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Resumen: La calosa es un polisacarido formado por glucosa en enlaces B-1,3 que forma parte de la pared
celular vegetal y estd implicado en una variedad de procesos fisiologicos. Su sintesis se regula por las calo-
sas/glucano sintasa (CalS/GSL), un grupo de enzimas localizadas en la membrana plasmatica. La calosa no
solo es fundamental en la estructuracion de la pared celular, sino que también participa en la regulacion del
crecimiento celular, la division celular, en el transporte de moléculas y la defensa contra microorganismos
patogenos. Durante las interacciones planta-microorganismo, la calosa se acumula en sitios de infeccion, for-
mando barreras que limitan la propagacion de los patogenos. Ademas, su acumulacion esta asociada con el
establecimiento de respuestas de defensa, como la hipersensibilidad inducida por asociaciones simbidticas
como la nodulacion y la micorrizacion. Desde el punto de vista evolutivo, las CalS presentan una distribucion
generalizada en plantas tanto monocotiledéneas como dicotiledoneas y mediante un analisis filogenético de-
tallado de diversas proteinas CalS, se identificaron cinco clados principales que agrupan a las proteinas de
acuerdo con su relacion evolutiva. Estos clados se organizan en un arbol filogenético que revela una estructura
parafilética, lo que sugiere que ciertos grupos de CalS no comparten un ancestro comin mas reciente, desta-
cando la complejidad y diversidad evolutiva de estas enzimas en Arabisopsis thaliana, Glycine max, Hordeum
vulgare, Sorghum bicolor, Brassica rapa ssp. Pekinensis, Brassica napus, Gossypium hirsutum, Gossypium
barbadense, Gossypium raimondii, Prunus mume y Citrus sinensis. En el presente articulo se presenta una
actualizacion exhaustiva sobre las CalS mas relevantes para la sintesis de calosa, en el contexto de los procesos
de desarrollo y crecimiento vegetal. Asi mismo, se ha profundizado en las respuestas moleculares asociadas a
las interacciones planta-microorganismo, donde las CalS no solo contribuyen a la integridad celular, sino
también a la activacion de mecanismos de defensa que incluyen la formacion de barreras fisicas contra patd-
genos.

Palabras clave: Calosa, Calosa sintasa, Plasmodesmo, Defensa, simbiosis.

Abstract: Callose is a polysaccharide composed of glucose linked by $-1,3 bonds, which is part of the plant
cell wall and is involved in various physiological processes. Its synthesis is regulated by callose/glucan syn-
thases (CalS/GSL), a group of enzymes located in the plasma membrane. Callose is not only crucial for the
structural integrity of the cell wall, but it also plays a role in regulating cell growth, cell division, molecular
transport, and defense against pathogen microorganisms. During plant-microorganism interactions, callose
accumulates at infection sites, forming barriers that limit pathogen spread. Furthermore, its accumulation is
associated with the establishment of defense responses, such as hypersensitivity induced by symbiotic asso-
ciations such as nodulation and mycorrhization. From an evolutionary perspective, CalS are widely distributed
in both monocots and dicots plants, and through a detailed phylogenetic analysis of various CalS proteins,
have been identified five main clades that group the proteins according to their evolutionary relationships.
These clades are organized into a phylogenetic tree that reveals a paraphyletic structure, suggesting that certain
groups of CalS do not share a more recent common ancestor, highlighting the evolutionary complexity and
diversity of these enzymes in Arabisopsis thaliana, Glycine max, Hordeum vulgare, Sorghum bicolor, Bras-
sica rapa ssp. Pekinensis, Brassica napus, Gossypium hirsutum, Gossypium barbadense, Gossypium rai-
mondii, Prunus mume, and Citrus sinensis. In this paper a thorough update on the most relevant CalS involved
in callose synthesis, in the context of plant development and growth processes is presented. Also, it has been
explored the molecular responses associated with plant-microbe interactions, where CalS not only contributes
to cellular integrity but also activates defense mechanisms, including the formation of physical barriers against
pathogens.
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INTRODUCCION

El descubrimiento de los procesos endosimbidticos ha sido clave para com-
prender el origen de la vida y la evolucion de las plantas, las cuales fueron funda-
mentales para la transicion de los ecosistemas acuaticos a los terrestres y para la
transformacion de la atmosfera, favoreciendo el desarrollo de formas de vida com-
plejas (de Vries y Archibald, 2018). Sin embargo, las plantas, al ser organismos
sésiles, enfrentan diversos factores de estrés bidtico y abiodtico, como la escasez de
nutrientes y los ataques de microorganismos patogenos, lo que representa un reto
para la agricultura, especialmente con el aumento de la demanda alimentaria debido
al crecimiento poblacional (Tenhaken, 2015). Estos procesos estan regulados por
complejos mecanismos celulares y moleculares que responden a las condiciones
ambientales, las cuales influyen en la actividad genética y las vias de sefializacion
(Bacete et al., 2018).

Para enfrentar estos desafios, las plantas han desarrollado mecanismos com-
plejos de resistencia, como sistemas de monitoreo molecular que detectan senales
de estrés y activan respuestas especificas. Uno de estos sistemas es la pared celular,
cuya composicion y propiedades fisicoquimicas pueden cambiar segun el tipo de
estrés al que se exponga la planta, afectando su capacidad de crecimiento y adap-
tacion frente a condiciones adversas (Cosgrove, 2005).

