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EDITORIAL

LA OBTENCIÓN DE SOBRETIROS DE LOS TRABAJOS 

CIENTÍFICOS EN LA ERA DE LA INFORMÁTICA

Hace unos días recordábamos aquellas épocas, 

tal vez no tan lejanas, cuando se tenían que 

revisar los libritos del “current contents”, con 

una letra que apenas si se podía distinguir de 

tan pequeña; invirtiendo horas en recorrer una 

interminable cantidad de títulos, para después de 

localizar un artículo de interés ir a la sección de 

autores y localizar la dirección postal del autor de 

correspondencia, anotarla en tarjetas especiales, 

junto con las datos del sobretiro a solicitar, colocar 

un timbre y enviar por correo. El autor lo recibía y si 

aun tenia sobretiros, colocaba el correspondiente en 

un sobre, le colocaba timbres postales y lo enviaba 

por correo. Recibir el sobre era emocionante, abrirlo 

y encontrar el sobretiro, frecuente con una tarjeta 

GHO�DXWRU�DJUDGHFLHQGR�OD�VROLFLWXG�R�¿UPDGR�\�FRQ�
el agradecimiento cercano al título del trabajo; 

no faltaba quien coleccionaba sobres, timbres y 

tarjetas. El sobretiro era celosamente guardado 

y se archivaba con cuidado, como si se tratara de 

un pequeño tesoro, el cual había tardado hasta 

dos meses en concretarse y llegar a las manos 

del interesado. El procedimiento en sí mismo era 

solidario y daba la idea de que se sabía quien 

leía los trabajos y hasta la sensación de tener 

un acercamiento muto, que se generaba con las 

tarjetas y los intercambios de agradecimiento, la 

¿UPD�FRQ�EROtJUDIR�\� ORV�EXHQRV�GHVHRV��DXQTXH�
muchas veces, en realidad, lo hacían los asistentes 

de ambas partes.

 Después de una descripción como la anterior 

varios alumnos que estaban en la plática se 

sonrieron, seguramente pensando en neardentales 

y dinosauros, sin saber que esto ocurría todavía no 

hacía mucho tiempo, tal vez veinte años atrás. Es 

asombroso como ha cambiado este nostálgico pero 

engorroso procedimiento para conocer y tener la 

LQIRUPDFLyQ�FLHQWt¿FD�JHQHUDGD�HQ�SXEOLFDFLRQHV��
OOHYDGD� DO� JUDGR� GH� FLHQFLD� ¿FFLyQ�� JUDFLDV� D� OD�
tecnología informática.

 En la actualidad solo hay que teclear unas 

palabras en una página electrónica con un motor 

de búsqueda (buscador), que ni siquiera tiene 

que ser especializado, y solicitar que se localice 

la información, ya sea por palabras clave, frases, 

autores, revistas, imágenes, presentaciones, 

entre muchas otras posibilidades. Si se conoce el 

título completo también este se puede ingresar y 

en segundos se arrojan una multitud incontable 

de resultados. También se puede agregar una 

frase y se encuentra los artículos con tales frases 

o similitudes. De esta manera un trabajo de 

investigación puede ser localizado en segundos, 

se puede ver el resumen y el trabajo completo, 

solicitarlo al autor o a la revista, grabarlo 

electrónicamente o imprimirlo, algunas veces con 

un costo, pero con una velocidad inimaginable en 

aquellos, no muy lejanos, años.

 Antes se contaba con poca y discreta información, 

obtenida de los “current contents” arriba indicados 

o de la bibliografía contenida en los artículos que se 

habían logrado conseguir; ahora tenemos acceso a 

LQ¿QLGDG�GH�DUWtFXORV��DOJXQRV�GH�HOORV�LQFOXVR�DQWHV�
de su publicación en papel.

 El problema se centra ahora en cómo organizar 

toda esta información y discriminar que leer en 

este mar de posibilidades, problema que se hace 

más evidente y se desborda en los alumnos de 

SRVJUDGR��ORV�FXDOHV�HQIUHQWDQ�VHULDV�GL¿FXOWDGHV�
para poder centrar las introducciones de su trabajo 

de tesis, su marco conceptual y su mapa mental, 

con tanta y tan diversa información sobre su tema 

de trabajo, lo cual sin las herramientas adecuadas 

y los criterios concretos puede llevarlo por caminos 

tortuosos de trabajo, lectura y escritura.

 Lo anterior parecería una queja sobre la 

gran cantidad de información y el acceso a 

ella, que por supuesto nadie puede tener. La 

preocupación es como sistematizar, organizar 

y utilizar esa información. Para organizar y 

sistematizar las propias compañías editoras y los 

sistemas de indexación han desarrollado y ofrecen 

gratuitamente, programas para la búsqueda de 

trabajos relacionados, otros trabajos de los autores 

de interés y los factores de impacto de revista, 

artículos y autor. Con el sesgo de tener preferencia 

por las revistas asociadas o por los portales de 

autores cautivos a los que obligan a registrarse 
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en diferentes redes sociales que bombardean de 

propaganda, obteniendo de ahí su ganancia.

 También estas agencias han desarrollado sub-

páginas electrónicas, con  nubes virtuales, donde 

se puede guardar información profesional, artículos 

revisados y propios, incluyendo la posibilidad de 

manejar la bibliografía para integrarla sistematizada 

a trabajos para publicación, tesis o cualquier 

documento que requiera el manejo de referencias. 

Acciones que rozan la ilegalidad de motivar al 

autora a colocar los trabajos de investigación 

electrónicos en una nube que se puede convertir en 

una especie de “open access” no autorizado por la 

revista y que puede resultar en sanciones legales-

administrativas para el autor o para la institución 

a la que pertenece.

 Todos estos instrumentos sin duda muy 

útiles y muy utilizados también nos van dando 

sesgos y generando directrices de los editores y 

administradores de las revistas de que leer, desde 

ODV�FDOL¿FDFLRQHV�D�ORV�WUDEDMRV�UHFLELGRV�SDUD�SRGHU�
o no publicarse, pero también las recomendaciones 

y las asociaciones de trabajos y autores con temas 

VLPLODUHV�\�ODV�FDOL¿FDFLRQHV�D�ORV�SURSLRV�DUWtFXORV�
ya publicados. Lo cual aunado a la gran cantidad 

de información, obliga a los alumnos de posgrado 

a desarrollar criterios particulares de discriminación 

de búsqueda, lectura y uso de la información.

 En tal sentido los directores de tesis, asesores 

y profesores de los cursos deben de tener especial 

atención para que el alumno desarrolle estas 

competencias y pueda aprovechar las herramientas 

que las tecnologías de la información y la 

computación ofrecen y permiten invertir los recursos 

intelectuales y el tiempo en otros elementos de 

desarrollo y no en la tediosa búsqueda y obtención 

de bibliografía como ya se ha descrito.

 Evidentemente en la generación de esos criterios 

se corre el riesgo de generar sesgos por las propias 

preferencias de los directores de tesis, asesores 

y profesores, que también tienen preferencias 

por autores, teorías, escuelas del pensamiento y 

revistas. Motivo por lo cual es conveniente que 

el alumno se exponga a diversos criterios para 

JHQHUDU�¿QDOPHQWH�XQR�SURSLR�

 Es necesario que los profesores de posgrado 

meditemos sobre estos temas para poder generar 

ese marco conceptual y hacerlo evidente al alumno 

y generar en él la necesidad de adquirir esta 

competencia y aplicarla para la obtención adecuada 

de la información en esté mar de información, en 

el que ahora nadamos.

José Víctor Calderón Salinas

Departamento de Bioquímica

Centro de investigación y Estudios Avanzados

Instituto Politécnico Nacional

jcalder@cinvestav.mx

Editor en Jefe
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RESUMEN
(O�FLFOR�FHOXODU��FX\R�¿Q�HV�OD�JHQHUDFLyQ�GH�FpOXODV�JHQpWLFDPHQWH�LGpQWLFDV��FRP-
SUHQGH���IDVHV��*���6��*��\�0��'XUDQWH�HVWH�SURFHVR�VH�SUHVHQWDQ�WUHV�SXQWRV�SULQ-
FLSDOHV�GH�FRQWURO�TXH�VH�OOHYDQ�D�FDER�HQ�ODV�WUDQVLFLRQHV�*��6��*��0�\�HQ�OD�PLWRVLV�
�PHWDIDVH�DQDIDVH���(Q�HVWRV�SXQWRV�FUXFLDOHV�SDUWLFLSDQ�XQ�FRQMXQWR�GH�SURWHtQDV�
TXH�FRQWURODQ�OD�SURJUHVLyQ�FRUUHFWD�GHO�FLFOR�FHOXODU��(QWUH�HOODV��VH�HQFXHQWUDQ�YDULRV�
WLSRV�GH�UHJXODGRUHV��SRU�HMHPSOR�HQ�SODQWDV�ODV�FLFOLQDV�WLSR�'��&<&'��TXH�VRQ�ODV�
TXH�SHUFLEHQ�ODV�FRQGLFLRQHV�H[WHUQDV�H�LQWHUQDV�GH�OD�FpOXOD�\�VRQ�PX\�VHQVLEOHV�
D�¿WRKRUPRQDV�\�QXWULHQWHV��7DPELpQ�H[LVWHQ�ODV�FLQDVDV�GHSHQGLHQWHV�GH�FLFOLQDV�
�&'.V��\�VXV�UHVSHWLYRV�LQKLELGRUHV�FRPR��ODV�SURWHtQDV�.53V��2WUR�WLSR�GH�SURWHtQDV�
VRQ�ORV��IDFWRUHV�WUDQVFULSFLRQDOHV�(�)��OD�IDPLOLD�GH�ODV�5%5V�\�OD�SURWHtQD�3&1$��
HQWUH�RWUDV��/DV�SODQWDV�VH�GLVWLQJXHQ�SRU�FRGL¿FDU�HQ�VX�JHQRPD�XQ�PD\RU�Q~PHUR�
GH�LQWHJUDQWHV�GH�FDGD�XQD�GH�HVWDV�IDPLOLDV�GH�SURWHtQDV��HQ�FRPSDUDFLyQ�FRQ�ORV�
PDPtIHURV�

ABSTRACT
7KH�FHOO�F\FOH�FRQVLVWV�RI� IRXU�SKDVHV��*���6��*��DQG�0��DQG�KDV�WKH�SXUSRVH�RI�
JHQHUDWLQJ�JHQHWLFDOO\�LGHQWLFDO�GDXJKWHU�FHOOV��7KHUH�DUH�WKUHH�PDMRU�FRQWURO�SRLQWV�
GXULQJ�WKH�FHOO�F\FOH��EHWZHHQ�*��6��*��0�DQG�LQ�PLWRVLV��PHWDSKDVH�DQDSKDVH���
2Q�WKHVH�FKHFNSRLQWV��SURWHLQ�IDPLOLHV�SDUWLFLSDWH�FRQWUROOLQJ�WKH�FRUUHFW�FHOO�F\FOH�
SURJUHVVLRQ��7KHVH�LQFOXGH�F\FOLQV��&<&��RI�YDULRXV�W\SHV��EHLQJ�&<&'V�WKH�VHQVRUV�
RI�HQYLURQPHQWDO�DQG�LQWHUQDO�FRQGLWLRQV�RI�WKH�FHOO��L�H���SK\WKRUPRQHV�DQG�QXWULHQW�
VWDWXV���F\FOLQ�GHSHQGHQW�NLQDVHV��&'.V��DQG�WKHLU�LQKLELWRUV�OLNH�.53�SURWHLQV��WKH�
(�)�WUDQVFULSWLRQ�IDFWRU�JURXS��WKH�5%5�IDPLO\�RI�SURWHLQV�DQG�3&1$��DPRQJ�RWKHUV��
3ODQW�JHQRPHV�HQFRGH�ODUJHU�FHOO�F\FOH�SURWHLQ�IDPLOLHV�WKDQ�WKRVH�IRXQG�LQ�PDPPDOV�

5HFLELGR�����GH�QRYLHPEUH�GH�����������$FHSWDGR�����GH�PDU]R�GH�����

INTRODUCCIÓN

El ciclo celular�HV�XQD�VHULH�GH�HYHQWRV�PROHFXODUHV�
VHFXHQFLDOHV�\�XQLGLUHFFLRQDOHV�FX\D�IXQFLyQ�HV�OD�
GXSOLFDFLyQ� GHO� iFLGR� GHVR[LUULERQXFOHLFR� �$'1��
SDUD�JHQHUDU�GRV�FpOXODV�KLMDV��FDGD�XQD�FRQ�XQD�
FRSLD� LGpQWLFD� GH�PDWHULDO� JHQpWLFR�� /RV� SDVRV�
VHFXHQFLDOHV�TXH�FRPSUHQGH�HO�FLFOR�FHOXODU�VRQ�
FXDWUR��XQD�IDVH�HQ�OD�TXH�OD�FpOXOD�VH�DVHJXUD�GH�
TXH� H[LVWHQ� ODV� FRQGLFLRQHV� LGyQHDV� SDUD� SRGHU�
GLYLGLUVH��GHQRPLQDGD�*DS���*����XQD�IDVH�GH�UHSOL-

FDFLyQ�GH�$'1�QXFOHDU��)DVH�6��6���RWUD�IDVH�GRQGH�
VH�YHUL¿FD�TXH�OD�GXSOLFDFLyQ�GH�$'1�VH�UHDOL]y�GH�
PDQHUD�FRPSOHWD�\�VLQ�HUURUHV��GHQRPLQDGD�*DS��
�*����\�¿QDOPHQWH��XQD�IDVH�GH�VHJUHJDFLyQ�GH�ODV�
FURPiWLGDV��)DVH�0�R�PLWRVLV���)LJ������/D�PLWRVLV��
D�VX�YH]��VH�OOHYD�D�FDER�HQ�FXDWUR�IDVHV��SURIDVH��
PHWDIDVH��DQDIDVH�\�WHORIDVH�FLWRFLQHVLV��'XUDQWH�OD�
SURIDVH�RFXUUH�OD�UXSWXUD�GH�OD�PHPEUDQD�QXFOHDU�
\� OD�FRQGHQVDFLyQ�GH�FURPDWLQD�SDUD�IRUPDU� ORV�
FURPRVRPDV��FURPiWLGDV�KHUPDQDV�XQLGDV�SRU�HO�
FHQWUyPHUR���(Q�OD�PHWDIDVH��ORV�FURPRVRPDV�VH�

