados en el cambio 

de propiedades anti-sequía de las plantas y de la 

EUA (Shao et al., 2008), al respecto, las proteí-

nas cambian de conformación o actividad cata-

lítica al unirse al Ca2+, ejemplo de esto son la 

calmodulina, calcineurina y cinasas de proteínas 

dependientes de Ca2+, las cuales permiten la 

percepción y transducción de señales desenca-

denadas por los altos niveles de Ca2+ (White y 

Broadley, 2003). 

Además de lo anterior, los canales permeables de 

iones de calcio, Ca²+/H+ y Ca²+-ATPasas regu-

lan la EUA de la planta a través de la participa-

ción del ABA en el cierre de los estomas y en el 
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cambio de la EUA de las plantas. Se menciona 

que la relación entre estos elementos de codifica-

ción de señales de calcio y el EUA en las plantas 

es de la siguiente forma: 

Señales de transducción de ABA→ activación 

de elementos de codificación de señales de cal-

cio→ cambio de concentración de Ca²+ citosóli-

co [Ca²+] cit → señales de transducción de Ca²+ 

→ cambios de la apertura estomática→ cambios 

del EUA de la planta y propiedades de las plantas 

contra la sequía (Shao et al., 2008).

Mori et al. (2006) presentan las evidencias gené-

ticas moleculares para los sensores que funcio-

nan como transductores positivos de Ca²+ en la 

señalización estomática de ABA, además seña-

lan las funciones de los genes CPK6 y CPK3 y su 

importancia en la regulación estomática y defi-

nen los elementos de las señales de transducción 

de las células guarda en la regulación de los ca-

nales de iones en la planta. Como se muestra en 

la figura 1, las respuestas parciales del cierre de 

estomas y la regulación diferencial de los canales 

lentos (s) y rápidos (R) en las actividades de los 

mutantes CPK6 y CPK3 en células guarda, son 

análogos con los modelos paralelos que propo-

nen los mecanismos de señalización en una red 

ramificada de señales de transducción de células 

guarda.

LA ACTIVACIÓN DE LOS CANALES DE 
CALCIO REGULA EL FLUJO DE SOLUTOS

La diferencia de concentraciones entre el cito-

plasma y el apoplasto y los comportamientos 

intracelulares justifican el uso de los canales de 

Ca2+ como vínculo entre los estímulos extrace-

lulares y las respuestas intracelulares, esta ruta 

de señalización permite la elevación del calcio 

citoplasmático, lo que genera el cierre o apertu-

ra de las células guarda en respuesta a la aplica-

ción de las hormonas reguladoras ABA e IAA 

(Pérez, 2007).

Se menciona que el volumen de las células guar-

da suele cambiar en un factor de dos o más entre 

el estado abierto y el cerrado del poro estomático, 

lo que implica una profunda reorganización de 

la membrana vacuolar (Ritte et al., 1999). Estos 

cambios en el volumen no pueden ser abarcados 

por la expansión lateral y compresión de la bica-

pa lipídica (Nakashima y Yamaguchi-Shinozaki, 

2006; Roelfsema y Hedrich, 2005) y, por consi-

guiente, deben ir acompañados por cambios en 

la totalidad de la membrana, por lo que se infiere 

que una coordinada regulación del tráfico vesi-

cular desde y hacia la membrana plasmática y 

tonoplasto está implícita en el cierre y apertura 

estomática. 

Las tasas de flujo de soluto por medio de trans-

portadores es más lenta que la producida a tra-

vés de los flujos en los canales de iones (White, 

2000). Durante la apertura estomática, el au-

mento del volumen de la célula guarda es diri-

gido por la entrada y síntesis intracelular de so-

lutos, lo que disminuye el potencial hídrico de 

la célula guarda creando una fuerza impulsora 

para la absorción del agua en las mismas (Wu 

et al., 2012). Debido al refuerzo de protección de 

las paredes celulares, el aumento de la turgencia 

hace que las células guarda tiendan a separarse, 

de manera cada vez mayor del poro estomático. 

Durante el cierre de estomas, hay una reducción 

en el contenido de solutos y volumen en la célula 

guarda, lo que resulta en una disminución de la 

apertura de los estomas. Desde las células guar-

da maduras, toda la absorción de solutos y flujo 

de salida debe realizarse a través de los canales 

iónicos y transportadores de iones situados en la 

membrana plasmática (White, 2000).