La pared celular de las plantas es una estructura polimérica compleja, princi-
palmente constituida por celulosa, hemicelulosa y lignina, cuya concentracion va-
ria considerablemente segun el tipo de tejido y la especie vegetal (Cosgrove, 2022;
Voiniciuc, 2022). Aunque la composicioén y la organizacion de la pared celular
pueden variar en respuesta a factores ambientales y sefiales de desarrollo, los poli-
sacaridos como la celulosa y la hemicelulosa son fundamentales para proporcionar
la rigidez y la estructura basica de la pared. A diferencia de los tres componentes
'canonicos' de la pared celular, la calosa es un polisacérido estructuralmente similar
a la celulosa, pero quimicamente distinto (Zhang et al., 2021b; Usak et al., 2023).
El papel funcional de la calosa ha sido objeto de diversos estudios recientes, que
han demostrado que su presencia en la pared celular modifica las propiedades fisi-
cas y mecanicas en las regiones donde se deposita, modulando asi la resistencia de
las plantas frente a factores bioticos y abioticos. A diferencia de la sintesis de ce-
lulosa y hemicelulosa, que ocurre en el aparato de Golgi, la calosa se sintetiza en
la membrana plasmatica de la célula mediante proteinas conocidas como calosa
sintasa (CalS) o glucano sintasa (GSL, por sus siglas en inglés, Glucan Synthase-
Like) (McFarlane et al., 2014; Ellinger y Voigt, 2014; Drabkova y Honys, 2017).

En consecuencia, los estudios sobre las CalS han abarcado diversos campos
de la biotecnologia, desde la biologia celular y molecular hasta su implicacion en
la fisiologia del crecimiento de las plantas y su respuesta a distintos tipos de estrés.
Esta revision aborda los diversos aspectos de las funciones de las CalS en plantas,
destacando su relevancia y singularidad funcional dentro de estos organismos.
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BIOSINTESIS DE CALOSA EN LAS PLANTAS

La calosa es un polisacarido presente en la pared celular de las plantas, y al
igual que otros componentes principales de esta estructura, como la celulosa, he-
micelulosa, lignina y pectina, su composicion puede variar considerablemente se-
gun el tipo de tejido, la estructura celular y el tipo especifico de pared celular. A
nivel molecular, tanto la calosa como la celulosa comparten una estructura quimica
similar, ya que ambas estan formadas por cadenas lineales de glucosa, aunque pre-
sentan diferencias en su organizacion y grado de cristalinidad (Cosgrove, 2022; Li
et al., 2023). A diferencia de la celulosa, que posee una estructura cristalina alta-
mente organizada, la calosa se caracteriza por una disposicion menos ordenada,
adoptando una estructura helicoidal o amorfa. Esta falta de una forma definida se
debe a la variabilidad en la orientacioén de sus cadenas de glucosa, lo que resulta
en una mayor flexibilidad y menor rigidez comparada con la celulosa. La calosa
esta constituida por una cadena de glucanos compuestos por residuos de glucosa
unidas en enlaces B-1,3, mientras que la celulosa estd compuesta principalmente
por cadenas de glucosa unidad a través de enlaces -1,4 (Figura 1A) (Cosgrove,
2022; Wang et al., 2022).

Para la biosintesis de la calosa se usa UDP-glucosa (un nucleétido azucarado)
como sustrato, y su sintesis estd estrechamente asociada con varios procesos clave
en el crecimiento y desarrollo celular, asi como con respuestas a diferentes tipos
de estrés, tanto bidtico como abidtico. Diversos estudios han demostrado que la
calosa se sintetiza en momentos especificos del desarrollo celular, como durante
la formacion de la pared celular y la generacion de las placas celulares durante la
division celular (Verma y Hong, 2001; Brownfield et al., 2007; Brownfield et al.,
2008) (Figura 1B). Ademas, la produccion de calosa se ve incrementada en situa-
ciones de estrés, donde cumple un papel clave en la respuesta defensiva de las
plantas. Su sintesis contribuye a la formacion de barreras fisicas y moleculares que
protegen a la planta de patogenos y condiciones ambientales adversas (Voigt,
2014; Pérez-de-Luque et al., 2017). En este contexto, diversos estudios han sefia-
lado que la calosa juega un papel particularmente relevante en los haces vasculares
y en los plasmodesmos, dos sitios criticos para la defensa (Figura 1B). En estos
lugares, la calosa forma estructuras que actiian como barreras, limitando la propa-
gacion de microorganismos patdogenos y regulando el paso de sefiales intercelula-
res, lo que refuerza la capacidad de la planta para responder a desafios bioldgicos
y abidticos (Wang et al., 2013; Zhang et al., 2015; Wu et al., 2018).

Como han sefialado diversos autores, la calosa estd implicada en una amplia
gama de procesos celulares, especialmente en la respuesta defensiva frente a fac-
tores bioticos y abidticos, asi como en la transmision de informacién entre las cé-
lulas vegetales y regula el crecimiento y desarrollo de las plantas en diferentes
etapas (Wang et al., 2021; Li et al., 2023). Asi mismo, su monitoreo in vivo ha
representado un reto continuo, dado que la distribucién de calosa varia segun el
tipo de tejido y las condiciones experimentales. Sin embargo, con los avances en
microscopia, es posible detectar y seguir la acumulacion de calosa en diferentes
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tejidos vegetales mediante tincidon histoquimica con azul de anilina (Ellinger y
Voigt, 2014). Esta técnica, que ha sido ampliamente empleada, permite visualizar
la presencia de calosa en plantas sometidas a estrés, tanto en hojas como en raices,
proporcionando una herramienta valiosa para estudiar la dindmica de esta molécula
en respuesta a infecciones o condiciones ambientales adversas (Ellinger y Voigt,
2014).

Division
celular

Sintesis
de
calosa

vasculares
souwisapouwise|d

Pared
celular

‘ Deposicion
de calosa

Figura 1. Composicion quimica de la calosa y sus principales sitios de sintesis en las células vegetales. A) Comparacion

quimica entre la calosa y la celulosa, B) Procesos celulares de sintesis y acumulacion de calosa en la célula.

La formacion de calosa en diversas etapas del desarrollo, en distintos tipos de
tejidos y en respuesta a diversos factores de estrés, es mediada por las CalS, un
grupo de proteinas codificadas por genes especificos. Estas enzimas estan locali-
zadas en la membrana plasmatica de las células vegetales, donde catalizan la sin-
tesis de calosa a la unién de mondémeros de glucosa. Al igual que las celulosas
sintasa (CesAs), las calosas sintasas pertenecen a una familia de genes, conocidos
como genes GSL (Glucan Synthase-Like) o CalS (Callose synthase), dependiendo
de la nomenclatura utilizada por diferentes grupos de investigacion (Richmond y
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Somerville, 2000; Brownfield et al., 2007), que generalmente incluyen varios
miembros, constituyendo una familia génica de tamafo moderado. En Arabidopsis
thaliana, se han identificado 12 genes GSL, que estdn numerados de GSLI a
GSL12 (Vermay Hong, 2001). Finalmente, la variabilidad en los miembros de esta
familia permite una regulacion precisa de la produccion de calosa en respuesta a
distintos estimulos, lo que refleja su importancia en una amplia gama de funciones
celulares, fisioldgicas y adaptativas en las plantas.

DIVERSIDAD DE CALOSAS SINTASA EN PLANTAS

Desde el punto de vista quimico, la calosa es muy similar a la celulosa. Al
igual que esta ultima, la calosa se sintetiza en la membrana plasmatica mediante
un complejo proteico compuesto por multiples subunidades. La subunidad catali-
tica clave en este proceso es la calosa sintasa (CalS), una proteina de membrana
integral de gran peso molecular. En la planta modelo Arabidopsis thaliana, las
CalS/GSL son una familia multigénica que contienen entre 40 y 50 exones, y su
producto génico da lugar a una cadena polipeptidica de 2000 aminoacidos, con un
peso molecular aproximado de 200 kDa (Verma y Hong, 2001). Este peso elevado
las convierte en las proteinas de mayor masa molecular en las plantas, lo que difi-
culta notablemente su analisis bioquimico (Figura 2A).

Las CalS son proteinas que presentan entre 14 y 16 dominios transmembra-
nales hidrofobicos, ubicados en los extremos carboxilo (C) y amino (N) de la ca-
dena polipeptidica (Figura 2A y 2B). Estos dominios funcionan como sitios espe-
cificos de anclaje, permitiendo la integracion de la proteina en la membrana plas-
matica celular. Ademas, las CalS contienen un bucle central, una region hidrofilica
que se orienta hacia el citoplasma, en la que tiene lugar la sintesis de calosa (Figura
2B). Diversos autores sugieren que las CalS forman parte de una estructura mas
grande conocida como el complejo CalS (CALSC). Este complejo incluye la par-
ticipacion de la sacarosa sintasa (SuSy) y la UDP-glucosiltransferasa, enzimas
clave en la incorporacion de azlcares necesarios para la formacion y ensamblaje
de la calosa (Amor et al., 1995; Hong et al., 2001a; Albrecht y Mustroph, 2003).

Adicionalmente, ROP1, una proteina Rho en plantas, es reclutada por las
glucosiltransferasas (UGT) mediante interacciones proteina-proteina, lo que regula
la sintesis de calosa en diversos modelos celulares, como levaduras y plantas. Este
proceso probablemente involucra el control de la actividad de las UGT (Hong et
al., 2001b). El complejo CalS (CALSC) también incluye la participacion de una
anexina, una proteina que regula la actividad de la sintasa mediante oscilaciones
en los niveles de Ca?" intracelular, modulando asi la sintesis de calosa (Figura 2B)
(Kauss y Jeblick, 1991). Wu et al. (2006) describieron que la composicion de cada
complejo CalS y su interaccion con otras proteinas depende en gran medida de la
localizacion subcelular y del tipo especifico de calosa sintasa en las distintas espe-
cies vegetales.
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Las CalS presentan tres regiones funcionales: el dominio Vtal (PF04652),
el dominio FKS1 (PF14288) y el dominio glucano sintasa (PF02364) (Figura 2C),
los cuales son responsables de definir la actividad catalitica de estas proteinas. Con
el creciente nimero de secuencias de genomas de plantas disponibles, estos tres
dominios funcionales han sido fundamentales para la identificacion y caracteriza-
cion de las CalS en diversas especies vegetales, tanto monocotiledoneas como di-
cotiledoneas (Verma y Hong, 2001; Schober et al., 2009; Liu et al., 2018; Pu et al.,
2019; Granato et al., 2019; Feng et al., 2021; Zhang et al., 2023; Zaynab et al.,
2024; Zou et al., 2024).
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Figura 2. Caracteristicas
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topoldgicas de las proteinas calosa sintasa (CalS) en plantas. A) Modelaje tridimensional de las

proteinas calosa sintasa, B) Representacion esquematica de la estructura proteica de la calosa sintasa con sus 16
dominios transmembranales, y C) Dominios funcionales de las CalS en plantas. En la figura ROP corresponde a

Proteinas Rho

de plantas, ANN a Anexina, UGT a glucosiltransferasas, SUSY a sacarosa sintasa, aa a aminoaci-

dos, KDa a kilodalton y CALSC a complejo calosa sintasa.