Reportes de Niinemets et al. (2005) sobre aper-

tura estomática mencionan que el flujo de solu-

tos desde el citosol mediado por la H+-ATPasa 

hiperpolariza la membrana más allá del poten-

cial de equilibrio para el K+ y regula el voltaje 

activo hacia el interior de los canales de K+, lo 

que lleva a una afluencia de K+. La producción 
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de malato a partir de la degradación del almi-

dón proporciona las principales especies anió-

nicas que se acumulan durante la apertura de 

los estomas. La absorción mediada por trans-

portadores de Cl+ y NO3- puede contribuir a 

la acumulación de solutos intracelulares como 

importadores de azucares sintetizados. Duran-

te el cierre de estomas, la despolarización de la 

membrana se produce debido a la inhibición de 

la actividad de H+-ATPasa y la activación de 

los canales de aniones que median el flujo pasi-

vo de Cl-, malato²-, y NO
3
-.  La elevación de la 

concentración citosólica de Ca²+ libre ([Ca²+]

cit) a través de los canales de Ca²+ permea-

bles en la membrana plasmática, así como la 

apertura de los canales de Ca²+ situados en las 

endomembranas es observada con frecuencia, 

previo al cierre estomático. 

Pendenly et al. (2007) afirman que la vacuola 

celular es un gran acumulador de una alta canti-

dad de solutos y que la regulación coordinada del 

flujo de solutos en la membrana plasmática y el 

tonoplasto es fundamental para el control en la 

turgencia de las células guarda. Algunos modelos 

que representan las proteínas esenciales de seña-

lización y segundos mensajeros involucrados en 

la regulación del transporte iónico de las células 

guarda se muestran en la figura 2. 

LAS VÍAS DEL CALCIO

Diversos estímulos extracelulares específicos 

provocan marcas de calcio que pueden ser reco-

nocidos por diferentes sensores del mismo. La 

calmodulina (CaM), el receptor de calcio predo-

minante, es uno de los sensores de calcio mejor 

caracterizadas en eucariotas. Algunas  proteínas 

como las quinasas, son propensos a actuar como 

“núcleos” durante la transducción de la señal de 

calcio. Con ello, una mejor comprensión de la 

función de estas proteínas contribuiría al desci-

framiento de la relación Ca/red señal mediada 

por calmodulina y su papel en el crecimiento de 

las plantas, el desarrollo y la respuesta a los estí-

mulos ambientales (Yang y Poovaiah, 2003). 

La gran diferencia de las concentraciones de Ca2+ 

entre el citoplasma, el apoplasto y los comparti-

mientos intracelulares, posiblemente es la razón 

del uso de las señales de Ca2+ como enlace entre 

los estímulos extracelulares y las respuestas in-

tracelulares, esta ruta de señalización permite la 

elevación del calcio citoplasmático generando la 

apertura y el cierre de las células guarda en res-

puesta a la aplicación de hormonas reguladoras 

ABA y IAA (Pérez, 2007). El ABA puede inhibir 

los canales de K+ que participan en la apertura 

de los estomas y en el cierre de los estomas, sin 

provocar aumentos de calcio detectables en las 

células guarda (Guo et al., 2008). De acuerdo con 

Assmann y Wang (2001) en primer lugar, el ABA 

inducido también aumenta el pH antes del cierre 

de los estomas, y en segundo lugar, el pH eleva-

do activa el canal de salida de K+ de la membra-

na plasmática, que se produce durante el cierre 

de los estomas, canal que es insensible a Ca2+. 

Las actividades del canal rápido vacuolar, el ca-

nal lento vacuolar;  K+-canal selectivo vacuolar, 

canal vacuolar Ca²+-dependiente del voltaje, son 

también estimuladas por el pH alcalino citosóli-

co, aunque el canal lento vacuolar se inhibe bajo 

estas condiciones. Estos datos implican que los 

cambios producidos en función de las variacio-

nes en el pH junto al Ca²+ modulan el movi-

miento de los estomas (Assmann y Wang, 2001).