La amplia diversidad de los genes CalS ha sido estudiada en profundidad en
plantas modelo como Arabidopsis thaliana, asi como en cultivos de interés agri-
cola, incluyendo soja (Glycine max), cebada (Hordeum vulgare), sorgo (Sorghum
bicolor), col china (Brassica rapa ssp. Pekinensis), nabo (Brassica napus), algo-
dén mexicano (Gossypium hirsutum), algodon pima (Gossypium barbadense), al-
godon nativo de Pert (Gossypium raimondii), ciruelo japonés (Prunus mume) y
naranja dulce (Citrus sinensis). Estos estudios han revelado una gran diversidad de
CalS en plantas superiores, con un niumero variable de isoformas dependiendo del
tipo de planta (Cuadro 1). Por ejemplo, en especies vegetales con un grado mayor
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de ploidia (tetraploides) como la soja y diferentes variedades de algodon se han
identificado desde 28 a 24 miembros génicos, respectivamente. Por otro lado, al-
gunas especies con un grado menor de ploidia presentan un niumero de genes mas
reducido incluyendo 12 genes para nabo (Brassica napus), 11 en sorgo (Sorghum
bicolor), 11 en ciruelo japonés (Prunus mume), 9 en naranja dulce (Citrus sinensis)
y 7 en cebada (Hordeum vulgare). Estas diferencias demuestran que existe una
dominancia genética del nimero de genes que integran la familia CalS entre las
plantas monocotiledoneas y dicotiledoneas (Paterson et al., 2004). En general, las
monocotiledoneas tienden a presentar un numero menor de genes CalS en compa-
racion con las dicotiledoneas, que muestran una mayor diversidad en cuanto a la
cantidad de estos genes. Por ejemplo, el nimero de genes CalS en la cebada (mo-
nocotiledonea) es inferior al observado en el nabo (dicotiledénea), como se ilustra
en la Cuadro 1. Esta variabilidad refleja las distintas estrategias evolutivas y adap-
tativas de ambos grupos dentro del reino vegetal.

Cuadro 1. Diversidad y nimero de la familia de genes Calosa sintasa (CalS) presentes en especies vegetales con genoma secuen-

ciado
Especie Nombre Comiin Numero de Divisién angiosperma Referencia
CalS

Arabidopsis thaliana Berro oreja de raton 12 Dicotiledonea Verma y Hong, 2001
Glycine max Soja 24 Dicotiledonea Zaynab et al., 2024
Gossypium hirsutum Algoddén mexicano 27 Dicotiledonea Feng et al., 2021
Gossypium barbadense Algodén de pima 28 Dicotiledonea Feng et al., 2021
Gossypium raimondii Algodon nativo de Perua 16 Dicotiledonea Feng et al., 2021
Brassica rapa Col China 15 Dicotiledonea Puetal., 2019
Brassica napus Nabo 12 Dicotiledonea Liuetal., 2018
Hordeum vulgare Cebada 7 Monocotiledénea Schober et al., 2009
Sorghum bicolor Sorgo 11 Monocotiledénea Zou et al., 2024
Prunus mume Ciruelo Japonés 11 Dicotiledénea Zhang et al., 2023
Citrus sinensis Naranja dulce 9 Dicotiledonea Granato et al., 2019

Desde una perspectiva evolutiva, el analisis de las 172 proteinas CalS de
diversas especies reveld que estas se agrupan en cinco clados distintos: el grupo A
(clado rosa), el grupo B (clado verde), el grupo C (clado azul), el grupo D (clado
amarillo) y el grupo E (clado negro) (Figura 3). De estos, el grupo E se destaco por
albergar el mayor numero de proteinas, incluyendo CalS11, CalS7 y CalS2 de 4.
thaliana. Como se muestra en la Figura 3, este grupo también concentr6 la mayoria
de las proteinas CalS de las especies representadas en el Cuadro 1. Los grupos A
y C concentraron la mayoria de las proteinas CalS de soja (G. max) y de las diver-
sas variedades de algodon (G. hirsutum, G. barbadense, G. raimondii), lo que re-
sulta coherente con los niveles de ploidia caracteristicos de estas especies vegeta-
les. Las proteinas restantes de A. thaliana se agruparon en el grupo B y C, junto
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con las CalS de todas las especies evaluadas (Figura 3). La clasificacion de estas
cinco familias de CalS en diferentes plantas proporciona una perspectiva integral
sobre la evolucion de las CalS en monocotiledoneas y dicotiledoneas. La diversi-
dad genética observada en las CalS también refleja la notable dindmica de los ge-
nomas de las plantas. Aunque algunos grupos de CalS se han perdido en ciertos
linajes vegetales, como es el caso de algunos receptores RLKs en monocotiledo-
neas y dicotiledoneas (Chang et al., 2024), los reordenamientos gendmicos clave
han impulsado la expansion general de esta familia en las plantas (Figura 3). Estos
eventos evolutivos han tenido lugar en diversas etapas a lo largo de la historia de
las plantas. La subdivision de las CalS en cinco grupos probablemente ocurri6 tem-
pranamente, dado que se conserva en todas las plantas superiores. Por ejemplo,
mientras que especies como la soja poseen un mayor numero de genes CalS, en
especies como la naranja este nimero es notablemente menor (Cuadro 1).

De manera interesante, el grupo E podria haber evolucionado més reciente-
mente, ya que presenta divergencias dentro de clados taxonémicos muy especifi-
cos. En las brasicaceas, como Brassica rapa, 7 de los 15 genes CalS estan organi-
zados en pares de genes (Figura 3). A diferencia de otros grupos, donde la mayoria
de los genes se distribuyen como resultado de duplicaciones gendémicas, en B. rapa
estos genes parecen haber surgido mediante duplicaciones en tandem.

Estos avances demuestran que la evolucion de las CalS en las plantas con-
tintia en curso, como lo refleja la distribucion filogenética mostrada en la figura 3.
En particular, se ha evidenciado que la expresion de las CalS desempefia un papel
crucial en la respuesta a estrés hidrico, sequia y frio en algodén (Feng et al., 2021),
asi como en el desarrollo de la soja y en la defensa contra insectos y microorganis-
mos patdgenos en sorgo y naranja, respectivamente (Granato et al., 2019; Zou et
al., 2024). Esto sugiere que las diferencias en la regulacion de las CalS estan estre-
chamente relacionadas con los procesos adaptativos de las plantas. La variacion en
la expresion y funcion de las CalS proporciona una base prometedora para inves-
tigar de manera integral el papel de estas enzimas en las plantas.
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Figura 3. Analisis filogenético de las calosas sintasas en diferentes especies vegetales. Las proteinas CalS en el

arbol filogenético corresponden a 11 especies vegetales diferentes. El arbol se construyd mediante el

método neighbor joining con 1000 réplicas Bootstrap utilizando el programa Mega X. Los clados de

diferente color corresponden a los cinco grupos filogenéticos y los cuadros de diferente color indican

CalS de diferentes especies vegetales.

PROCESOS CELULARES Y DE DESARROLLO REGULADOS POR LA
CALOSA

La calosa en procesos de desarrollo celular

Todos los procesos que implican crecimiento polar requieren de mecanismos
subyacentes, como el aflojamiento local de la pared celular, la exocitosis y la reor-
ganizacion del citoesqueleto (Rounds y Bezanilla, 2013). Estos mecanismos se han
asociado con la sefializacion de CalS en las plantas; sin embargo, su rol preciso en
los procesos de desarrollo, crecimiento y defensa atin no estd completamente defi-
nido. La calosa fue identificada por primera vez hace mas de un siglo en las placas
cribosas de los elementos del floema, asi como en las células madre del polen, los
granos de polen y en los tubos polinicos, utilizando su tincién especifica con azul
de anilina (Evans et al., 1984: Nishikawa et al., 2005).

Varios estudios han demostrado que las CalS juegan un papel crucial en el
crecimiento y elongacion de los pelos radicales en las plantas. Ademas, en los tu-
bos polinicos, estructuras celulares similares a los pelos radicales, se ha encontrado
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que los genes GSL2 (CALSS) y GSL5 (PMR4, CALS12) de A. thaliana contribu-
yen, respectivamente, a la acumulacion basal y a la deposicion de calosa en res-
puesta a la disponibilidad de hierro (O’Lexy et al., 2018). Como se menciond pre-
viamente, GSL2 es responsable de la sintesis de calosa en el tapete (capa especia-
lizada de células que recubren la antera, previo a la liberacion del polen) y la pared
exterior del polen en Arabidopsis (Nishikawa et al., 2005), mientras que la calosa
en la pared interna es sintetizada conjuntamente por GSL1 y GSLS5 (Enns et al.,
2005) (Figura 4A).
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Figura 4. Participacion funcional de la calosa en los diferentes procesos de desarrollo celular. A) Las deposiciones de calosa
en el desarrollo y crecimiento del tubo polinico y de la raiz lateral, B) Las deposiciones de calosa en la division
celular y C) Las deposiciones de calosa en el transporte activo en los plasmodesmos.

Por otro lado, la pérdida del gen GSL2 genera un fenotipo caracterizado por
la incapacidad de formar tubos polinicos, lo que resalta la importancia funcional
de las CalS en los procesos reproductivos de las plantas (Huang et al., 2009). Lo
anterior ha sido respaldado por Xie et al. (2011), quienes demostraron que la acu-
mulacion de calosa en los tubos cribosos interfiere con el transporte de sustancias,
lo que afecta el crecimiento y desarrollo de las plantas, provocando una reduccion
moderada en su altura.

En el desarrollo de las raices, tanto los plasmodesmos (PD) como la sintesis
de calosa son fundamentales para el alargamiento de las raices y los pelos radicales
(Vatén et al., 2011), asi como para la determinacion del patron de formacion de
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raices laterales (Benitez-Alfonso et al., 2013). Esto cobra relevancia, ya que du-
rante el desarrollo y crecimiento de las raices se produce una reprogramacion mo-
lecular en la que las CalS juegan un papel crucial. De hecho, en el estudio realizado
por Drs et al. (2024), se describe como la participacion de GSL5/PMR4 es esencial
para la sintesis y deposicion de calosa en la raiz lateral, aunque no es fundamental
para el crecimiento de la raiz (Figura 4A). Esto sugiere una regulacion precisa, en
la que la calosa se produce como resultado de una sefializacion mediada por la
adicion de quitosano, probablemente en respuesta a la activacion de mecanismos
de defensa en las células. Este tipo de respuesta también se ha observado tras la
induccion de lesiones en la raiz lateral, lo que demuestra que la calosa puede de-
positarse localmente en la pared celular en el sitio de la herida (Galway et al.,
2011). Recientemente, se ha demostrado que la calosa sintasa PMR4 (GSL5), aso-
ciada con la defensa, es responsable de la deposicion de calosa en la raiz lateral
bajo condiciones de deficiencia de fosfato (Okada et al., 2023).

Durante la division celular, la calosa es el componente luminal predominante
de la nueva pared transversal. Se produce una deposicion transitoria de calosa en
la placa celular, y la pared celular primaria o placa celular se forma cuando la ca-
losa se acumula hasta un nivel determinado (Dong et al., 2005; Thiele et al., 2009).
Dado que el crecimiento celular implica la constante formacion de nuevos compo-
nentes de la pared celular, como celulosa, hemicelulosa y pectinas (Cosgrove,
2022), no es sorprendente que exista una estrecha relacion con la sintesis de calosa.
De manera destacada, las CalS codificadas por GSL5, GSL7 y GSL12 desempefian
un papel esencial en el fortalecimiento de la integridad estructural de la pared ce-
lular, especialmente durante la division celular (Figura 4B) (Schneider et al.,
2016). En concordancia con lo anterior, se ha descrito que las mutantes de Atgs/§
presentan un fenotipo claramente deficiente en citocinesis (Thiele et al., 2009), lo
que refleja perturbaciones en la division celular y, en consecuencia, afecta el cre-
cimiento de las plantas.