RELACIONES DE TURGENCIA DE LAS 
CÉLULAS GUARDA

Los iones de calcio son mensajeros secundarios 

bien establecidos en las vías de transducción de 

señales, responsables del control de la turgencia 

de las células guarda. Al investigar la respuesta 

a la concentración del calcio extracelular ([Ca²+]

ext), McAinsh et al. (1997) observaron que di-

ferentes concentraciones de [Ca²+]ext producían 

distintos patrones de oscilación de la [Ca²+]cit. 
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Ellos descubrieron que para la [Ca²+]ext, y, pos-

teriormente para el ABA es posible correlacionar 

la fuerza del estímulo externo tanto con el mo-

delo de oscilación de [Ca²+]cit y la magnitud del 

cierre de los estomas. También encontraron que 

las células guarda pueden integrar información 

de múltiples oscilaciones de [Ca²+]cit que indu-

cen estímulos (Ca²+, K+, ABA y manitol exter-

nos) para formular la apropiada señal de calcio 

en la apertura estomática. Lo anterior sugiere 

que la célula guarda es capaz de leer o descifrar 

el patrón de intensidades de la [Ca²+]cit (Evans 

et al., 2001). Del mismo modo, Yang et al., (2006) 

mencionan que la [Ca²+]ext cumple un papel 

importante en la apertura estomática ya que re-

gula los canales de agua, este comportamiento 

fue observado en (Vicia faba L.).

La incidencia y características de los estímulos in-

ducidos por las oscilaciones de la [Ca²+]cit, estrés 

osmótico y los incrementos de ABA, se han ob-

servado en muchos tipos de células diferentes, al 

respecto, Liu et al. (2010) menciona este estímulo 

en células de raíces de maíz. El conocimiento de 

la forma en que las oscilaciones de las [Ca²+]cit se 

presentan genera una clave para entender cómo se 

codifica la especificidad de los sistemas de señali-

zación con base en el calcio (Evans  et al., 2001). 

Los mismos investigadores describen que los cam-

bios en la tasa a la cual el calcio entra y sale del 

citosol puede formar la base de cualquier meca-

nismo que genera oscilaciones de [Ca²+]cit. Estos 

incluyen los flujos de entrada y flujo de salida a 

través de la membrana plasmática y la liberación y 

captación en los depósitos intracelulares, incluida 

Figura 1. Modelo simplificado de transducción de señales de la red del ABA y funciones de los genes 
CPK3 y CPK6 en los canales de Ca2+ de la membrana plasmática de células guarda y las 
causas de los mecanismos intracelulares de liberación de Ca²+ citosólico. A. Ruta paralela, 
B. Mecanismo de regulación transcripcional. Adaptado de Mori et al. (2006).
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Figura 2. Canales iónicos y funcionamiento de los transportadores en los movimientos estomáticos, 
basado en Pendenly et al. (2007). 
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una contribución del núcleo. En consecuencia, es 

probable que las oscilaciones en la [Ca²+]cit refle-

jen el funcionamiento coordinado de los canales 

permeables de calcio de la membrana plasmática, 

mensajero secundario mediado por la liberación 

de depósitos internos, el antiporte H+/Ca²+ de la 

membrana plasmática, las endomembranas Ca²+-

ATPasa y H+-ATPasas.

CONCLUSIONES

La regulación del tamaño del poro estomático 

es impulsada por las variaciones de volumen 

de un par de células especializadas conocidas 

como células guarda: un aumento en la presión 

del volumen de las células guarda, y por lo tan-

to el tamaño del poro estomático. En conse-

cuencia, una señal de estrés, reducirá la presión 

de turgencia celular, el volumen de las células 

guarda y, el tamaño del poro estomático, lo 

cual implica cambios en el funcionamiento de 

la planta.

Los iones de calcio son importantes mensajeros 

secundarios de las acciones de las hormonas y de 

factores ambientales, de la misma manera el Ca²+ 

regula los procesos como las respuestas al estrés, 

todo esto llevado a cabo por la entrada de calcio y 

el aumento de este en el citoplasma para la trans-

ducción de señales de ABA en las células guarda.

En un futuro, el proceso dinámico y en continuo 

crecimiento de las herramientas de investigación 

permitirá una compresión más completa sobre 

la complejidad de los eventos de señalización 

que regulan la respuesta estomática del ABA, 

los eventos relacionados con Ca²+ y los recientes 

descubrimientos de su interacción con la mem-

brana, los cuales darán una mayor visión de las 

funciones de la [Ca²+]i como segundo mensajero. 

Del mismo modo, los estudios sobre procesos re-

lacionados con la dinámica de la membrana pue-

den añadir nuevos espacios para la comprensión 

del transporte celular y el control del volumen 

y el sistema de las células guarda de las plantas 

superiores.
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