Los plasmodesmos (PD) son estructuras caracteristicas de las células vegeta-
les que atraviesan la pared celular, funcionando como canales de comunicacion y
transporte entre las células. Los PD se originan a partir de la contraccion del re-
ticulo endoplasmatico durante la division celular, dando lugar a una estructura tu-
bular. En las plantas, se ha descrito que el principal mecanismo de control del ta-
maifio de los poros de los plasmodesmos esta relacionado con las deposiciones de
calosa. En este contexto, Han et al. (2014) encontraron que el gen GSLS es el res-
ponsable de la sintesis de calosa en los PD y en donde el silenciamiento de este
gen reduce la calosa en la periferia del PD, lo que impide el transporte selectivo de
auxinas (Figura 4C). Los plasmodesmos (PD) no solo desempefan un papel crucial
en el transporte de moléculas necesarias para el crecimiento, sino también en el
flujo de material genético para la regulacion transcripcional de genes. De hecho,
se ha observado una correlacion positiva a nivel genético y celular entre la partici-
pacion de GSL12 y el transporte simplastico de ARN pequefios, como miR165 a
través de los PD (Figura 4C) (Yan et al., 2019). Un tipo especial de PD son los
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tubos cribosos del floema en plantas vasculares. Durante la formacion de estas es-
tructuras, la membrana de los plasmodesmos se degrada, lo que permite que las
deposiciones de calosa regulen el transporte en el floema alrededor de los poros
cribosos. En este proceso, se ha reportado que GSL7 desempeiia un papel esencial.
Esta funcion ha sido respaldada por estudios de genética reversa, que muestran que
la pérdida de funcion de GSL7 impide que el floema transporte nutrientes hacia las
hojas (Figura 4C) (Paul Barratt et al., 2011; Xie et al., 2011).

La calosa en los procesos de defensa de las plantas

Con el descubrimiento de los plasmodesmos y su relacion con la sintesis de
calosa, se ha establecido que los PD son esenciales para el transporte de nutrientes
y moléculas de sefializacion involucradas en el crecimiento. Sin embargo, los PD
también sirven como puntos de entrada especificos para una amplia variedad de
microorganismos, incluidos virus, bacterias y hongos. En este contexto, se ha re-
portado que los receptores tipo cinasa (NCRK) son esenciales en la sefializacion
de Arabidopsis para la deposicion de calosa en los plasmodesmos (PD) en res-
puesta al estrés causado por las especies reactivas de oxigeno (EROs). De hecho,
las EROs actiian como moduladores quimicos de las respuestas inmunologicas de
las plantas, lo que explica su estrecha relacion con la sintesis de calosa (Liu et al.,
2023). Estudios por Vu et al. (2023), han mostrado una estrecha relacion entre
NCRK vy proteinas tipo calmodulinas (CML41) con GSL4, modulando la apertura
y cierre de los PD mediante la generacion de EROs. En el caso de infecciones
virales, se ha descrito que la expresion de GSL4 y GSL6 modulan la sintesis de
calosa en los PD, reduciendo el trafico intercelular, restringiendo la propagacion
de los virus (Figura 5) (Cuiy Lee, 2016; Yiet al., 2021; Li et al., 2021; Da silva et
al 2023).

En diversos estudios se ha demostrado la formacion de deposiciones de calosa
tanto en hojas como en raices de plantas, con el fin de frenar la infeccion por bac-
terias y hongos patogenos. Este mecanismo induce la acumulacion de calosa en las
células epidérmicas, lo que engrosa la pared celular y, a su vez, actia como una
barrera fisica contra las infecciones. En este sentido, en Citrus sinensis se ha re-
portado la expresion diferencial de genes CalS, donde CscalS2 y CscalS7 tfueron
sobreexpresados en respuesta a la inoculacion con Candidatus Liberibacter asia-
ticus, lo cual estuvo asociado con un aumento en las deposiciones de calosa en las
plantas infectadas (Granato et al., 2019). De manera similar, se demostré que la
aplicacion de flagelina 22 (flg22), un inductor de la respuesta inmune incrementd
la expresion de GmGSL23, lo que subraya el papel esencial de este gen en la sin-
tesis de calosa como mecanismo de defensa en la soja. PMR4 (del inglés: Powdery
Mildew Resistant 4) es un gen regulador de gran importancia durante las infeccio-
nes patogénicas, ya que induce la sintesis de calosa para fortalecer la pared celular
de las areas infectadas o dafiadas por patogenos (Figura 5). La pérdida de funcion
de PMR4 ha demostrado aumentar la susceptibilidad al ataque de microorganismos
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patogenos, debido a la incapacidad de sintetizar calosa (Jacobs et al., 2003; Nishi-
mura et al., 2003; Ellinger et al., 2014; Kulich et al., 2018).
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Figura 5. Representacion esquematica de las vias de regulacion molecular de las CalS implicadas en los procesos de defensa
celular ante el ataque de virus, hongos y bacterias.

En B. napus y S. bicolor se ha observado que las deposiciones de calosa jue-
gan un papel crucial en la defensa contra el ataque de insectos fitopatogenos (Liu
etal., 2018; Zou et al., 2024). En el caso de B. napus, se han identificado 12 genes
CalS con expresion diferencial en respuesta a Leptosphaeria biglobosa, lo que des-
taca su importancia en la defensa de las plantas. En S. bicolor, de los 11 genes
identificados, solo ShCalS5 mostro una expresion diferencial durante la infeccion
con Melanaphis sacchari en variedades de sorgo resistentes y susceptibles, lo que
respalda el papel funcional de las CalS en la sintesis de calosa en condiciones pa-
togénicas. El gen GhCalS5 en el algodon (Gossypium hirsutum) se indujo tras la
alimentacion de pulgones y desempend un papel clave en la resistencia del algodon
contra el ataque de estos insectos, al mediar en la acumulacion de calosa (Mbiza et
al., 2022).

La calosa también desempefia un papel esencial ante la defensa contra hongos
patogénicos, en el caso de arroz (Oryza sativa) se ha demostrado que durante el
proceso de infeccion de Magnaporthe oryzae se incrementan las deposiciones de
calosa en los sitios de infeccion, actuando como una barrera fisica, impidiendo la
progresion de las hifas de los hongos, mejorando la resistencia del arroz (Kanka-
nala et al., 2007; Wang et al., 2019). La quitina, un polisacarido cominmente pre-
sente en las paredes celulares de los hongos, es reconocida por las plantas durante
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una infeccion fungica, lo que activa sus respuestas inmunoldgicas. En este con-
texto, Cheval et al. (2020), identificaron quinasas receptoras especificas del tipo
LysM, como LYK4, LYKS y LYM2, que son fundamentales en la respuesta a la
quitina en las plantas. Su investigacion reveld que la sefializacion de la quitina
provoca cambios dindmicos en la localizacion y movilidad de estos receptores den-
tro de la membrana plasmatica plasmodesmal (MP). Esta respuesta inicia la pro-
duccion de especies reactivas de oxigeno y calosa, lo que finalmente conduce al
cierre de los plasmodesmos, regulando la acumulacion de calosa y mejorando asi
la capacidad de las plantas para defenderse de la invasion interna de las hifas fun-
gicas (Figura 5). Por otro lado, en el meldon se han demostrado mecanismos de
resistencia posthaustorial contra la enfermedad del mildiu polvoriento generada
por Podosphaera xanthii, en donde la acumulacién de calosa redujo significativa-
mente los sitios de infeccion del hongo y el nimero de conididforos desarrollados
(Beraldo-Hoischen et al., 2021). El gen PMR4 ha demostrado ser crucial para la
resistencia a patogenos en diversas especies vegetales. En estudios realizados en
cebada, se evidenci6 que la sobreexpresion de PMR4 confiere mayor resistencia a
la penetracion del mildit polvoriento causado por Blumeria graminis en las hojas
(Bliimke et al., 2013). Estos hallazgos llevaron al desarrollo de lineas transgénicas
de expresion estable de PMR4 en cebada, trigo (Triticum aestivum) y la planta
modelo Brachypodium distachyon, para determinar si la resistencia a la penetra-
cion inducida depende de la sobreexpresion de los genes de calosa sintasa PMR4
de las diferentes especies vegetales.

Estos estudios contribuyen a establecer las bases para el desarrollo de estrate-
gias de mejoramiento de cultivos, especialmente cuando se combinan con los avan-
ces en gendmica y la disponibilidad de genomas secuenciados. Esto abre nuevas
oportunidades para la generacion de enfoques dirigidos a mejorar la resistencia de
los cultivos, como la induccion constitutiva de genes como PMR4 frente a infec-
ciones causadas por microorganismos patégenos.

La calosa en las interacciones simbioticas

Ademas de su papel en la respuesta de las plantas a los estimulos provenientes
de microorganismos patdgenos, las calosas también juegan un papel fundamental
en las interacciones simbidticas de las plantas. Ejemplos bien documentados de
estas interacciones son la simbiosis micorrizica arbuscular y la simbiosis Rhizo-
bium-leguminosa. La primera involucra la asociacion entre hongos del filo Glome-
romycota y la mayoria de las plantas terrestres, facilitando el intercambio de nu-
trientes, particularmente fosforo del hongo hacia la planta a cambio de fuente de
carbono y acidos grasos de la planta hospedera al hongo. En la segunda, las bacte-
rias del género Rhizobium establecen una relacion mutualista con plantas legumi-
nosas, en la que las bacterias fijan nitrogeno atmosférico, un recurso esencial para
la planta, a cambio de carbono proporcionado por la planta huésped (Oldroyd,
2013; Sarmiento-Lopez et al., 2020). El establecimiento de ambas interacciones
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simbioticas (micorrizacion y nodulacion) estd estrechamente relacionado con la
participacion de los procesos de endocitosis y exocitosis, los cuales forman parte
del aumento en el trafico vesicular. Este aumento permite la formacion de nuevas
membranas plasmaticas necesarias para el desarrollo del aparato de pre-penetra-
cion y del hilo de infeccion para la micorrizacion y nodulacion, respectivamente
(Harrison e Ivanov, 2017). Ademas, la pared celular de la célula vegetal, aunque
mantiene su rigidez estructural, se reconoce actualmente como una entidad dina-
mica, capaz de ser remodelada en respuesta a las interacciones entre la planta y los
microorganismos, facilitando asi los procesos de simbiosis. De manera interesante,
se ha reportado que durante el establecimiento de las interacciones simbioticas no
se observa la deposicion de calosa, lo que sugiere que las plantas son capaces de
diferenciar entre interacciones benéficas y patogénicas. Este hallazgo indica que
las plantas pueden regular de manera selectiva la respuesta de la calosa en funcion
de la naturaleza de la interaccion, favoreciendo las asociaciones simbidticas mien-
tras inhiben las respuestas asociadas con la defensa contra patdégenos.

En plantas de tomate, se ha demostrado que la simbiosis micorrizica arbuscu-
lar induce la expresion de la calosa sintasa RPM4, lo que incrementa las deposi-
ciones de calosa como respuesta ante la infeccion por Botrytis cinerea (Sanmartin
et al., 2020). Este fendmeno sugiere que las interacciones simbidticas no solo fa-
vorecen la absorcion de nutrientes, sino que también modulan las respuestas de
defensa de la planta, aumentando su capacidad para enfrentar patégenos. Asi
mismo, la colonizacion micorrizica ha demostrado proporcionar proteccion sisté-
mica a las plantas de tomate frente a la infeccion por Phytophthora parasitica. Solo
las plantas micorrizadas formaron estructuras similares a papilas en los sitios de
infeccion, como resultado de la deposicion de pectinas no esterificadas y calosa, lo
que impidi6 la propagacion del patégeno. Ademas, estas plantas mostraron una
expresion significativamente mayor de los genes PR-1a y de la 3-1,3 glucanasa, en
comparacion con las plantas no micorrizadas, tras la infeccion por Phytophthora
(Figura 6) (Cordier et al., 1998; Pozo et al. 1999; Pozo et al., 2002).

La formacion de nodulos fijadores de nitrogeno en las leguminosas implica el
inicio de programas sincronizados en la epidermis y la corteza de la raiz para per-
mitir la infeccion rizobiana y el desarrollo de nddulos. No es de extrafiarse que la
modificacion de la pared celular, particularmente la sintesis y remodelacion de po-
lisacaridos, es fundamental para permitir la formacion de los nodulos y la posterior
invasion bacteriana. Este fendmeno fue observado en las paredes laberinticas de
las células de transferencia en el nodulo de plantas de chicharo (Pisum sativum),
donde se detectd acumulacion de calosa en las células infectadas mediante micros-
copia electronica de transmision. Estos hallazgos demostraron que la calosa
desempefia un papel esencial en los mecanismos celulares involucrados en el desa-
rrollo de las estructuras simbidticas, ya que su presencia y localizacion en las pa-
redes celulares parecen ser fundamentales para el establecimiento de la simbiosis
entre la planta y los rizobios (Dahiya y Brewin, 2000). De hecho, estudios realiza-
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dos por Gaudioso-Pedraza et al. (2018) demostraron que la interaccién con rizo-
bios promueve una reduccion en los niveles de calosa en los tejidos internos donde
se originan los nodulos. Esta disminucion de calosa esta asociada con la regulacion
negativa de la expresion de un gen B-1,3-glucanasa 2 (BG2) en Medicago trunca-
tula, el cual codifica una enzima encargada de degradar la calosa en los plasmo-
desmos (Figura 6). Esta reduccion en la calosa permite una mayor flexibilidad en
las paredes celulares, facilitando la infeccion y el establecimiento de la simbiosis
entre la planta y los rizobios, crucial para la formacion de los nodulos fijadores de
nitrogeno. Dahiya y Brewin, 2000). En plantas de frijol (Phaseolus vulgaris) ino-
culadas con Rhizobium etli, se observo un aumento sustancial en las deposiciones
de calosa como respuesta a la infeccion por Pseudomonas syringae pv. phaseoli-
cola, en sinergia con la expresion de genes de defensa (Figura 6). Este hallazgo
demostr6 que la interaccion simbiotica con los rizobios actiia como un inductor de
la respuesta inmune en la planta, potenciando su capacidad para defenderse de ata-
ques por microorganismos patogenos (Diaz-Valle et al., 2019). En soja (G. max)
como en M. truncatula, el BG2 ha sido identificado como un elemento clave en el
establecimiento y desarrollo de la organogénesis del nddulo. En ambas especies
vegetales, se ha demostrado que este gen desempena un papel crucial en la sintesis
y degradacion de calosa. Ademads, en soja, se ha observado que la expresion del
gen BG2 esta modulada por el balance nutricional entre carbono y nitrégeno, lo

que regula la cantidad de calosa presente en los plasmodesmos. Esta regulacion
tiene un impacto directo en la programacion celular y molecular necesaria para la
formacion del nédulo, influyendo asi en la eficiencia de la simbiosis nitrogenada
(Gutjahr, 2018; Cao et al., 2022).
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La regulacion de la calosa en las paredes celulares y plasmodesmos es crucial
para la invasion bacteriana y fingica para la formacién de los nddulos fijadores de
nitrogeno y de arbusculos. La sintesis y degradacion de calosa, mediadas por genes
como el B-1,3-glucanasa 2 (BG2), no solo facilitan la estructuracion de las células
involucradas en el proceso, sino que también estan relacionadas con la capacidad
de las plantas para responder a estimulos ambientales y patdégenos (Figura 6). En
este sentido, tanto la micorrizacién como la nodulacion son interacciones que re-
gulan la respuesta inmune y la defensa frente a agentes patdogenos, en las cuales la
calosa desempena un papel esencial en la modulacion de estas respuestas, permi-
tiendo un equilibrio entre la simbiosis y la proteccion frente a amenazas externas.

CONCLUSIONES

La calosa, un polisacarido descubierto hace més de un siglo, desempefia un
papel crucial en los procesos de desarrollo y crecimiento celular, ademés de actuar
como un regulador clave de las interacciones entre plantas y microorganismos. A
nivel sistémico, la calosa se activa como un mecanismo de defensa frente a infec-
ciones virales, bacterianas y fungicas, acumuldndose en la pared celular para for-
mar una barrera fisica que protege a la planta de diversas invasiones de organismos
patogenos. No es extrafio que, ademas de su funcidn en los procesos de diferencia-
cion celular, la calosa juegue un papel fundamental en la respuesta de las plantas a
diferentes condiciones ambientales, ayudando a regular la interaccion con agentes
externos y contribuyendo a la adaptacion y resistencia frente a estrés biotico y
abiotico. En términos gendmicos, la calosa es el producto de la expresion de genes
pertenecientes a la familia de las CalS, cuya diversidad varia considerablemente
segun la especie vegetal, su clasificacion y su evolucion. Por ejemplo, la cebada
(H. vulgare) posee siete miembros génicos de esta familia, mientras que el algodon
mexicano (G. hirsutum) tiene hasta 27, lo que ejemplifica la considerable diversi-
dad de las CalS entre las plantas. Esta variabilidad refleja la adaptacion de las plan-
tas a sus entornos y su capacidad para regular de manera precisa las interacciones
con los microorganismos, un proceso esencial para el desarrollo de estructuras sim-
bioticas como los nodulos y los arbusculos. Si bien existe una gran cantidad de
informacion sobre la funcionalidad de la calosa en los procesos adaptativos de las
plantas, las investigaciones sobre la calosa y su biosintesis se encuentra aiin en
ascenso.
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