5(%�32����������������� ��
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ORFDOL]DQ�HQ�HO�SODQR�HFXDWRULDO�GH�OD�FpOXOD�PHGLDQ-
WH�HO�KXVR�PLWyWLFR��(Q�OD�DQDIDVH��ODV�FURPiWLGDV�
KHUPDQDV� VH� VHSDUDQ� \�PLJUDQ� KDFLD� ORV� SRORV�
RSXHVWRV�GH�OD�FpOXOD��)LQDOPHQWH��HQ�OD�WHORIDVH��
ODV� GRV� QXHYDV� HQYROWXUDV� QXFOHDUHV� URGHDQ� D�
FDGD�MXHJR�GH�ORV�FURPRVRPDV�VHSDUDGRV��pVWRV�
VH�GHVFRQGHQVDQ�\�H[SDQGHQ�HQ�HO�QXHYR�Q~FOHR�
JHQHUDQGR�GRV�FpOXODV�KLMDV�PHGLDQWH�XQ�SURFHVR�
GHQRPLQDGR�FLWRFLQHVLV�
� $�OR�ODUJR�GHO�FLFOR�FHOXODU�H[LVWHQ�GLYHUVRV�SXQ-
WRV�GH�FRQWURO��ORV�SULQFLSDOHV�VH�SUHVHQWDQ�HQ�ODV�
WUDQVLFLRQHV�*��6��*��0�\�HQ�OD�PHWDIDVH�DQDIDVH�
GH�OD�PLWRVLV��'XUDQWH�OD�IDVH�*��OD�FpOXOD�SHUFLEH�
ODV�FRQGLFLRQHV�H[WHUQDV�H�LQWHUQDV��¿WRKRUPRQDV�\�
QXWULHQWHV��DFWLYDQGR�PHFDQLVPRV�GH�VHxDOL]DFLyQ��
eVWRV�GHVHQFDGHQDQ�UHVSXHVWDV�ELRTXtPLFDV�TXH�
PDUFDQ�HO�LQLFLR�GHO�FLFOR�FHOXODU��(Q�OD�IDVH�*���OD�
FpOXOD�VH�DVHJXUD�GH�TXH�OD�UHSOLFDFLyQ�GH�$'1�KD�
VLGR�FRUUHFWD��DFWLYiQGRVH�OD�UHSDUDFLyQ�GH�VHU�QHFH-
VDULR��SDUD�SRGHU�FRQWLQXDU�FRQ�OD�PLWRVLV��'XUDQWH�
OD�PLWRVLV��HQ�OD�WUDQVLFLyQ�GH�PHWDIDVH�D�DQDIDVH��
OD�FpOXOD�YHUL¿FD�TXH�WRGRV�ORV�FURPRVRPDV�HVWpQ�
XQLGRV�FRUUHFWDPHQWH�D�ORV�PLFURW~EXORV�GHO�KXVR�
PLWyWLFR�\�HVWpQ�DOLQHDGRV�HQ�HO�SODQR�HFXDWRULDO�
GH�OD�FpOXOD��SDUD�TXH�SRVWHULRUPHQWH�VH�OOHYH�D�

FDER�OD�VHSDUDFLyQ�GH�ODV�FURPiWLGDV�KHUPDQDV�\�OD�
IRUPDFLyQ�GH�GRV�FpOXODV�JHQpWLFDPHQWH�LGpQWLFDV�
�����
� (QWUH�HXFDULRQWHV�VH�FRQVHUYDQ��GH�IRUPD�JH-
QHUDO��ORV�PLVPRV�PHFDQLVPRV�PROHFXODUHV�GH�UH-
JXODFLyQ�GHO�FLFOR�FHOXODU��LQFOX\HQGR�D�ODV�SODQWDV��
HVWR�VXJLHUH�TXH�VX�RULJHQ�VXFHGLy�GHVGH�DQWHV�
GH�OD�VHSDUDFLyQ�GH�HVWRV�WD[RQHV��6LQ�HPEDUJR��
ORV�JHQRPDV�YHJHWDOHV�FRGL¿FDQ�SDUD�XQ�PD\RU�
Q~PHUR�GH�JHQHV��OR�TXH�RULJLQD�XQD�PD\RU�FDQ-
WLGDG�GH�SURWHtQDV�GHO� FLFOR� FHOXODU��(VWR�JHQHUD�
XQD�DOWD�FRPSOHMLGDG��WDQWR�HQ�DVRFLDFLRQHV�FRPR�
HQ�PHFDQLVPRV�GH�UHJXODFLyQ��$OJXQRV�GH�HVWRV�
JHQHV�\�SURWHtQDV�VRQ�~QLFRV�HQ�SODQWDV��UHÀHMDQGR�
DVt�OD�DOWD�SODVWLFLGDG�TXH�ODV�HVSHFLHV�YHJHWDOHV�
UHTXLHUHQ�SDUD�HQIUHQWDUVH�D�XQ�HVWLOR�GH�YLGD�VpVLO�
�7DEOD����
� 'HVGH�XQ�SXQWR�GH�YLVWD�KROtVWLFR��OD�PDTXLQDULD�
EiVLFD� HQFDUJDGD� GHO� SURJUHVR� \� UHJXODFLyQ� GHO�
FLFOR�FHOXODU�HVWi�FRQIRUPDGD�SRU�SURWHtQDV�FLQDVDV�
GHSHQGLHQWHV�GH� FLFOLQDV� �&'.V��TXH�� MXQWR� FRQ�
GLIHUHQWHV�FLFOLQDV��&<&���IRUPDQ�FRPSOHMRV�KHWH-
URGLPpULFRV�&<&�&'.�HQFDUJDGRV�GH�IRVIRULODU�XQD�
JUDQ�YDULHGDG�GH�SURWHtQDV�EODQFR�HQ�ORV�SXQWRV�
GH�FRQWURO�*��6��*��0�\�HQ�PLWRVLV�����

Figura 1.  Esquema general de las fases del ciclo celular y principales componentes que participan en cada una de 

ellas. Los complejos CYCD/CDKA fosforilan a la proteína RBR en la transición G1/S, liberando al factor transcripcional 

E2F/DP, lo que a su vez permite la trascripción de un conjunto de actores encargados de conducir la progresión del 

ciclo celular. En S así como en G2 se establecen diversos complejos de CYCA/B con CDKA/B, mientras que en M 

sólo se han observado complejos CYCB/CDKB. Para que el ciclo funcione correctamente las ciclinas son degradadas 

y sintetizadas de novo al iniciar un nuevo ciclo.



��REB 32(2): 39-47,  2014  El Ciclo celular en plantas

CDKs Y CICLINAS

(O� DYDQFH� GHO� FLFOR� FHOXODU� HV� RUTXHVWDGR� SRU� OD�
DFWLYLGDG�GH� ORV� FRPSOHMRV�&<&�&'.V�� ORV� FXDOHV�
SXHGHQ�VHU� UHJXODGRV�D�GLIHUHQWHV�QLYHOHV�FRPR��
OD�H[SUHVLyQ�GH�VXV�JHQHV��VtQWHVLV�\�GHJUDGDFLyQ�
SURWHLFD��PRGL¿FDFLRQHV�SRVW�WUDGXFFLRQDOHV��ORFD-
OL]DFLyQ�GH�ORV�FRPSOHMRV��DVt�FRPR�OD�LQWHUDFFLyQ�
FRQ�RWUDV�SURWHtQDV��)LJ����
� /DV�&'.V�VRQ�SURWHtQDV�FLQDVDV�GH�VHULQD�\�WUHR-
QLQD�TXH�HQ�SODQWDV��VH�FODVL¿FDQ�HQ���JUXSRV�GH�
DFXHUGR�DO�PRWLYR�GH�XQLyQ�D�OD�FLFOLQD��GH�&'.$�D�
&'.*�\�&'./��(O�SDSHO�GH�ODV�&'.V�WLSR�$�\�%�HV�
HO�PiV�HVWXGLDGR�HQ�HO�FLFOR�FHOXODU�GH�ODV�HVSHFLHV�
YHJHWDOHV��(O�JUXSR�GH�&'.$V�VH�FDUDFWHUL]D�SRU�
SUHVHQWDU�XQ�PRWLYR�FDQyQLFR�GH�XQLyQ�D�FLFOLQD��
DOWDPHQWH�FRQVHUYDGR�GH���DPLQRiFLGRV��HVWH�PR-
WLYR�VH�FRQRFH�FRPR�367$,5(��\�HVWUXFWXUDOPHQWH��
HV�KRPyORJR�D�ODV�SURWHtQDV�FLQDVDV�FGN�S��FGF��
GH�PDPtIHURV�\�OHYDGXUDV��UHVSHFWLYDPHQWH������
(Q�HVWXGLRV�GHO�FLFOR�FHOXODU�GH�GLVWLQWDV�HVSHFLHV�
YHJHWDOHV��ORV�QLYHOHV�GH�&'.$V�WDQWR�GH�WUDQVFULWR�
\�SURWHtQD�VRQ�FRQVWDQWHV�HQ�WRGDV�ODV�IDVHV�GHO�
FLFOR�FHOXODU��VXJLULHQGR�XQD�IXQFLyQ�GXDO�GH�OD�SUR-
WHtQD��WDQWR�HQ�OD�SURJUHVLyQ�GH�OD�IDVH�6�FRPR�HQ�
HO�SDVR�D�OD�PLWRVLV��OR�TXH�LQGLFD�TXH�ODV�&'.$V�
WLHQHQ�XQ�SDSHO�SUHSRQGHUDQWH�HQ�OD�SUROLIHUDFLyQ�
FHOXODU�GXUDQWH�HO�GHVDUUROOR�GH�OD�SODQWD�����

� /DV�&'.V�WLSR�%�VRQ�HO�VHJXQGR�JUXSR�GH�&'.V�
FRQ�PiV�UHSUHVHQWDQWHV�HQ�HO�UHLQR�YHJHWDO��FDUHFHQ�
GH�KRPyORJRV�HQ�OHYDGXUDV�\�PDPtIHURV��\�SRVHHQ�
XQ�PRWLYR�GH�XQLyQ�D�FLFOLQDV�GLYHUJHQWH��337$/5(�
SDUD�&'.%��R�3377/5(�SDUD�&'.%���'XUDQWH�HO�
FLFOR� FHOXODU�GH�GLVWLQWDV�HVSHFLHV�YHJHWDOHV�� ORV�
WUDQVFULWRV�GH�CDKB�PXHVWUDQ�XQ�SLFR�GH�H[SUHVLyQ�
HQ�*��0��(VWDV�SURWHtQDV�FLQDVDV�VRQ�FDSDFHV�GH�
XQLUVH�D�ODV�FLFOLQDV�WLSR�$�R�%������1R�REVWDQWH��
WDPELpQ�VH�KD�GRFXPHQWDGR�OD�LQWHUDFFLyQ�GH�FLFOL-
QDV�WLSR�'�FRQ�&'.%��3RU�HMHPSOR��HQ�Arabidopsis 

thaliana��OD�&'.%�LQWHUDFFLRQD�FRQ�OD�&LFOLQD�'����
\�HQ�Nicotiana tabacum���OD�&'.%����LQWHUDFFLRQD�
FRQ�&LFOLQD�'��������
� (Q� JHQHUDO�� HO� HVWDGR� GH� IRVIRULODFLyQ� GH� ODV�
&'.V� HV� IXQGDPHQWDO� SDUD� OD� IXQFLRQDOLGDG� GHO�
FRPSOHMR��6X�DFWLYDFLyQ�HVWi�GHWHUPLQDGD�SRU�OD�
IRVIRULODFLyQ�GH�XQ�UHVLGXR�GH�WUHRQLQD�FRQVHUYDGR�
HQ�OD�]RQD�FHQWUDO�GH�OD�SURWHtQD��FDQyQLFDPHQWH�
WUHRQLQD� ������PLHQWUDV� TXH� OD� LQKLELFLyQ� VH� GD�
SRU�OD�IRVIRULODFLyQ�GH�XQ�UHVLGXR�GH�WUHRQLQD�R�GH�
XQ�UHVLGXR�GH�WLURVLQD�HQ�OD�UHJLyQ�DPLQR�WHUPLQDO�
�FDQyQLFDPHQWH�OD�WUHRQLQD����\�OD�WLURVLQD�����
� /D�UHFLHQWH�VHFXHQFLDFLyQ�GH�JHQRPDV�GH�DOJX-
QDV�HVSHFLHV�YHJHWDOHV��FRPR�ORV�GH�$UDELGRSVLV��
DUUR]�\�PDt]��HQWUH�RWURV��KD�IDFLOLWDGR�HO�HVWXGLR�
GH�ORV�JHQHV�LQYROXFUDGRV�HQ�HO�FLFOR�FHOXODU��6H�KD�
HQFRQWUDGR�XQ�PD\RU�Q~PHUR�GH�JHQHV�UHODFLRQD-

7$%/$�,
1~PHUR�GH�JHQHV�UHODFLRQDGRV�FRQ�HO�FLFOR�FHOXODU�TXH�SHUWHQHFHQ�D�FDGD�IDPLOLD�JpQLFD�HQ�GLIHUHQWHV�
RUJDQLVPRV��

5HVXOWDGRV�QR�SXEOLFDGRV�VXJLHUHQ�OD�SUHVHQFLD�GH�PiV�JHQHV�HQ�HVWDV�IDPLOLDV��\��1RPEUH�GHO�KRPyORJR�HQ�OD�
HVSHFLH��1+��QR�H[LVWHQ�KRPyORJRV�
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GRV�D�HVWH�SURFHVR�HQ�HVSHFLHV�YHJHWDOHV�TXH�HQ�
OHYDGXUDV�\�PDPtIHURV��7DEOD�����OR�TXH�VXJLHUH�
XQD�PD\RU�FRPSOHMLGDG�HQ�OD�UHJXODFLyQ�GHO�FLFOR�
FHOXODU��$Vt��HQ�SODQWDV�VH�KDQ�LGHQWL¿FDGR�PiV�GH�
����JHQHV�GH�FLFOLQDV�GLIHUHQWHV��3RU�HMHPSOR��HQ�
Arabidopsis VH�HQFRQWUDURQ����SRVLEOHV�FLFOLQDV�GH�
GLIHUHQWHV�WLSRV��TXH�VH�SXHGHQ�DJUXSDU�HQ����FOD-
VHV��GH�ODV�FXDOHV���QR�FXHQWDQ�FRQ�UHSUHVHQWDQWHV�
KRPyORJRV�HQ�RWURV�HXFDULRQWHV��(Q�JHQHUDO��VH�KDQ�
LGHQWL¿FDGR�HQ�SODQWDV�FLQFR�FODVHV�GH�FLFOLQDV�GH�
DFXHUGR�FRQ�VX�VLPLOLWXG�FRQ�ODV�GH�PDPtIHURV��$��
%��&��+�\�/��\�VLHWH�FODVHV�H[FOXVLYDV�GH�SODQWDV��
&</��6'6��'��4��7��3�\�)��/DV�PiV�HVWXGLDGDV�HQ�
UHODFLyQ�DO�FLFOR�FHOXODU�VRQ�ODV�WLSR�$��%�\�'��
� 6L�VH�HOLPLQD�OD�H[SUHVLyQ�GH�XQD�VROD�FLFOLQD�QR�
RFDVLRQD�FDPELRV�HQ�HO�IHQRWLSR��(V�QHFHVDULD�OD�
GLVPLQXFLyQ�HQ�OD�H[SUHVLyQ�GH�YDULDV�FLFOLQDV�GHO�
PLVPR�WLSR�SDUD�TXH�XQ�FDPELR�VHD�HYLGHQWH��OR�
TXH�DSR\D�TXH�DOJXQDV�SXHGDQ�SUHVHQWDU�IXQFLRQHV�
UHGXQGDQWHV�
� /DV�FLFOLQDV�VRQ�SURWHtQDV�WtSLFDPHQWH�LQHVWDEOHV��
FRQ�XQ�DOWR�Q~PHUR�GH�UHFDPELR�\�YLGD�PHGLD�FRUWD��
\D�TXH�DOJXQDV�SRVHHQ�XQD�FDMD�GH�GHVWUXFFLyQ��\�
XQ�PRWLYR�GHQRPLQDGR�3(67��TXH�ODV�PDUFD�SDUD�
VHU�GHJUDGDGDV�SRU�HO�SURWHDVRPD���6��FRPSOHMR�
PXOWLSURWHLFR�QXFOHDU�\�FLWRSOiVPLFR�FX\D�IXQFLyQ�
HV�OD�GHJUDGDFLyQ�HVSHFt¿FD�GH�SURWHtQDV�PDUFDGDV��

\�SRU�OR�WDQWR�OHV�FRQ¿HUH�LQHVWDELOLGDG��
� (O�DYDQFH�GHO�FLFOR�FHOXODU�FRQWLQXR�H� LUUHYHU-
VLEOH�� HVWi� UHJLGR� SRU� OD� VtQWHVLV� \� GHVWUXFFLyQ�
UHJXODGD�GH�ODV�FLFOLQDV������'DGR�TXH�ODV�FLFOLQDV�
VRQ�ODV�XQLGDGHV�UHJXODGRUDV�GH�ODV�&'.V��VRQ�ODV�
TXH�GHWHUPLQDQ�OD�HVSHFL¿FLGDG�SRU�HO�EODQFR�GHO�
FRPSOHMR��ÀXFWXDQGR�D�OR�ODUJR�GHO�FLFOR�FHOXODU�
� /DV�FLFOLQDV�WLSR�$�\�%�FRPSDUWHQ�XQ�DOWR�SRUFHQ-
WDMH�GH�LGHQWLGDG��LQFOX\HQGR�XQD�VHFXHQFLD�FHQWUDO�
FDUDFWHUtVWLFD�� OODPDGD�FDMD�GH�FLFOLQD��UHTXHULGD�
SDUD�OD�XQLyQ�FRQ�&'.V�\�XQD�VHFXHQFLD�GHQRPL-
QDGD�FDMD�GH�GHVWUXFFLyQ��VLPLODU�D�OD�UHSRUWDGD�HQ�
PDPtIHURV��)LJ������6H�KD�SURSXHVWR�TXH�OD�IXQFLyQ�
GH�HVWDV�SURWHtQDV�HV�SUHGRPLQDQWH�GXUDQWH� ODV�
IDVHV�6�\�*��0��6X�GHJUDGDFLyQ�GXUDQWH�OD�PLWRVLV�
HQ�PDPtIHURV�HV�HVHQFLDO�SDUD�XQ�¿QDO�H[LWRVR�GHO�
FLFOR�FHOXODU������
� /DV�FLFOLQDV�WLSR�$�SXHGHQ�LQWHUDFFLRQDU�FRQ�&'.$�
\�&'.%��DFWXDQGR�HQ�OD�IDVH�6�\�HQ�OD�WUDQVLFLyQ�
*��0��ODV�FLFOLQDV�WLSR�%�FRQWURODQ�OD�SURJUHVLyQ�
GHO�FLFOR�FHOXODU�GXUDQWH�OD�PLWRVLV��\�VH�DVRFLDQ�
FRQ�&'.%V��7DEOD��������
� /DV�FLFOLQDV�WLSR�'�GH�SODQWDV��DVt�FRPR�ODV�GH�
PDPtIHURV�\� OHYDGXUDV�VRQ�IXQGDPHQWDOHV�HQ�HO�
LQLFLR�R�UH�LQLFLR�GHO�FLFOR�FHOXODU�SRU�VX�UHVSXHVWD�
D�VHxDOHV�H[WHUQDV�WDOHV�FRPR�¿WRKRUPRQDV��WLSR�
\�FRQFHQWUDFLyQ�GH�D]~FDUHV��\�D�VHxDOHV�LQWHUQDV�

Figura 2.  Regulación de la transición G1/S del ciclo celular en plantas. Los transcritos y proteínas de ciclinas y 

&'.V�VH�DFXPXODQ�GXUDQWH�*��HQ�UHVSXHVWD�D�¿WRKRUPRQDV�\�QXWULHQWHV�DVt�FRPR�D�OD�YHORFLGDG�GH�FUHFLPLHQWR�R�HO�
tamaño celular. Conforme avanza esta fase se forman los complejos CYCD/CDKA y son activados. En G1 tardía, RBR, 

la cual se encuentra reprimiendo al factor transcripcional E2F, es hiperfosforilada por CYCD/CDKA, ocasionando la 

SpUGLGD�GH�D¿QLGDG�SRU�HO�IDFWRU�WUDQVFULSFLRQDO�(�)��VH�GLVRFLD�GH�HVWH��\�SHUPLWH�OD�DFWLYDFLyQ�GH�JHQHV�QHFHVDULRV�
para el establecimiento y avance de la fase S.
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FRPR�SXHGH�VHU�OD�YHORFLGDG�GH�FUHFLPLHQWR�R�HO�
WDPDxR� GH� OD� FpOXOD� �)LJ�� ���� (VWUXFWXUDOPHQWH�
ODV� FLFOLQDV�'� FRQWLHQHQ� XQD� UHJLyQ� FRQVHUYDGD�
GH�����DPLQRiFLGRV�GHQRPLQDGD�FDMD�GH�FLFOLQD�
TXH�FRQVLVWH�GH�GRV�GRPLQLRV��HO�1�WHUPLQDO�TXH�
FRPSUHQGH�XQD�UHJLyQ�GH�XQRV�����UHVLGXRV�GH�
DPLQRiFLGRV� FRQVHUYDGRV� �FDMD� GH� FLFOLQD��� \� HO�
&�WHUPLQDO��PHQRV�FRQVHUYDGR�\�D�YHFHV�DXVHQWH�
HQ�DOJXQDV�FLFOLQDV��$GHPiV��FDVL�WRGDV�SUHVHQWDQ�
HO�PRWLYR�FRQVHUYDGR�/[&[(��GRQGH�[�UHSUHVHQWD�
FXDOTXLHU�UHVLGXR�GH�DPLQRiFLGR��FHUFDQR�DO�H[-
WUHPR�DPLQR�WHUPLQDO��(VWH�PRWLYR�HV�LPSRUWDQWH�
SDUD�OD�LQWHUDFFLyQ�GH�ODV�FLFOLQDV�FRQ�OD�SURWHtQD�
5%5��HQ�SODQWDV���
� (Q�SODQWDV��ODV�FLFOLQDV�WLSR�'�PHGLDQ�HO�SULPHU�
SXQWR�GH�FRQWURO�GHO�FLFOR�FHOXODU�HQ�OD�WUDQVLFLyQ�
*��6�DO�UHJXODU�OD�IRVIRULODFLyQ�GH�OD�SURWHtQD�5%5�
HQ�FRPSOHMRV�FRQ�&'.$V��6LQ�HPEDUJR��SRFR�VH�
VDEH�GH�ORV�FRPSOHMRV�&<&'�&'.�\�VX�IXQFLyQ�HQ�
HO�FLFOR�FHOXODU������

INTERACTOMAS

3DUD�HO�HVWXGLR�GH�ODV�LQWHUDFFLRQHV�SURWHLFDV�TXH�VH�
SUHVHQWDQ�HQ�GLVWLQWRV�PRPHQWRV�GHO�FLFOR�FHOXODU��
VH�KDQ�HPSOHDGR�SULQFLSDOPHQWH�WUHV�HVWUDWHJLDV��
VLVWHPDV�GH�GREOH�KtEULGR�� FRPSOHPHQWDFLyQ�EL�
PROHFXODU� GH� OD� ÀXRUHVFHQFLD� \� SXUL¿FDFLyQ� SRU�
D¿QLGDG�HQ�WiQGHP��
� /D�LQIRUPDFLyQ�JHQHUDGD�FRQ�HVWDV�PHWRGRORJtDV�

KD�SHUPLWLGR�TXH�HQ�ODV�~OWLPDV�GRV�GpFDGDV�VH�
KD\D�GLOXFLGDGR�OD�FRPSRVLFLyQ�GH�ORV�FRPSOHMRV�
&<&�&'.V��DVt�FRPR�DOJXQRV�DVSHFWRV�GH�VX�UH-
JXODFLyQ��(YLGHQFLDV�H[SHULPHQWDOHV� LQGLFDQ�TXH�
HVWRV�FRPSOHMRV�VRQ�SDUWH�FODYH�HQ�HO�FRQWURO�GHO�
FLFOR� FHOXODU�� DO�PHQRV� HQ� $UDELGRSVLV�� HVSHFLH�
YHJHWDO�HQ�OD�TXH�PiV�VH�KD�HVWXGLDGR�HVWH�SUR-
FHVR��(QWUH�ORV�PHFDQLVPRV�GH�FRQWURO�SUHGRPLQD�
OD�DVRFLDFLyQ�FRQ�LQKLELGRUHV�GH�&'.V��FLQDVDV�GH�
&'.V�\�IRVIDWDVDV��OD�SURWHyOLVLV�GHSHQGLHQWH�GH�
SURWHDVRPD���6�\�HO�WUi¿FR�LQWUDFHOXODU�����
� 3RU�HMHPSOR��VH�GHPRVWUy�OD�LQWHUDFFLyQ�GH�&'.$�
FRQ�FLFOLQDV�WLSR�'�GXUDQWH�OD�WUDQVLFLyQ�*��6��\�
OD�LQWHUDFFLyQ�GH�&'.$�FRQ�FLFOLQDV�WLSR�$��HQ�OD�
SURJUHVLyQ�GH�OD�IDVH�6��$Vt�PLVPR��KD�VLGR�SRVLEOH�
HVWDEOHFHU�LQWHUDFFLRQHV�GHO�FRPSOHMR�&<&'�&'.$�
FRQ� LQKLELGRUHV�GH�&'.��.53V���\� OD� LQWHUDFFLyQ�
GH�HVWH�FRPSOHMR�FRQ�GLIHUHQWHV�PLHPEURV�GH�OD�
UXWD�(�)�'3�5%5��7DPELpQ�VH�KD�GHVFULWR�TXH�ODV�
FLFOLQDV�WLSR�%�\�WLSR�$��GH�$UDELGRSVLV�SUHVHQWDQ�
XQ�SLFR�GH�H[SUHVLyQ�HQ�OD�WUDQVLFLyQ�*��0�������
\�IRUPDQ�FRPSOHMRV�FRQ�&'.%V��UHJXODQGR�DVt�OD�
HQWUDGD�D�OD�IDVH�0�\�OD�SURJUHVLyQ�GH�pVWD��

PROTEÍNAS DE CICLO CELULAR EN MAÍZ 

6H�VDEH�TXH�ORV�HYHQWRV�UHODFLRQDGRV�DO�FLFOR�FHOXODU�
HQ�$UDELGRSVLV�PDUFDQ�OD�SDXWD�SDUD�H[WUDSRODU�\�
FRPSUHQGHU�FyPR�VH� OOHYD�D�FDER�HO�FRQWURO�GHO�
FLFOR�FHOXODU�HQ�RWUDV�SODQWDV��VLQ�HPEDUJR��WDPELpQ�

Figura 3.  Principales reguladores de la transición G2/M y M. Durante la fase G2 los complejos CYC/CDK son regulados 

negativamente por asociación de las proteínas SIAMESE y por fosforilaciones. Como respuesta a algunos tipos de 

estrés, como daño al ADN o errores ocurridos durante la replicación, la cinasa WEE inactiva a CDK fosforilándola 

en las posiciones T14/Y15. Una vez reparados dichos errores, las fosforilaciones inhibidoras son removidas y la 

CDK es activada por cinasas activadoras de CDKs, mediante fosforilación en el residuo T160. Los complejos CYCB/

CDKB activos fosforilan a sus blancos para el avance hacia mitosis. Durante metafase, las proteínas CDC20 y CCS52 

activan al complejo promotor de anafase (APC), el cual forma parte del proteasoma 26S y dirige la degradación de 

ciclinas, permitiendo así la salida de mitosis. 
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VH�KDQ�UHDOL]DGR�HQVD\RV�HQ�DUUR]��WDEDFR�\�RWUDV�
HVSHFLHV�TXH�LQGLFDQ�TXH�FDGD�HVSHFLH�YHJHWDO�SXH-
GH�WHQHU�VXV�SDUWLFXODULGDGHV��(O�HVWXGLR�GHO�FLFOR�
FHOXODU��HQ�HO�FDVR�SDUWLFXODU�GHO�PDt]��VH�IDFLOLWy�
FRQVLGHUDEOHPHQWH�GHVGH�HO�DxR�������FXDQGR�VH�
UHSRUWy�OD�VHFXHQFLD�GHO�JHQRPD�FRPSOHWR�GH�HVWD�
HVSHFLH�� (O� DQiOLVLV� ELRLQIRUPiWLFR� HQ� EXVFD� GH�
JHQHV�KRPyORJRV�UHODFLRQDGRV�¿ORJHQpWLFDPHQWH�
FRQ�FLFOLQDV�GH�$UDELGRSVLV�\�DUUR]��HQ�HO�JHQRPD�
GH�PDt]��DUURMy�DO�PHQRV�RQFH�SRVLEOHV�JHQHV�TXH�
FRGL¿FDQ� SDUD� FLFOLQDV� WLSR� $�� GLH]� SDUD� FLFOLQDV�
WLSR� %� \� DO�PHQRV� GLHFLVLHWH� TXH� FRGL¿FDQ� SDUD�
FLFOLQDV�WLSR�'��7DEOD�����(O�HVWXGLR�GH�OD�H[SUHVLyQ�
GH�HVWRV�~OWLPRV�GXUDQWH�OD�JHUPLQDFLyQ�GH�PDt]�
\�HQ�WHMLGRV�GH�SOiQWXOD��UDt]��KRMD�\�PHVRFRWLOR��
PRVWUy�TXH����GH�HOORV�VH�H[SUHVDQ�GLIHUHQFLDO-
PHQWH��(Q�OD�]RQD�PHULVWHPiWLFD�GH�OD�UDt]��JUXSR�
GH�FpOXODV�WRWL�SRWHQFLDOHV�\�HQ�GLYLVLyQ�DFWLYD���ODV�
FLFOLQDV�'�SUHVHQWDQ�QLYHOHV� DOWRV�GH�H[SUHVLyQ��
FRQ�H[FHSFLyQ�GH�&<&'���D��OR�TXH�VXJLHUH�TXH�
HVWD�FLFOLQD�SRGUtD�SUHVHQWDU�IXQFLRQHV�HVSHFt¿FDV�
GLIHUHQWHV�D�ODV�GH�RWUDV�FLFOLQDV�\��SUREDEOHPHQ-
WH��HVWDUtD�SDUWLFLSDQGR�HQ�SURFHVRV�GH�GHVDUUROOR�
FRPR�GLIHUHQFLDFLyQ�R�HQGRUUHGXSOLFDFLyQ��WLSR�GH�
FLFOR�FHOXODU�DOWHUQR�TXH�HYLWD�HO�SDVR�SRU�PLWRVLV�\�
SRU�OR�WDQWR�OD�FpOXOD�DXPHQWD�VX�SORLGtD�������(Q�
PDt]��WDPELpQ�VH�KDQ�LGHQWL¿FDGR�WUHV�JHQHV�TXH�
FRGL¿FDQ�SDUD�SURWHtQDV�&'.$�\�WUHV�SDUD�&'.%��
/D�SURWHtQD�&'.$�SUHVHQWD�XQ�SDWUyQ�FRQVWDQWH�
GXUDQWH�ODV�SULPHUDV����KRUDV�GH�JHUPLQDFLyQ��OR�
TXH� LQGLFD�VX�SDUWLFLSDFLyQ�HQ�GLIHUHQWHV�SXQWRV�
GHO�FRQWURO�GHO�FLFOR�FHOXODU��

OTRAS PROTEÍNAS REGULADORAS EN EL 
CICLO CELULAR 

PCNA 

(O�DQWtJHQR�QXFOHDU�GH�SUROLIHUDFLyQ�FHOXODU��3&1$��
HV�XQD�SURWHtQD�TXH�LQLFLDOPHQWH�VH�LGHQWL¿Fy�HQ�
VXHURV�GH�SDFLHQWHV�FRQ� OXSXV�HULWHPDWRVR��XQD�
HQIHUPHGDG� DXWRLQPXQH�� GHVSXpV� IXH� GHVFULWD�
FRPR�XQD�SURWHtQD�HVHQFLDO�GXUDQWH�OD�UHSOLFDFLyQ�
GHO�$'1��$FWXDOPHQWH��VH�VDEH�TXH�OD�UHSOLFDFLyQ�
QR�HV�VX�~QLFD�IXQFLyQ�HQ�HO�FLFOR�FHOXODU��\D�TXH�
MXHJD�XQ�SDSHO�LPSRUWDQWH�HQ�RWURV�SURFHVRV�GHO�
PHWDEROLVPR�GHO�$'1��FRPR�HQ�UHSDUDFLyQ�\�UHPR-
GHODFLyQ�GH�OD�FURPDWLQD��(O�DQiOLVLV�GH�3&1$V�GH�
GLIHUHQWHV�HVSHFLHV��PDPtIHURV��LQVHFWRV�\�SODQWDV��
PRVWUy�TXH�HV�XQD�SURWHtQD�DOWDPHQWH�FRQVHUYDGD�
D�QLYHO�GH�VHFXHQFLD��HVWUXFWXUD�\�IXQFLyQ������TXH�
LQWHUDFFLRQD�FRQ�SURWHtQDV�FODYH�GHO�FLFOR�FHOXODU�
FRPR�VRQ�ODV�FLFOLQDV�'�\�&'.V��
� (Q�PDt]�� GXUDQWH� ODV� SULPHUDV�KRUDV�GH�JHU-
PLQDFLyQ�� 3&1$� VH� DFXPXOD�� SUHVHQWDQGR� XQD�
DEXQGDQFLD�SURWHLFD�EDVDO�HQ�VHPLOOD�VHFD�\�XQD�
DFXPXODFLyQ�HQWUH�ODV����\����KRUDV��OR�TXH�FRLQFLGH�

FRQ�HO�WLHPSR�HQ�TXH�WLHQH�OXJDU�OD�UHSOLFDFLyQ�GH�
$'1�HQ�FpOXODV�PHULVWHPiWLFDV������OR�FXDO�VXJLHUH�
TXH�HVWDV�FpOXODV�VH�HQFXHQWUDQ�SULQFLSDOPHQWH�HQ�
IDVH�6��

RBR

/D�SURWHtQD�UHWLQREODVWRPD�R�5%��S5%��IXH�GHV-
FXELHUWD� SRU� OD� LGHQWL¿FDFLyQ� GH�PXWDFLRQHV� HQ�
GLIHUHQWHV�SRVLFLRQHV�GH�DPERV�DOHORV�GH�XQ�JHQ�HQ�
WXPRUHV�GH�UHWLQD��HVWR�GLR�QRPEUH�D�VX�SURGXF-
WR��3RVWHULRUPHQWH��OD�SURWHtQD�IXH�GHVFULWD�FRPR�
XQD�SURWHtQD�VXSUHVRUD�GH�WXPRUHV�DO�UHJXODU�ORV�
SURFHVRV�GH�SUROLIHUDFLyQ��(Q�SODQWDV�OD�YtD�(�)�
5%� VH� HQFXHQWUD� FRQVHUYDGD�� \� HO� KRPyORJR�GH�
S5%�HV�FRQRFLGR�FRPR�SURWHtQD�UHODFLRQDGD�D�5%�
�5%5���(VWD�SURWHtQD�UHSULPH�OD�DFWLYLGDG�GH�ORV�
IDFWRUHV�GH�WUDQVFULSFLyQ�(�)�'3�GXUDQWH�*��\�HV�
IRVIRULODGD�SRU�ORV�FRPSOHMRV�&<&�&'.V�SDUD�SHU-
PLWLU�HO�DYDQFH�KDFLD�IDVH�6��$GHPiV�GH�SDUWLFLSDU�
HQ�HO�FLFOR�FHOXODU�GH�SODQWDV��DVt�FRPR�HQ�HO�GH�
PDPtIHURV��WDPELpQ�WLHQH�XQD�IXQFLyQ�UHJXODGRUD�
HQ�ORV�SURFHVRV�GH�GLIHUHQFLDFLyQ�\�GHVDUUROOR�������
� 'H�DFXHUGR�FRQ�HVWXGLRV�¿ORJHQpWLFRV��IXQFLR-
QDOHV�\�GH�H[SUHVLyQ�GH�JHQHV��OD�IDPLOLD�GH�JHQHV�
RBR�GH�FHUHDOHV�HV�PiV�FRPSOHMD�TXH�OD�GH�RWUDV�
SODQWDV��(Q�JUDPtQHDV�H[LVWHQ�DO�PHQRV�GRV�FOD-
VHV�GH�JHQHV�RBR: RBR1 y RBR3��(Q�HO�JHQRPD�
GH�PDt]�VH�KDQ�LGHQWL¿FDGR�RWURV�GRV�SDUiORJRV�
�JHQHV�SURGXFWR�GH�GXSOLFDFLRQHV�JHQyPLFDV�HQ�OD�
PLVPD�HVSHFLH��GH�RBR1 y RBR3��PiV�SDUHFLGRV�D�
RBR2 y RBR4��UHVSHFWLYDPHQWH��(O�HVWXGLR�GH�ORV�
GRV�WLSRV�GH�SURWHtQDV�5%5�GH�PDt]�PXHVWUD�TXH�
pVWDV�VH�DFXPXODQ�HQ�GLVWLQWDV�HWDSDV�GH�GHVD-
UUROOR��3RU�HMHPSOR��OD�SURWHtQD�5%5��SDUWLFLSD�HQ�
SUROLIHUDFLyQ�FHOXODU�\�OD�SURWHtQD�5%5��HQ�SURFH-
VRV�GH�GLIHUHQFLDFLyQ�\�HQGRUUHGXSOLFDFLyQ�������
/R�DQWHULRU�SRGUtD�VXJHULU�TXH�H[LVWH�GLYLVLyQ�GH�
IXQFLRQHV��GRQGH�5%5��SDUWLFLSD�HQ�HO�FRQWURO�GHO�
FLFOR�FHOXODU�\�5%5��HQ�HO�FRQWURO�GHO�GHVDUUROOR�

INHIBIDORES DE COMPLEJOS CYC/CDKV

/DV�SURWHtQDV�UHODFLRQDGDV�D�.,3�&,3�R�.53V��VRQ�
LQKLELGRUHV�GH�OD�DFWLYLGDG�GH�ORV�FRPSOHMRV�&<&�
&'.V�HQ�SODQWDV��SHUR� WDPELpQ�SDUWLFLSDQ�HQ�HO�
LPSRUWH�QXFOHDU�GH�RWUDV�SURWHtQDV�GHO�FLFOR�FHOXODU��
(VWD�IDPLOLD�GH�SURWHtQDV�KD�VLGR�DLVODGD�HQ�HVSHFLHV�
GH�SODQWDV�WDQWR�PRQRFRWLOHGyQHDV�FRPR�GLFRWLOH-
GyQHDV��/D�VREUHH[SUHVLyQ�GH�PLHPEURV�GH�.53�
HQ�$UDELGRSVLV�PXHVWUD�IHQRWLSRV�FDUDFWHUtVWLFRV�
GH�UHSUHVLyQ�GHO�FLFOR�FHOXODU�FRPR�OD�UHGXFFLyQ�GHO�
WDPDxR�GH�ODV�SODQWDV��GLVPLQXFLyQ�GHO�Q~PHUR�GH�
FpOXODV�\�FpOXODV�DODUJDGDV��LQGLFDQGR�TXH�ODV�.53V�
LQKLEHQ�HO�FLFOR�FHOXODU��SUREDEOHPHQWH��WDQWR�D�QLYHO�
GH�ODV�WUDQVLFLRQHV�*��6�FRPR�GH�ODV�*��0�������
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(Q�$UDELGRSVLV�VH�KDQ�GHVFULWR���JHQHV�TXH�FRGL¿FDQ�
SDUD�.53V�\�HQ�HVWXGLRV�GHO�LQWHUDFWRPD�VH�UHSRUWy�
TXH�HVWDV�SURWHtQDV�FR�SXUL¿FDQ�HVSHFt¿FDPHQWH�
FRQ�FLFOLQDV�WLSR�'�\�&'.$�����VXJLULHQGR�TXH�VyOR�
LQKLEHQ�D�HVWH�WLSR�GH�FRPSOHMRV��(Q�PDt]��VH�RE-
VHUYy�TXH�LQKLEHQ�WDPELpQ�OD�DFWLYLGDG�GH�FLQDVD�
GH�FRPSOHMRV�GH�&'.$�FRQ�FLFOLQDV�WLSR�$�\�'��2WUD�
IDPLOLD�GH�LQKLELGRUHV�PHQRV�FDUDFWHUL]DGRV��HVSH-
Ft¿FRV�GH�SODQWDV��VRQ�ODV�SURWHtQDV�SIAMESE��6,0��
\�ODV�UHODFLRQDGDV�D�SIAMESE��605���TXH�VH�KDQ�
LGHQWL¿FDGR�HQ�DUUR]��PDt]��WRPDWH�\�Arabidopsis, 

HQWUH�RWUDV��5HFLHQWHPHQWH�HQ�HO�LQWHUDFWRPD�GH�
$UDELGRSVLV�VH�REVHUYy�TXH�VH�XQHQ�D�FRPSOHMRV�
GH�&'.$�\�&'.%��VXJLULHQGR�TXH�SXHGHQ�LQKLELU�
OD�DFWLYLGDG�GH�DPEDV�FLQDVDV�

FAMILIA E2F/DP

/DV�SURWHtQDV�(�)�\�VXV�VRFLRV�GH�GLPHUL]DFLyQ��ODV�
SURWHtQDV�'3�FRQIRUPDQ�KHWHURGtPHURV�TXH�IXQFLR-
QDQ�FRPR�IDFWRUHV�WUDQVFULSFLRQDOHV��/RV�SULPHURV�
HVWXGLRV�GH�OD�IDPLOLD�(�)�'3�VH�HQIRFDURQ�HQ�HQ-
WHQGHU�VX�LQÀXHQFLD�VREUH�OD�H[SUHVLyQ�GH�P~OWLSOHV�
JHQHV�UHTXHULGRV�SDUD�OD�HQWUDGD�\�SURJUHVLyQ�GH�
OD� IDVH�6�GHO� FLFOR� FHOXODU��(QWUH�HVWRV�JHQHV� VH�
HQFRQWUDURQ�ORV�LQYROXFUDGRV�FRQ�OD�PDTXLQDULD�GH�
UHSOLFDFLyQ�\�GHO�PHWDEROLVPR�GH�$'1��7DPELpQ�
HVWiQ�LQYROXFUDGRV�HQ�OD�UHJXODFLyQ�GH�OD�H[SUHVLyQ�
GH� JHQHV� TXH� SDUWLFLSDQ� HQ� SURFHVRV� ELROyJLFRV�
FRPR�PLWRVLV��UHVSXHVWD�DO�GDxR�\�UHSDUDFLyQ�GHO�
$'1��GLIHUHQFLDFLyQ��GHVDUUROOR�\�PXHUWH�FHOXODU�
SURJUDPDGD��/D�DFWLYLGDG�WUDQVFULSFLRQDO�GH�(�)�
VH�PRGXOD�D� WUDYpV�GH�GLVWLQWRV�PHFDQLVPRV�HQ�
FpOXODV�GH�PDPtIHURV��HO�PiV�FRQRFLGR�HV�D�WUDYpV�
GH�OD�LQWHUDFFLyQ�FRQ�S5%�\�RWURV�PLHPEURV�GH�VX�
IDPLOLD��FRPR�VRQ�S����\�S�����$O�XQLUVH�S5%�DO�
KHWHURGtPHUR�(�)�'3�VH�UHGXFH�SRU�LPSHGLPHQWR�
HVWpULFR�OD�LQWHUDFFLyQ�FRQ�SURWHtQDV�FR�DFWLYDGRUDV�
GH�VXV�JHQHV�EODQFR��7DQWR�HQ�DQLPDOHV�FRPR�HQ�
SODQWDV��OD�IDPLOLD�GH�(�)�'3�HVWi�FRPSXHVWD�SRU�
WUHV�JUXSRV�GH�SURWHtQDV��(�)��'(/��GHO�LQJOpV�'3�
(�)�/LNH�SURWHLQ��\�'3��FODVL¿FDGDV�SRU�HO�WLSR�\�
Q~PHUR�GH�GRPLQLRV�GH�XQLyQ�D�$'1��/DV�SURWHtQDV�
(�)�\�'3�QHFHVLWDQ�KHWHURGLPHUL]DU�HQWUH�HOODV�SDUD�
XQLUVH�FRQ�DOWD�D¿QLGDG�DO�$'1��PLHQWUDV�TXH�ORV�
PLHPEURV�GHO�JUXSR�'(/�VH�XQHQ�FRPR�PRQyPHUR�
� /DV�SURWHtQDV�GH�OD�IDPLOLD�(�)�'3�SXHGHQ�SUH-
VHQWDU�SURSLHGDGHV�WDQWR�GH�DFWLYDFLyQ�WUDQVFULS-
FLRQDO�FRPR�GH�UHSUHVLyQ��$Vt��HQ�$UDELGRSVLV�OD�
VREUHH[SUHVLyQ�VLPXOWiQHD�GH�ORV�DFWLYDGRUHV�(�)D�
\�'3D�HQ�WHMLGRV�GLIHUHQFLDGRV�FRQ�tQGLFHV�PLWyWL-
FRV�PX\�EDMRV�R�QXORV��SURPXHYH�OD�UHHQWUDGD�DO�
FLFOR�FHOXODU��\�OD�FRQVHFXHQWH�SUROLIHUDFLyQ�FHOXODU�
PHGLDQWH�OD�DFWLYDFLyQ�GH�JHQHV�GH�IDVH�6��3RU�RWUR�
ODGR��OD�VREUHH[SUHVLyQ�GHO�UHSUHVRU�(�)F�UHGXFH�
OD�WDVD�GH�GLYLVLyQ�FHOXODU�\�DXPHQWD�OD�HQGRUUH-

GXSOLFDFLyQ�� )LQDOPHQWH�� VH�KD� VXJHULGR�TXH� ORV�
PLHPEURV�WLSR�'(/�IXQFLRQDQ�FRPR�UHSUHVRUHV�SRU�
FRPSHWHQFLD��\D�TXH�VRQ�FDSDFHV�GH�UHFRQRFHU�OD�
PLVPD�VHFXHQFLD�HQ�HO�$'1�TXH�HO�KHWHURGtPHUR�
(�)�'3�� SXGLHQGR� DVt�� FRPSHWLU� SRU� RFXSDU� ORV�
PLVPRV�SURPRWRUHV�������

MECANISMOS DE REGULACIÓN DEL CICLO 

CELULAR DE PLANTAS

/RV�PHFDQLVPRV�PROHFXODUHV�TXH�UHJXODQ�HO�FLFOR�
FHOXODU�HQ�HVSHFLHV�YHJHWDOHV�QR�VH�KDQ�FDUDFWHUL-
]DGR�FRPSOHWDPHQWH��DGHPiV�GH�TXH�FDGD�HVSHFLH�
SUHVHQWD�FDUDFWHUtVWLFDV�HVSHFt¿FDV��VLQ�HPEDUJR��
FRQ�ORV�FRQRFLPLHQWRV�DGTXLULGRV�VH�SXHGHQ�LQIHULU�
DOJXQRV�GH�HVWRV��
� (O� FLFOR� FHOXODU� FRPLHQ]D� FXDQGR� ODV� VHxDOHV�
H[WUDFHOXODUHV�DFWLYDQ�OD�WUDQVFULSFLyQ�GH�JHQHV�GH�
FLFOLQDV�'�GXUDQWH�OD�IDVH�*��WHPSUDQD�\�DO�DFX-
PXODUVH�OD�SURWHtQD�VH�IRUPDQ�FRPSOHMRV�&<&'�
&'.�� HVWRV� FRPSOHMRV� SURWHLFRV� VRQ� UHJXODGRV�
QHJDWLYDPHQWH�SRU�ODV�SURWHtQDV�LQKLELGRUDV�.53V��
8QD�YH]�TXH�VRQ�OLEHUDGRV�GH�HVWD�UHSUHVLyQ��VH�
DFWLYDQ�SRU�IRVIRULODFLyQ�GH�OD�WUHRQLQD�����GH�OD�
&'.��'LFKD�IRVIRULODFLyQ�HV�FDWDOL]DGD�SRU�FLQDVDV�
DFWLYDGRUDV�GH�&'.V��&$.���FRPR�&'.'R�&'.)�
�)LJ�����
� (Q�OD�IDVH�*��WDUGtD��HO�FRPSOHMR�DFWLYR�&<&'�
&'.� IRVIRULOD�D� OD�SURWHtQD�5%5��TXH� UHSULPH� OD�
DFWLYLGDG�GH�OD�IDPLOLD�GH�IDFWRUHV�WUDQVFULSFLRQDOHV�
(�)�'3��8QD�YH]�IRVIRULODGD�5%5�HQ�P~OWLSOHV�VLWLRV��
SLHUGH�D¿QLGDG�\�VH�GLVRFLD�GHO�FRPSOHMR�(�)�'3�
SHUPLWLHQGR�OD�WUDQVFULSFLyQ�GH�VXV�JHQHV�EODQFR��
QHFHVDULRV�SDUD�HO�HVWDEOHFLPLHQWR�\�SURJUHVLyQ�GH�
OD�IDVH�6��FRPR�VRQ�ORV�JHQHV�GH�HVWDEOHFLPLHQWR�
GH�RULJHQ��ORCs, MCMs, CDT1���GH�OD�PDTXLQDULD�
GH�UHSOLFDFLyQ��PCNA, DNApol��HQWUH�RWURV��\�GH�OD�
SURJUHVLyQ�GHO�FLFOR�FHOXODU��Ciclina A��������\�����
� 'XUDQWH� OD� WUDQVLFLyQ�*��0��)LJ����VH� OOHYD�D�
FDER�OD�WUDQVFULSFLyQ�GH�ORV�JHQHV�GH�CYCA y CYCB 

GHSHQGLHQWH�GH�(�)��HQ�UHVSXHVWD�D�XQD�VHxDOL-
]DFLyQ� SURYRFDGD� SRU� KRUPRQDV�� /RV� FRPSOHMRV�
&<&$�%�FRQ�&'.$�%�VRQ�UHJXODGRV�QHJDWLYDPHQ-
WH� SRU� SURWHtQDV� LQKLELGRUDV� GHO� WLSR� 6,$0(6(�
�6,0��R�.53V�\�SRU�IRVIRULODFLRQHV�LQKLELGRUDV�HQ�
OD�&'.��FDWDOL]DGDV�SRU�OD�FLQDVD�:((���8QD�YH]�
UHSDUDGRV�ORV�SRVLEOHV�HUURUHV�RFXUULGRV�GXUDQWH�
OD�UHSOLFDFLyQ��ODV�IRVIRULODFLRQHV�LQKLELWRULDV�7���
<��� VRQ� UHPRYLGDV� SRU� XQD� IRVIDWDVD� SXWDWLYD�
D~Q�GHVFRQRFLGD�HQ�SODQWDV��SHUR�\D�LGHQWL¿FDGD�
\�HVWXGLDGD�HQ�RWURV�RUJDQLVPRV��6LPLODU�D�OR�TXH�
\D�VH�GHVFULELy�DQWHULRUPHQWH��ORV�FRPSOHMRV�&<&�
&'.�VH�DFWLYDQ�SRU�OD�IRVIRULODFLyQ�HQ�7����GH�&'.�
�FDWDOL]DGD�SRU� OD�&$.��&'.'�&'.)��SHUPLWLpQ-
GROH�DVt�� OD�IRVIRULODFLyQ�GH�VXV�SURWHtQDV�EODQFR�
SDUD�HQWUDU�D�OD�IDVH�0��'XUDQWH�OD�PLWRVLV��HQ�OD�
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PHWDIDVH��ODV�SURWHtQDV�&'&���\�&&6���DFWLYDQ�\�
GDQ�HVSHFL¿FLGDG�DO�FRPSOHMR�SURPRWRU�GH�DQDIDVH�
�$3&���GLULJLHQGR�OD�GHJUDGDFLyQ�GH�FLFOLQDV�SRU�OD�
YtD�GHO�SURWHDVRPD���6�\�OD�FRQVHFXHQWH�VDOLGD�GH�
PLWRVLV��)LJ���������\�����

REGULACIÓN POR FITOHORMONAS Y AZÚ-
CARES

(QWUH�ODV�¿WRKRUPRQDV�X�KRUPRQDV�YHJHWDOHV�TXH�
SDUWLFLSDQ�HQ�OD�UHJXODFLyQ�GH�OD�H[SUHVLyQ�GH�JH-
QHV�GHO�FLFOR�FHOXODU�\�VX�SURJUHVLyQ�VH�HQFXHQWUDQ�
ODV�DX[LQDV�\�ODV�FLWRFLQLQDV��2WUDV�¿WRKRUPRQDV�
WDPELpQ�WLHQHQ�DOJXQD�LQÀXHQFLD�HQ�HO�FLFOR�FHOXODU��
VLQ�HPEDUJR��KDQ�VLGR�PHQRV�FDUDFWHUL]DGDV��7DO�
HV�HO�FDVR�GHO�iFLGR�DEVFtVLFR��$%$���HO�HWLOHQR��HO�
iFLGR�MDVPyQLFR�\�ORV�EUDVLQRHVWHURLGHV�������)LJ�
����6H�KD�VXJHULGR�TXH�HVWDV�~OWLPDV�¿WRKRUPRQDV�
MXHJDQ�XQ�SDSHO�HQ�OD�DGDSWDFLyQ�GH�OD�DFWLYLGDG�
PHULVWHPiWLFD�D�ODV�FRQGLFLRQHV�H[WHUQDV�\�DO�SUR-
JUDPD�PRUIRJHQpWLFR�YHJHWDO�
� /DV�DX[LQDV�MXHJDQ�XQ�SDSHO�LPSRUWDQWH�HQ�FDVL�
FXDOTXLHU�DVSHFWR�GHO�GHVDUUROOR�YHJHWDO�������(VWDV�
¿WRKRUPRQDV�SURPXHYHQ�OD�DFWLYLGDG�GHO�FLFOR�FHOX-
ODU�\��DO�PLVPR�WLHPSR�TXH�DXPHQWDQ�OD�H[SUHVLyQ�
GH�JHQHV�LQYROXFUDGRV�HQ�OD�WUDQVLFLyQ�*��6�\�*��0��
HVWLPXODQ�OD�GHJUDGDFLyQ�GH�SURWHtQDV�LQKLELGRUDV�
������8Q�HMHPSOR�GH�HOOR��HV�OD�VREUHH[SUHVLyQ�GH�
OD�&<&$����GH�DOIDOID��HQ�SUHVHQFLD�GH�DX[LQDV��/D�
IXQFLyQ�GH�HVWD�FLFOLQD�HVWi�LQYROXFUDGD�HQ�FLFORV�
PLWyWLFRV�PHULVWHPiWLFRV� GXUDQWH� HO� GHVDUUROOR�
SRVW�HPEULRQDULR��
� 6LPLODU�D� ODV�DX[LQDV�� ODV�FLWRFLQLQDV� WDPELpQ�
MXHJDQ�XQ�SDSHO�HVHQFLDO�HQ�HO�FUHFLPLHQWR�GH�ODV�
SODQWDV�\�VX�GHVDUUROOR��(VWDV�¿WRKRUPRQDV�UHWUD-
VDQ� OD� VHQHVFHQFLD�� LQÀX\HQ�HQ� OD� IRUPDFLyQ�GH�
WDOOR��DXPHQWDQ�OD�FDSDFLGDG�GH�DWUDHU�UHFXUVRV�D�
ORV�WHMLGRV�YHJHWDOHV�\�SURPXHYHQ�SUROLIHUDFLyQ�DO�
SDUWLFLSDU�HQ�HO�FRQWURO�GH�ODV�WUDQVLFLRQHV�*��6�\�
*��0��6H�KD�REVHUYDGR�TXH�OD�SUHVHQFLD�GH�FLWR-
FLQLQDV�LQFUHPHQWD�OD�H[SUHVLyQ�GH�XQD�&<&'��HQ�
Arabidopsis��UHJXODGRU�FODYH�GH�OD�WUDQVLFLyQ�*��6��
$GLFLRQDOPHQWH��VH�KD�VXJHULGR�TXH�OD�H[SUHVLyQ�
GH�FLFOLQDV�WLSR�%�R�PLWyWLFDV�WDPELpQ�SXHGH�VHU�
UHJXODGD�SRU�OD�DFFLyQ�GH�HVWD�¿WRKRUPRQD�
� 8QR�GH�ORV�SULQFLSDOHV�SXQWRV�GH�FRQWURO�GH�ODV�
FLWRFLQLQDV�HQ�HO�FLFOR�FHOXODU�HV��SUREDEOHPHQWH��
OD�HVWLPXODFLyQ�GH�OD�GH�IRVIRULODFLyQ�GH�OD�WLURVLQD�
���\�OD�VXEVHFXHQWH�DFWLYDFLyQ�GH�OD�&'.��$GHPiV��
GXUDQWH�OD�IRUPDFLyQ�GH�OD�KRMD��pVWDV�VRQ�QHFH-
VDULDV�SDUD�OD�FHOXODUL]DFLyQ�\�GHVDUUROOR�DGHFXDGR�
GHO�WHMLGR��
� /DV�¿WRKRUPRQDV�SXHGHQ�SUHVHQWDU�LQWHUDFFLRQHV�
VLQpUJLFDV�SDUD�JHQHUDU�VHxDOHV�TXH�FRQWURODQ�OD�H[-
SUHVLyQ�JpQLFD�\�PRGXODQ��SRVW�WUDGXFFLRQDOPHQWH��
D�VXV�SURWHtQDV�EODQFR��3RU�HMHPSOR��ODV�VHxDOHV�

JHQHUDGDV�SRU�DX[LQDV�\�FLWRFLQLQDV�LQWHUDFFLRQDQ�
SDUD�FRQWURODU�OD�H[SUHVLyQ�GH�XQD�&'.$�\�VX�VX-
EXQLGDG�UHJXODGRUD��OD�&<&'���HQ�WDOORV�GH�WDEDFR�
�����
� (O�$%$�HV�RWUD�KRUPRQD�GH�SDUWLFXODU� LPSRU-
WDQFLD�SDUD�HO�FLFOR�FHOXODU��(V�FRQVLGHUDGD�FRPR�
XQD�KRUPRQD�TXH� LQKLEH�HO� FUHFLPLHQWR��\D�TXH�
DIHFWD�D�DOJXQDV�HQ]LPDV�HVSHFL¿FDV�GXUDQWH�HVWH�
SURFHVR��(Q�OD�PD\RUtD�GH�ORV�FDVRV��OD�UHVSXHVWD�
D�$%$�HV�OHQWD�\�UHTXLHUH�FDPELRV�HQ�OD�H[SUHVLyQ�
JpQLFD��(Q�GLIHUHQWHV�WHMLGRV�YHJHWDOHV�VH�KD�GHV-
FULWR�TXH�$%$�HV�XQ�LQKLELGRU�GH�FLFOR�FHOXODU�\�GH�
OD�VtQWHVLV�GH�$'1��\�WDPELpQ�VH�KD�GHPRVWUDGR�
TXH�VX�SUHVHQFLD�LQGXFH�OD�H[SUHVLyQ�GHO�JHQ�TXH�
FRGL¿FD�SDUD�XQD�SURWHtQD�LQKLELGRUD��.53���OD�FXDO�
VH�XQH�H�LQKLEH�OD�DFWLYLGDG�GHO�FRPSOHMR�&<&'�
&'.$��(Q�FRQVHFXHQFLD��ODV�FpOXODV�VH�GHWLHQHQ�HQ�
OD�WUDQVLFLyQ�*��6��)LJ����
� /RV� D]~FDUHV� VRQ� OD� IXHQWH� GH� FDUERQR�PiV�
LPSRUWDQWH�SDUD�OD�SODQWD��LQGLVSHQVDEOHV�SDUD�OD�
GLYLVLyQ�FHOXODU��/DV�FpOXODV�GH�WHMLGRV�PHULVWHPi-
WLFRV�LPSRUWDQ�KH[RVDV��PLHQWUDV�TXH�ORV�WHMLGRV�
GLIHUHQFLDGRV�SUH¿HUHQ�OD�VDFDURVD��'HELGR�D�TXH�
OD�VDFDURVD�HV�OD�PROpFXOD�SULQFLSDO�GH�WUDQVSRUWH�
GH�FDUERQR�HQ�SODQWDV��ORV�PHULVWHPRV�UHTXLHUHQ�
LQYHUWDVDV�H[WUDFHOXODUHV�TXH�KLGUROLFHQ�DO�GLVDFi-
ULGR��/RV�D]~FDUHV�SUHVHQWDQ�XQ�HIHFWR�UHJXODGRU�
VREUH�HO�FLFOR�FHOXODU��VLQ�HPEDUJR��QR�HV�FODUR�VL�
GLFKR�HIHFWR�VH�GHEH�D�XQD�VLPSOH�GLVSRQLELOLGDG�
GH�HQHUJtD�\�HVTXHOHWRV�GH�FDUERQR��R�VL�OD�FRQ-
FHQWUDFLyQ�GHO� D]~FDU�SHU� VH�HV� WUDGXFLGD� FRPR�
XQD�VHxDO��3RU�HMHPSOR��VH�KD�REVHUYDGR�XQD�FR-
UUHODFLyQ�SRVLWLYD�HQWUH�ORV�QLYHOHV�GH�H[SUHVLyQ�GH�
YDULDV�FLFOLQDV��&<&'�����'�����$����\�%�����\�ORV�
QLYHOHV�GH�PRQRVDFiULGRV�HQGyJHQRV�HQ�FpOXODV�HQ�
VXVSHQVLyQ�GH�WDEDFR��(Q�GLFKDV�FpOXODV�OD�GXUDFLyQ�
GH�OD�IDVH�6�\�*��SXHGH�VHU�PRGL¿FDGD�DO�YDULDU�
ORV�QLYHOHV�HQGyJHQRV�GH�PRQRVDFiULGRV������
� /D�LQWHUDFFLyQ�GH�ODV�VHxDOHV�RUTXHVWDGDV�SRU�ORV�
D]~FDUHV�\�DOJXQDV�¿WRKRUPRQDV�VH�KD�GHPRVWUDGR�
HQ�$UDELGRSVLV \�WDEDFR��3RU�HMHPSOR��ODV�DX[LQDV�
LQGXFHQ�OD�VREUHH[SUHVLyQ�GH�FLFOLQDV�WLSR�'��SHUR�
HVWD�H[SUHVLyQ�GHSHQGLHQWH�GH�DX[LQDV�HV�DIHFWDGD�
GH�PDQHUD�GLIHUHQFLDO� VL� WDPELpQ�VH�HQFXHQWUDQ�
SUHVHQWHV�D]~FDUHV�R�FLWRFLQLQDV�
� )LQDOPHQWH��VH�KD�UHSRUWDGR�TXH�DOJXQDV�SURWHt-
QDV�LPSRUWDQWHV�SDUD�HO�FLFOR�FHOXODU��5%5�\�(�)��
VRQ�GHJUDGDGDV�YtD�SURWHDVRPD���6�HQ�$UDELGRSVLV�
FXDQGR�OD�SODQWD�HV�VRPHWLGD�D�GH¿FLHQFLD�GH�VD-
FDURVD��SURYRFDQGR�TXH�VH�GHWHQJD�HO�FLFOR�FHOXODU�
HQ�OD�IDVH�*��

PERSPECTIVAS

(Q�ORV�~OWLPRV�DxRV�VH�KDQ�KHFKR�FRQWULEXFLRQHV�
LPSRUWDQWHV� SDUD� HQWHQGHU� ORV�PHFDQLVPRV� GH�
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REFERENCIAS

��� 9i]TXH]�5DPRV�-0��6iQFKH]�03��������7KH�
FHOO�F\FOH�DQG�VHHG�JHUPLQDWLRQ��6HHG�6FL�5HV�
�����������

���� 'LUN�,Q]H��(GV����������&HOO�F\FOH�DQG�SODQW�
GHYHORSPHQW��:LOH\�%ODFNZHOO�3XEOLVKLQJ�/WG��
2[IRUG��8.��S������

���� .DZDPXUD�.��0XUUD\�-$��6KLQP\R�$��6HNLQH�
0��������&HOO�F\FOH�UHJXODWHG�'��W\SH�F\FOLQV�
IRUP� DFWLYH� FRPSOH[HV� ZLWK� SODQW�VSHFL¿F�
%�W\SH�F\FOLQ�GHSHQGHQW�NLQDVH in vitro��3ODQW�
0RO�%LRO������������

���� 9DQ�/HHQH�-��+ROOXQGHU�-��(HFNKRXW�'��3HUVLDX�
*��9DQ�'H�6OLMNH�(��6WDOV�+��9DQ�,VWHUGDHO�$��
1HLU\QFN�6��%XNNHO� <��'H�%RGW�6��0DHUH�6��
/DXNHQV�.��3KDUD]\Q�$��)HUUHLUD�3&��(OR\�1��
5HQQH�&��0H\HU�&��)DXUH�-'��6WHLQEUHQQHU�-��
%H\QRQ�-��/DUNLQ�-&��9DQ�GH�3HHU�<��

� +LOVRQ�3��.XLSHU�0��'H�9H\OGHU�/��9DQ�2QFNHOHQ�
+�� ,Q]p�'��:XWWHUV� (�� 'H� -DHJHU�*� �������
7DUJHWHG�LQWHUDFWRPLFV�UHYHDOV�D�FRPSOH[�FRUH�
FHOO�F\FOH�PDFKLQHU\�LQ�Arabidopsis thaliana��
0RO�6\V�%LRO������

���� 9DQ�/HHQH�-��%RUXF�-��'H�-DHJHU�*'��5XVVLQRYD�
(��'H�9H\OGHU�/��������$�NDOHLGRVFRSLF�YLHZ�
RI�WKH�$UDELGRSVLV�FRUH�FHOO�F\FOH�LQWHUDFWRPH��
7UHQGV�LQ�3ODQW�6FL������������

���� 0HQJHV�0��GH�-DJHU�60��*UXLVVHP�:��0XUUD\�
-$+��������*OREDO�DQDO\VLV�RI�WKH�FHOO�F\FOH�
UHJXODWRUV� RI� $UDELGRSVLV� LGHQWLILHV� QRYHO�
JHQHV�� UHYHDOV�PXOWLSOH� DQG� KLJKO\� VSHFL¿F�
SUR¿OHV�RI�H[SUHVVLRQ�DQG�SURYLGHV�D�FRKHUHQW�
PRGHO� IRU� SODQW� FHOO� F\FOH� FRQWURO�� 3ODQW� -�
�����������

���� %XHQGtD�0RQUHDO� 0�� 5HQWHUtD�&DQHWW� ,��
*XHUUHUR�$QGUDGH� 2�� %UDYR�$OEHUWR� &(��
0DUWtQH]�&DVWLOOD� /3�� *DUFtD� (�� 9i]TXH]�
5DPRV�-0��������7KH�IDPLO\�RI�PDL]H�'�W\SH�

F\FOLQV�� JHQRPLF� RUJDQL]DWLRQ�� SK\ORJHQ\�
DQG� H[SUHVVLRQ� SDWWHUQV�� 3K\VLRO� 3ODQWDUXP�
������������

���� 6WU]DOND�:��=LHPLHQRZLF]�$��������3UROLIHUDWLQJ�
FHOO�QXFOHDU�DQWLJHQ��3&1$���D�NH\�IDFWRU�LQ�
'1$� UHSOLFDWLRQ� DQG� FHOO� F\FOH� UHJXODWLRQ��
$QQDO�%RW���������������

���� %Dt]D� $0�� 9i]TXH]�5DPRV� -0�� 6iQFKH]� GH�
-LPpQH]� (� ������� '1$� V\QWKHVLV� DQG� FHOO�
GLYLVLRQ� LQ� HPEU\RQLF�PDL]H� WLVVXHV� GXULQJ�
JHUPLQDWLRQ��-�3ODQW�3K\VLRO�������������

���� 6DEHOOL� 3$�� /LX� <�� 'DQWH� 5$�� /L]DUUDJD� /(��
1JX\HQ� +1�� %URZQ� 6:�� .OLQJOHU� -3�� <X�� -��
/D%UDQW�(��/D\WRQ�70��)HOGPDQ�0��/DUNLQV�%$�
�������&RQWURO�RI�FHOO�SUROLIHUDWLRQ��FHOO�VL]H��
DQG�FHOO�GHDWK�E\�WKH�UHWLQREODVWRPD�UHODWHG�
SDWKZD\�LQ�PDL]H�HQGRVSHUP��3URF�1DWO�$FDG�
6FL�GRL����������SQDV������������

���� 6DEHOOL�3$��'DQWH�5$��/HLYD�1HWR�-7��-XQJ�5��
*RUGRQ�.DPP�:-��/DUNLQV�%$��������5%5���
D� PHPEHU� RI� WKH� UHWLQREODVWRPD�UHODWHG�
IDPLO\�IURP�PDL]H��LV�UHJXODWHG�E\�WKH�5%5��
(�)�SDWKZD\��3URF�1DWO�$FDG�6FL�����������
������

���� 'LUN�,Q]p�DQG�/LHYHQ�'H�9H\OGHU��������&HOO�
&\FOH�5HJXODWLRQ�LQ�3ODQW�'HYHORSPHQW��$QQ��
5HY��*HQHW�����������

���� 'HO�3R]R�-&��/RSH]�0DWDV�0$��5DPtUH]�3DUUD�
(��*XWLpUUH]�&��������+RUPRQDO�FRQWURO�RI�WKH�
SODQW�FHOO�F\FOH��3K\VLRO�3ODQW�������������

���� 'H�9H\OGHU�/��%HHFNPDQ�7��,Q]p�'��������7KH�
LQV�DQG�RXWV�RI�WKH�SODQW�FHOO�F\FOH��1DW�5HY�
0RO�&HOO�%LRO�����������

���� +DUWLJ�.��%HFN�(� �������&URVVWDON�EHWZHHQ�
DX[LQ��F\WRNLQLQV�DQG�VXJDUV�LQ�WKH�SODQW�FHOO�
F\FOH��3ODQW�%LRO�����������

UHJXODFLyQ�GHO�FLFOR�FHOXODU�\�VX�UHODFLyQ�FRQ�HO�GH-
VDUUROOR�GH�ODV�SODQWDV��6H�VDEH��SRU�HMHPSOR��TXH�
QR�EDVWD�VRODPHQWH�OD�SUHVHQFLD�GH�FLHUWD�FLFOLQD�
SDUD�GHVHQFDGHQDU�HYHQWRV�GHQWUR�GHO�FLFOR�FHOXODU��
VLQR�TXH��WDPELpQ�VRQ�LPSRUWDQWHV�ODV�DVRFLDFLRQHV�
TXH�HQ�FLHUWRV�PRPHQWRV�pVWD�SXHGD�HVWDEOHFHU�
FRQ�RWUDV�SURWHtQDV�UHOHYDQWHV�GHO�FLFOR�FHOXODU��(Q�
HVWH�VHQWLGR��UHFLHQWHPHQWH�VH�KDQ�GHVDUUROODGR�

HVWUDWHJLDV�SDUD�UHYHODU�ORV�PDSDV�GH�LQWHUDFWRPDV��
SDUWLFXODUPHQWH�HQ�$UDELGRSVLV��6LQ�HPEDUJR��VH�
UHTXLHUH�GH�QXHYDV�LQYHVWLJDFLRQHV�SDUD�HQWHQGHU�
FRQ�PiV�SURIXQGLGDG�HO�FRQWURO�GHO�FLFOR�FHOXODU�D�
WUDYpV�GH�ODV�PRGL¿FDFLRQHV�SRVW�WUDGXFFLRQDOHV�GH�
ODV�SURWHtQDV�UHJXODGRUDV�GHO�FLFOR�FHOXODU��DVt�FRPR�
GH�OD�¿QD�UHJXODFLyQ�SRU�VX�ORFDOL]DFLyQ�VXEFHOXODU��
H[SUHVLyQ�JpQLFD��VtQWHVLV�de novo�\�GHJUDGDFLyQ�
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RESUMEN
/RV�SURFHVRV�¿VLROyJLFRV�TXH�WLHQHQ�OXJDU�HQ�QXHVWUR�RUJDQLVPR��FRPR�OD�IXQFLyQ�
DGHFXDGD� GH� ODV� HQ]LPDV� \� HO�PHWDEROLVPR� FHOXODU�� HVWiQ� LQÀXLGRV� SRU� HO� S+� GH�
QXHVWUR�PHGLR�LQWHUQR��(O�HTXLOLEULR�iFLGR�EDVH��TXH�GHWHUPLQD�HO�S+��HV�UHJXODGR�SRU�
DPRUWLJXDGRUHV�WDQWR�LQWUDFHOXODUHV�FRPR�H[WUDFHOXODUHV��DVt�FRPR�SRU�ORV�VLVWHPDV�
UHQDO�\�UHVSLUDWRULR��(O�SULQFLSDO�VLVWHPD�DPRUWLJXDGRU�GH�OD�VDQJUH�HV�HO�IRUPDGR�
SRU�HO�SDU�ELFDUERQDWR�iFLGR�FDUEyQLFR��VLQ�HPEDUJR�OD�QRPHQFODWXUD�JHQHUDO�GH�ORV�
VLVWHPDV�DPRUWLJXDGRUHV��EDVH�FRQMXJDGD�iFLGR��FRQGXFH�DO�XVR�LQFRUUHFWR�GH�ORV�
WpUPLQRV�HQ�OD�HFXDFLyQ�GH�+HQGHUVRQ�+DVVHOEDOFK�SDUD�HO�VLVWHPD�GH�ELFDUERQDWR�
iFLGR�FDUEyQLFR�

ABSTRACT
3K\VLRORJLFDO�SURFHVVHV�WKDW�WDNH�SODFH�LQ�RXU�ERG\��VXFK�DV�WKH�SURSHU�IXQFWLRQ�RI�
HQ]\PHV�DQG�FHOOXODU�PHWDEROLVP�DUH�LQÀXHQFHG�E\�WKH�S+�RI�RXU�LQWHUQDO�HQYLURQ-
PHQW��7KH�DFLG�EDVH�EDODQFH��WR�GHWHUPLQH�WKH�S+��LV�UHJXODWHG�ERWK�LQWUDFHOOXODU�
DQG�H[WUDFHOOXODU�EXIIHUV��DV�ZHOO�DV�UHQDO�DQG�UHVSLUDWRU\�V\VWHPV��7KH�PDLQ�EORRG�
EXIIHU�V\VWHP�LV�IRUPHG�E\�WKH�SDLU�ELFDUERQDWH�FDUERQLF�DFLG��KRZHYHU�WKH�JHQHUDO�
FODVVL¿FDWLRQ�RI�WKH�EXIIHU�V\VWHPV��FRQMXJDWH�EDVH�DFLG��OHDGV�WR�WKH�LQFRUUHFW�XVH�
RI�WKH�WHUPV�LQ�WKH�+HQGHUVRQ�+DVVHOEDOFK�HTXDWLRQ�IRU�WKH�ELFDUERQDWH�FDUERQLF�
DFLG�V\VWHP�

5HFLELGR�����GH�IHEUHUR�GH�����������$FHSWDGR�����GH�PD\R�GH�����

INTRODUCCIÓN

(O�HTXLOLEULR�iFLGR�EDVH�HV�UHJXODGR�SRU�DPRUWLJXD-
GRUHV�WDQWR�LQWUDFHOXODUHV�FRPR�H[WUDFHOXODUHV��DVt�
FRPR�SRU�ORV�VLVWHPDV�UHQDO��H[FUHWD�GH�++��DPRQLD-
FR�\�UHJHQHUD�ELFDUERQDWR��\�UHVSLUDWRULR��H[FUHWD�
GLy[LGR�GH�FDUERQR����������&RQVHUYDU�HVWH�HTXLOL-
EULR� FRQVWLWX\H�XQ� FRPSOLFDGR�SURFHVR�¿VLROyJLFR�
TXH�SHUPLWH�PDQWHQHU�HVWDEOH�HO�S+�HQ�OD�VDQJUH��
3DUD�OD�IXQFLyQ�ySWLPD�GH�ODV�HQ]LPDV�\�GHO�PHWD-
EROLVPR�FHOXODU�HO�S+�GHEH�PDQWHQHUVH�HQ�YDORUHV�
HQWUH����������������/RV� WUDVWRUQRV�GHO�HTXLOLEULR�
DFLGR�EDVH�SXHGHQ� LQWHUIHULU� FRQ� ORV�PHFDQLVPRV�
¿VLROyJLFRV� TXH� FRQGXFHQ� D� DFLGRVLV� �S+� DUWHULDO�
������� R� DOFDORVLV� �S+�DUWHULDO!������� \� SXHGHQ�
SRQHU�HQ�ULHVJR�OD�YLGD������������(O�SULQFLSDO�VLVWHPD�
DPRUWLJXDGRU�GH�OD�VDQJUH�HV�HO�IRUPDGR�SRU�HO�SDU�
ELFDUERQDWR�iFLGR�FDUEyQLFR���������6LQ�HPEDUJR��

HO�IXQFLRQDPLHQWR�GH�HVWH�VLVWHPD�HV�PXFKR�PiV�
FRPSOHMR�TXH�HO�GH�FXDOTXLHU�DPRUWLJXDGRU�FOiVLFR��
FRPR�HO�GH�+324

2-�+2324
- �������R�ORV�UHVLGXRV�GH�

KLVWLGLQD�TXH�IRUPDQ�SDUWH�GH�ODV�SURWHtQDV��SURW�
KLV�SURW�KLV++����������3RU�RWUR�ODGR��OD�QRPHQFOD-
WXUD�JHQHUDO�GH�ORV�VLVWHPDV�DPRUWLJXDGRUHV��EDVH�
FRQMXJDGD�iFLGR��FRQGXFH�DO�XVR�LQFRUUHFWR�GH�ORV�
WpUPLQRV�HQ�OD�HFXDFLyQ�GH�+HQGHUVRQ�+DVVHOEDOFK�
SDUD�HO�VLVWHPD�GH�ELFDUERQDWR�iFLGR�FDUEyQLFR��3RU�
HMHPSOR��FRQ�IUHFXHQFLD�VH�PHQFLRQD�TXH�KD\�TXH�
FRORFDU�HQ�HO�GHQRPLQDGRU�GHO�WpUPLQR�ORJDUtWPLFR�
GH�OD�HFXDFLyQ�GH�+HQGHUVRQ�+DVVHOEDOFK�D�OD�FRQ-
FHQWUDFLyQ�GHO�iFLGR�FDUEyQLFR��\�HVWR�GHELGR�D�TXH�
QR� VH�GH¿QH� FRQ�SUHFLVLyQ� OD� UHODFLyQ�TXH�H[LVWH�
HQWUH�OD�FRQFHQWUDFLyQ�GH�iFLGR�FDUEyQLFR�\�OD�GHO�
GLy[LGR�GH�FDUERQR��GH�WDO�VXHUWH�TXH�D�YHFHV�VH�SLGH�
FDOFXODU�HO�S+�GH�OD�VDQJUH�SDUD�XQD�FRQFHQWUDFLyQ�
GH�iFLGR�FDUEyQLFR�GH���P0���������R�GDGR�XQ�S+�\�

PALABRAS 
CLAVE: 
S+��VDQJUH��
DPRUWLJXDGRUHV��
ELFDUERQDWR��
iFLGR�FDUEyQLFR��
+HQGHUVRQ�
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XQD�FRQFHQWUDFLyQ�GHO�DQLyQ�ELFDUERQDWR��HQFRQWUDU�
OD� FRQFHQWUDFLyQ� GHO� iFLGR� FDUEyQLFR� HQ� VDQJUH��
&RPR�VH�PXHVWUD�HQ�HVWD�SHTXHxD�UHYLVLyQ��HQ�OD�
HFXDFLyQ�GH�+HQGHUVRQ�+DVVHOEDOFK�VH�GHEH�XWLOL]DU�
OD�FRQFHQWUDFLyQ�GH�GLy[LGR�GH�FDUERQR��\D�TXH�OD�
FRQFHQWUDFLyQ�GH�iFLGR�FDUEyQLFR�HQ�OD�VDQJUH�HVWi�
HQ�HO�RUGHQ�PLFURPRODU��

EL SISTEMA BICARBONATO/ÁCIDO CARBÓNICO

&RPR�VH�PXHVWUD�HQ�OD�¿JXUD����HO�S.�GH�HVWH�VLV-
WHPD�HV�GH����������SRU�OR�TXH�HO�LQWHUYDOR�GH�S+�HQ�
HO�TXH�VLUYH�FRPR�DPRUWLJXDGRU�GHO�S+�HV�GH�����
D�������S.�������&RPR�HO�S+�GHO�SODVPD�HV�GH������
����XQLGDGHV�SRU�DUULED�GHO�S.�GH�HVWH�VLVWHPD��OD�
FDSDFLGDG�DPRUWLJXDGRUD�GHO�SDU�ELFDUERQDWR�iFLGR�
FDUEyQLFR�HV�SUiFWLFDPHQWH�QXOD��

EL SER HUMANO ES UN SISTEMA ABIERTO

6LQ�HPEDUJR��FXDQGR�VH�WRPD�HQ�FXHQWD�OD�HQRUPH�
FDSDFLGDG�TXH�WLHQH�HO�VHU�KXPDQR�GH�SURGXFLU�&22 
D�WUDYpV�GHO�PHWDEROLVPR�\�GH�HOLPLQDU�HVWH�JDV�SRU�
HO�VLVWHPD�UHVSLUDWRULR��VH�SXHGH�LQFOXLU�HO�HTXLOLEULR�
GH�OD�UHDFFLyQ�FDWDOL]DGD�SRU�OD�DQKLGUDVD�FDUEyQLFD�
�&22���+22�'�+2&2���SUHVHQWH�HQ�ORV�HULWURFLWRV��
ODV�QHIURQDV��LQWHVWLQR��SiQFUHDV��P~VFXOR�HVWULDGR�
\�HO�HQGRWHOLR�FDSLODU�SXOPRQDU��������SDUD�H[SOL-
FDU� OD� FDSDFLGDG� GHO� VLVWHPD� ELFDUERQDWR�iFLGR�
FDUEyQLFR�SDUD�DPRUWLJXDU�HO�S+�VDQJXtQHR������
OD�UHDFFLyQ�HV�UHYHUVLEOH�\�PLUiQGROD�GH�L]TXLHUGD�
D�GHUHFKD��GHVFULEH�OD�KLGUDWDFLyQ�GHO�GLy[LGR�GH�
FDUERQR�SDUD�GDU�DO�iFLGR�FDUEyQLFR������HQ�VHQWLGR�
FRQWUDULR��VH�WLHQH�OD�IRUPDFLyQ�GHO�DQKtGULGR�GHO�
+2&2���/D�FRQVWDQWH�GH�HTXLOLEULR�GH�HVWD�UHDFFLyQ�

HV�GH��[����������GH�GRQGH�VH�SXHGH�FDOFXODU�XQ�S.�
GH������(V�LPSRUWDQWH�PHQFLRQDU�TXH�HO�YDORU�GH�
OD�FRQVWDQWH�GH�HTXLOLEULR�GH�HVWD�UHDFFLyQ�LQFOX\H�
D�OD�FRQFHQWUDFLyQ�GH�DJXD��GHELGR�D�TXH�pVWD�YLU-
WXDOPHQWH�VH�PDQWLHQH�FRQVWDQWH�������0�������
� (Q�XQD�VHJXQGD�UHDFFLyQ�HO�+2&2��VH�GLVRFLD�HQ�
XQ�SURWyQ�\�VX�EDVH�FRQMXJDGD�

+2&2�   '���+&2�-���++

� (O�S.�GH�HVWD�UHDFFLyQ�HV�GH������FRQVWDQWH�GH�
HTXLOLEULR� GH� ����� [� ��-4�0��� 6L� DKRUD� VH� VXPDQ�
DPEDV�UHDFFLRQHV�
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� /D�FRQVWDQWH�GH�HTXLOLEULR�SDUD� OD�UHDFFLyQ�UH-
VXOWDQWH������[�������VH�REWLHQH�GH�PXOWLSOLFDU�ODV�
FRQVWDQWHV�GH�HTXLOLEULR�GH� ODV�UHDFFLRQHV�TXH�VH�
VXPDQ��\�HO�S.�������HV�HO�UHVXOWDGR�GH�VXPDU�ORV�
GRV�YDORUHV�GH�S.������������'H�HVWD�PDQHUD��VL�VH�
FRQVLGHUD�TXH�OD�HVSHFLH�TXH�SDUWLFLSD�HQ�OD�UHDFFLyQ�
HV�HO�DQKtGULGR�GHO�iFLGR�FDUEyQLFR��&22��\�VH�TXLWD�
DO�DJXD�GHELGR�D�TXH�\D�HVWi�LQFOXLGD�HQ�OD�FRQVWDQWH�
GH�HTXLOLEULR��VH�REWLHQH� OD�VLJXLHQWH�HFXDFLyQ�GH�
+HQGHUVRQ�+DVVHOEDOFK�

S+� �S.���ORJ�>+&2�-@�>&22])

� 6LQ�HPEDUJR��ORV�ODERUDWRULRV�UHSRUWDQ�OD�SUHVLyQ�
SDUFLDO�GH�&22 (PCO2������HQ�YH]�GH�OD�FRQFHQWUDFLyQ�

Figura 1.  
Curva de 
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RESUMEN
Las poliaminas son moléculas alifáticas nitrogenadas de bajo peso molecular con 
grupos amino distribuidos de forma regular a lo largo de su estructura. Entre sus 
principales funciones destacan el empaquetamiento de ácidos nucleicos, la modulación 
de receptores de membrana y canales iónicos, la regulación de la expresión génica 
y la señalización celular. Son capaces de inducir apoptosis, participan en el ciclo ce-
lular, modulan el sistema inmune y participan en el balance redox del organismo. Se 
FRQVLGHUDQ�PROpFXODV�DQWLQÀDPDWRULDV�\�VH�DVRFLDQ�D�OD�ORQJHYLGDG��6LQ�HPEDUJR��
ODV�SROLDPLQDV�HVWiQ�LPSOLFDGDV�HQ�FiQFHU�\�HQIHUPHGDGHV�QHXURGHJHQHUDWLYDV�SRU�
lo que actualmente son dianas potenciales en farmacología.

ABSTRACT
Polyamines are nitrogenated aliphatic molecules of low molecular weight with re-
gular-distributed amino groups along its structure. Among their main functions are 
packaging of nucleic acids, modulation of membrane receptors and ion channels, 
regulation of gene expression and cell signaling. They can induce apoptosis, partici-
pate in cell cycle, modulate the immune system and the redox balance of the body. 
7KH\�DUH�FRQVLGHUHG�DQWL�LQÀDPPDWRU\�PROHFXOHV�DQG�DUH�DVVRFLDWHG�ZLWK�ORQJHYLW\��
+RZHYHU��SROLDPLQHV�DUH�LQYROYHG�LQ�FDQFHU�DQG�QHXURGHJHQHUDWLYH�GLVHDVHV��WKHQ�
they are potential targets in pharmacology.

*Recibido: 22 de marzo de 2014      Aceptado: 10 de junio de 2014

INTRODUCCIÓN

Descubiertas SRU�$QWRQLH�YDQ�/HHXZHQKRHN�HQ������
(1), estas moléculas pequeñas son actualmente el 
IRFR�GH�DWHQFLyQ�GH�QXPHURVDV�LQYHVWLJDFLRQHV��/DV�
poliaminas son moléculas policatiónicas constituidas 
SRU�YDULRV�JUXSRV�DPLQR�D�OR�ODUJR�GH�OD�FDGHQD��)LJ��
���� /DV� DPLQDV� VH� SXHGHQ� FODVL¿FDU� HQ� DOLIiWLFDV�
�SXWUHVFLQD��HVSHUPLGLQD��HVSHUPLQD��FDGDYHULQD���
aromáticas (tiramina, feniletilamina) o heterocíclicas 
(histamina, triptamina) (2). En los seres humanos 
ODV� SROLDPLQDV� SURYLHQHQ�GH�GRV� IXHQWHV�� SRU� XQ�
lado, un origen endógeno por la biosíntesis de novo 
H�LQWHUFRQYHUVLRQHV�HQWUH�HOODV�PLVPDV��DVt�FRPR�GH�
ODV�VHFUHFLRQHV�GLJHVWLYDV��HVSHFLDOPHQWH�LQWHVWLQDO�
y pancreática) y las descamaciones y los productos 

del catabolismo de las propias células intestinales. 
Por otro lado, un origen exógeno a partir del consu-
mo dietético y mediante la producción de poliaminas 
por los microorganismos intestinales (3). Estas 
moléculas pequeñas se relacionan con numerosos 
SURFHVRV�FHOXODUHV�FRPR�OD�GLYLVLyQ�FHOXODU��HO�HP-
paquetamiento de ácidos nucleicos, la replicación 
del DNA y otros. En el presente trabajo se presenta 
un panorama general de estos pequeños gigantes 
del metabolismo.

SÍNTESIS DE POLIAMINAS

La L-arginina es un amino ácido precursor de mu-
FKDV�PROpFXODV�LPSRUWDQWHV�HQ�OD�¿VLRORJtD�FHOXODU��
incluyendo las poliaminas. En microorganismos 
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\�HQ�SODQWDV��ODV�SROLDPLQDV�VH�JHQHUDQ�D�WUDYpV�
GH�OD�FRQYHUVLyQ�GH�/�DUJLQLQD�D�RUQLWLQD�D�WUDYpV�
GH� OD� DUJLQDVD� R� DUJLQLQD� GHVFDUER[LODVD� �$'&��
y posteriormente a agmatina y a putrescina. La 
mayoría de las células de mamíferos tienen la 
capacidad de producir las poliaminas que necesi-
tan a partir de ornitina por acción de la ornitina 
GHVFDUER[LODVD��2'&��TXH�SURGXFH�SXWUHVFLQD��OD�
FXDO�RULJLQD�HVSHUPLGLQD�\�HVSHUPLQD�D�WUDYpV�GH�
la acción de la espermidina sintasa y espermina 
VLQWDVD��UHVSHFWLYDPHQWH��)LJ������/D�FDGDYHULQD�
se produce a partir de lisina; la ruta depende de 
la especie y del momento del desarrollo en que 
se produce. Además, las poliaminas se originan a 
partir de los enterocitos exfoliados y éstos se han 
considerado como una posible fuente de poliaminas 
luminales (4, 5).
 Las poliaminas se catabolizan mayoritariamente 
SRU�GHVDPLQDFLyQ�R[LGDWLYD�SRU�OD�GLDPLQRR[LGDVD�
(DAO), enzima que se ha localizado en diferentes 

tejidos como la mucosa intestinal, el hígado y el 
riñón. La pustrescina se puede oxidadar por la DAO, 
produciendo alfa-aminobutiraldehído en lugar de 
FRQYHUWLUVH� D� HVSHUPLGLQD�� (VWH� DOGHKtGR� SXHGH�
posteriormente ser oxidado a gama-aminobutirato 
(GABA) o dar origen a compuestos cíclicos. Ade-
más, la putrescina puede también acetilarse por 
una enzima microsomal y la monoacetilputrescina 
se oxida por una monoaminaoxidasa, para producir 
GABA, lo que ocurre en tejidos como el cerebro que 
WLHQHQ�EDMD�DFWLYLGDG�GH�OD�'$2��/D�DFHWLODFLyQ�GH�ODV�
SROLDPLQDV�SXHGH�OOHYDUVH�D�FDER�WDPELpQ�SRU�XQD�
enzima nuclear que, con espermidina como sustra-
to, forma preferentemente N1-acetilespermidina. 
Las poliaminas acetiladas han sido encontradas 
en cantidades pequeñas en sangre y orina, pero 
no es clara la importancia de la acetilación en la 
excreción de estos compuestos (5). 
 La poliamina oxidasa (PAO) participa en la de-
JUDGDFLyQ�GH�HVWDV�PROpFXODV�\�GH�VXV�GHULYDGRV�
DFHWLODGRV��\D�TXH�FDWDOL]D�OD�GHVDPLQDFLyQ�R[LGDWLYD�
de espermina produciendo espermidina o putres-
cina, dependiendo de la naturaleza del sustrato 
�����/D�DJPDWLQD�VH�FDWDEROL]D�SRU�OD�DJPDWLQDVD�
\�IRUPD�SXWUHVFLQD������/D�DFWLYLGDG�FDWDEyOLFD�GH�
PAO y de la espermina oxidasa generan altas can-
WLGDGHV�GH�SHUy[LGR�GH�KLGUyJHQR�OR�FXDO�IDYRUHFH�
OD�DSRSWRVLV�����
 La homeostasis de las poliaminas está fuerte-
mente regulada y depende del equilibrio entre la 
YHORFLGDG�GH�VX�ELRVtQWHVLV��FDWDEROLVPR��H[FUHFLyQ�
\�DEVRUFLyQ��(O�WUDQVSRUWH�D�WUDYpV�GH�OD�PHPEUDQD�
está reconocido como un factor importante en la 
homeostasis de poliaminas (9). Adicionalmente, 
OD�2'&�HV�GHJUDGDGD�PX\�UiSLGDPHQWH�FXDQGR�HO�
QLYHO�GH�SROLDPLQDV�LQFUHPHQWD��/D�GHJUDGDFLyQ�GH�
HVWD�HQ]LPD�HVWi�GDGD�SRU�XQD�YtD�LQGHSHQGLHQWH�
GH�XELFXLWLQDV�D�WUDYpV�GH�OD�DQWL]LPD��XQD�SURWHtQD�
LQGXFLGD�SRU�SROLDPLQDV��8QD�YH]�TXH�OD�2&'�VH�
asocia con la antizima se degrada por la unidad 
��6�GHO�SURWHDVRPD������

POLIAMINAS Y REGULACIÓN METABÓLICA

Numerosos estudios realizados en seres humanos 
\�HQ�DQLPDOHV�GH�H[SHULPHQWDFLyQ�KDQ�HYLGHQFLDGR�
la importancia de las poliaminas en los estados 
de salud y enfermedad. Son fundamentales en 
el hombre en los procesos de señalización, re-
plicación, transcripción, traducción, crecimiento, 
desarrollo, diferenciación y apoptosis celulares. 
Participan en la maduración y mantenimiento del 
tracto gastrointestinal, en la estimulación del sis-
tema inmunitario, en la modulación de diferentes 
DFWLYLGDGHV�HQ]LPiWLFDV��(VWiQ�UHODFLRQDGDV�HQ�OD�
carcinogénesis y en el crecimiento de tumores, así 

Figura 1. Fórmula química de las principales aminas 
(a) y poliaminas (b). Las poliaminas son pequeñas 
moléculas hidrocarbonadas con dos o más grupos 
DPLQR�D�OR�ODUJR�GH�VX�HVWUXFWXUD��OR�TXH�OHV�FRQ¿HUH�
su naturaleza catiónica. 
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Figura 2. Metabolismo general de las poliaminas. Las poliaminas provienen principalmente de dos amino ácidos, la 
ornitina y la arginina y dependen de la S-adenosilmetionina como agente metilante. A su vez se pueden interconvertir 
unas en otras mediante dos reacciones acopladas. La desacetilación, mediada por una poliamina oxidasa supone 
un mecanismo de control de los niveles celulares de poliaminas libres. 

como antioxidantes naturales, entre otras acciones 
�����)LJ������

1. Poliaminas, estabilización de ácidos nu-
cléicos y expresión génica. Las poliaminas par-
ticipan en la condensación y agregación del DNA. 
A bajas concentraciones la putrescina se une de 
forma preferencial a los surcos menores y mayo-
res de la doble cadena del DNA, mientras que la 
espermina y la espermidina sólo a los mayores. A 

altas concentraciones la unión de la putrescina es 
débil mientras que la espermidina y espermina se 
unen fuertemente a los surcos menores y mayo-
res aunque la espermina se une preferentemente 
D�ORV�VXUFRV�PD\RUHV��7DPELpQ�VH�KDQ�REVHUYDGR�
uniones electrostáticas al esqueleto azúcar-fosfato 
sin alterar la estructura B del DNA; por el contra-
ULR��ODV�SROLDPLQDV�IDYRUHFHQ�OD�HVWDELOL]DFLyQ�GH�
la doble cadena (11). Se ha encontrado que las 
poliaminas modulan la conformación cuádruplex 

Molecular 
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Figura 3. Procesos y sistemas biológicos en los que participan poliaminas. Las poliaminas participan en numerosos 
procesos biológicos, principalmente como reguladores metabólicos. 
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en la región promotora y afectan la expresión de 
genes como c-myc, c-fos, p21 y p53 (12, 13). 
/D� HVSHUPLQD� VH� LQYROXFUD� HQ�PXFKRV� SURFHVRV�
celulares como la regulación de la transcripción 
al afectar la capacidad de unión de proteínas al 
51$�\�OD�LQWHUDFFLyQ�FRQ�HO�'1$�SDUD�SURPRYHU�VX�
condensación y protegerlo de la desnaturalización 
y agentes ionizantes como la radiación y especies 
UHDFWLYDV�GH�R[tJHQR��526�������
 La metilación del DNA y las histonas es uno de 
los principales medios de control epigenético. El 
JUXSR�PHWLOR�VH�GHULYD�GH�XQD�PROpFXOD�HVHQFLDO�HQ�
OD�FpOXOD��6�DGHQRVLOPHWLRQLQD��6$0���VLQ�HPEDUJR��
ODV�SROLDPLQDV�WDPELpQ�UHTXLHUHQ�6$0�SDUD�VX�VtQ-
tesis. El incremento en la cantidad de poliaminas 
puede causar la interrupción de la metilación celular, 
lo que puede conducir a la expresión anormal de 
genes y a la interrupción de otros procesos celu-
lares dependientes de la metilación (14). 

2. Poliaminas y cascadas de señalización. La 
disminución de poliaminas en células intestinales 
LQGXFH�OD�DFWLYDFLyQ�GH�OD�SURWHtQD�FLQDVD�%��$NW�
PKB), mediando la supresión de la apoptosis a 
WUDYpV�GH� OD� LQKLELFLyQ�GH� OD�FDVSDVD���������6H�
KD�REVHUYDGR�TXH�HO�DJRWDPLHQWR�GH�SROLDPLQDV�
celulares induce la fosforilacion de la cinasa 1 
dependiente de fosfoinosítido (PDK1), que induce 
OD�IRVIRULODFLyQ�GH�$NW�3.%�OR�FXDO�VH�DVRFLD�FRQ�
HO�EORTXHR�GH�OD�DSRSWRVLV�������3RU�RWUR�ODGR��OD�
espermidina ha mostrado capacidad para inhibir la 
LQÀDPDFLyQ�HQ�FpOXODV�GH�PLFURJOtD�EORTXHDQGR�OD�
YtD�GHO�IRVIRLQRVtWLGR���FLQDVD��3,�.���OD�FXDO�DFWLYD�
$NW�3.%�\�FLQDVDV�PLWRJpQLFDV��0$3.V��DVt�FRPR�
OD� WUDQVORFDFLyQ� GH� OD� VXEXQLGDG� S��� GHO� IDFWRU�
nuclear potenciador de las cadenas ligeras kappa 
GH�ODV�FpOXODV�%�DFWLYDGDV��1)�ǉ%��\�OD�H[SUHVLyQ�
GH�LQWHUOHXFLQD����,/���\�GHO�IDFWRU�GH�QHFURVLV�WX-
PRUDO�DOID��71)�_��������/D�HVSHUPLGLQD�WDPELpQ�
estimula la fosforilación de cinasas reguladas por 
VHxDOHV�H[WUDFHOXODUHV��(5.��\�(5.���\�OD�DFWLYD-
ción del oncogen c-myc relacionado con procesos 
GH�PDOLJQL]DFLyQ�������

3. Poliaminas, apoptosis y proliferación 
celular.� (Q�HO� WHMLGR� LQWHVWLQDO� VH�KD�REVHUYDGR�
que la disminución de poliaminas, debida a la 
LQKLELFLyQ� GH� OD�2'&�� LQKLEH� OD� SUROLIHUDFLyQ� GHO�
HSLWHOLR�LQWHVWLQDO�����\�SURPXHYH�OD�DFXPXODFLyQ�
GH�S���OR�TXH�SXHGH�IDYRUHFHU�OD�DSRSWRVLV�������(O�
DJRWDPLHQWR�GH�SROLDPLQDV�SURYRFD�DUUHVWR�GHO�FLFOR�
celular en G1 por inducción de p21 y Gadd45a y 
reducción de la expresión de ciclinas. Sin embargo, 
FpOXODV�FDUHQWHV�GH�SROLDPLQDV�SHUPDQHFHQ�YLDEOHV�
ya que se encienden mecanismos como la autofagia 
(13). 

4. Poliaminas, estrés oxidativo, envejecimiento 
y longevidad. La forma en la que las poliaminas 
DFW~DQ� VREUH� HO� HVWUpV� R[LGDWLYR� SDUHFH� HVWDU�
YLQFXODGD�FRQ�VX�FDSDFLGDG�SDUD�DWUDSDU�UDGLFDOHV�
libres (19) y para estimular la expresión de enzimas 
de fase 2 como la NAD(P)H quinona oxidoreductasa, 
la glutatión S-transferasa, la subunidad reguladora 
GH� OD� JDPD�JOXWDPLO� FLVWHtQD� OLJDVD� \� OD� 8'3�
JOXFXURQLO�WUDQVIHUDVD��YtD�OD�DFWLYDFLyQ�GHO�HOHPHQWR�
de respuesta a antioxidantes por el factor de 
transcripción Nrf2 (20). Sin embargo, el catabolismo 
DFHOHUDGR�GH�SROLDPLQDV�JHQHUD�HVWUpV�R[LGDWLYR�
(21). 
� (O�QLYHO�GH�SROLDPLQDV�GLVPLQX\H�FRQ� OD�HGDG�
GH�IRUPD�HVSHFt¿FD�HQ�FDGD�WHMLGR��1LVKLPXUD�\�
FRO�������REVHUYDURQ�TXH�ORV�QLYHOHV�GH�HVSHUPL-
dina disminuyeron en 11 de 14 tejidos en ratones 
KHPEUD�GH�������\����VHPDQDV��0LHQWUDV�TXH�OD�
espermina disminuyó únicamente en piel, corazón 
\�P~VFXOR��OD�SXWUHVFLQD�VH�PDQWXYR�EDMD�HQ�WRGRV�
los casos. La espermidina disminuyó marcadamente 
HQ�WLPR��ED]R��RYDULR��KtJDGR��HVWyPDJR��SXOPyQ��
ULxyQ��FRUD]yQ�\�P~VFXOR��(Q�SLHO�VH�REVHUYy�XQ�
QLYHO�Pi[LPR�GH�HVSHUPLGLQD�HQ� UDWRQHV�GH����
VHPDQDV� GH� HGDG� \� XQD� UHGXFFLyQ� VLJQL¿FDWLYD�
HQ� UDWRQHV�GH����VHPDQDV��6H�REVHUYy�TXH� ODV�
poliaminas reducen el daño oxidante en ratones 
VHQROHV��(Q�OHYDGXUDV�VH�KD�REVHUYDGR�WDPELpQ�OD�
UHGXFFLyQ�GH�HVWUpV�R[LGDQWH�D�WUDYpV�GH�OD�LQKL-
bición de histona-acetiltransferasas, lo que regula 
mecanismos de autofagia, suprime la necrosis y 
DXPHQWD�OD�ORQJHYLGDG�������(Q�OD�³PRVFD�GH�OD�
fruta” (Drosophila melanogaster), el tratamiento 
FRQ�HVSHUPLGLQD���P0�HV�FDSD]�GH�DXPHQWDU�OD�
ORQJHYLGDG�\�OD�DFWLYLGDG�ORFRPRWRUD�GHVSXpV�GHO�
WUDWDPLHQWR�FRQ�SDUDTXDW����P0��(O�WUDWDPLHQWR�
FRQ�SDUDTXDW���P0�PRVWUy�TXH�PRVFDV�DWJ������
�JHQ���UHODFLRQDGR�FRQ�DXWRIDJLD��QR�PHMRUDURQ�ODV�
WDVDV�GH�VREUHYLYHQFLD�SRU�OR�TXH�HO�PHFDQLVQR�HVWi�
UHODFLRQDGR�FRQ�DXWRIDJLD�������6H�KD�REVHUYDGR�
TXH�HO�HQYHMHFLPLHQWR�FURQROyJLFR��HQYHMHFLPLHQWR�
SRVW�PLWyWLFR��\�HO�HQYHMHFLPLHQWR�UHSOLFDWLYR��HQ-
YHMHFLPLHQWR�GH�FpOXODV�PDGUH��HQ�OHYDGXUDV�GLV-
PLQX\HQ�VLJQL¿FDWLYDPHQWH�SRU�OD�VXSOHPHQWDFLyQ�
de espermidina, efecto posiblemente relacionado 
con la reducción de la acetilación de residuos de 
OLVLQD��/\V���/\V���\�/\V����GH�OD�KLVWRQD�+�������

5. Poliaminas y cáncer. El metabolismo de las 
poliaminas está frecuentemente alterado en las 
células cancerosas y se asocia con concentraciones 
GH�SROLDPLQDV�VXSHULRUHV�D�ORV�REVHUYDGR�HQ�FpOXODV�
normales. De hecho, la inhibición de poliaminas o 
de su biosíntesis es una estrategia potencial para 
la quimioterapia del cáncer. Se ha demostrado 
en muchos sistemas celulares que las poliaminas 
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son necesarias para el crecimiento óptimo. Sin 
embargo, en enfermedades hiperplásicas hay un 
DXPHQWR�HQ�OD�DFWLYLGDG�GH�OD�HQ]LPD�2'&�\�GH�
ORV�QLYHOHV�GH�ODV�SROLDPLQDV�HQ�ORV�WHMLGRV�GDxD-
GRV��6H�KD�REVHUYDGR�OD�DFWLYDFLyQ�VLPXOWiQHD�GH�
OD�ELRVtQWHVLV�GH�SROLDPLQDV�\�OD�DPSOL¿FDFLyQ�GH�
SURWRRQFRJHQHV����������
 A pesar de que algunos tejidos como médula 
ósea, páncreas, mucosa intestinal y próstata pre-
VHQWDQ�DOWRV�QLYHOHV�GH�SROLDPLQDV��pVWDV�DXPHQWDQ�
HQ�WHMLGR�WXPRUDO��(Q�VDQJUH�GH�LQGLYLGXRV�VDQRV�ORV�
OHXFRFLWRV�SUHVHQWDQ�PD\RUHV�QLYHOHV�GH�SROLDPLQDV�
TXH�HULWURFLWRV�\�SODTXHWDV�SHUR�HQ�LQGLYLGXRV�FRQ�
FiQFHU� ORV�QLYHOHV�GH�SROLDPLQDV� LQFUHPHQWDQ��(Q�
suero se encuentran en forma libre y no conjugada 
FRPR�HQ�RULQD�VLQ�HPEDUJR��ORV�QLYHOHV�GH�SROLDPLQDV�
en orina podrían ser utilizados como marcadores de 
OD�H¿FDFLD�GH�WUDWDPLHQWRV�TXLPLRWHUDSpXWLFRV������
� 8QR�GH�ORV�SULPHURV�HYHQWRV�HQ�OD�SUROLIHUDFLyQ�
de célular es la inducción de la biosíntesis de polia-
PLQDV�\�VH�VDEH�TXH�OD�VREUHH[SUHVLyQ�GH�OD�2'&�
más allá de cierto umbral mínimo puede inducir la 
transformación celular y la promoción del tumor. 
Si bien, la presencia de poliaminas es necesaria 
para la proliferación celular, su acumulación puede 
GHVHQFDGHQDU�HQ�DSRSWRVLV��/D�YtD�GH�UHWRUQR�D�
WUDYpV�GH�OD�HVSHUPLGLQD�HVSHUPLQD�1�����DFHWLO-
transferasa (SSAT) y PAO desempeñan un papel 
regulador importante en este comportamiento 
ELYDOHQWH�������6H�KD�SRVWXODGR�TXH�OD�UHJXODFLyQ�
GH�66$7�HV�FODYH�SDUD�PDQWHQHU�OD�KRPHRVWDVLV�
GH�SROLDPLQDV�\�VH�YLVXDOL]D�FRPR�XQ�EODQFR�SDUD�
la quimioterapia contra el cáncer (29). 
� (Q� FiQFHU� FRORUHFWDO�� OD� LQKLELFLyQ� GH� OD�2'&�
disminuye el crecimiento de los tumores y el desa-
UUROOR�GH�DGHQRPDV�FRORUUHFWDOHV��6H�KD�REVHUYDGR�
que la ingesta dietética de poliaminas por arriba de 
OD�FDQWLGDG�SURPHGLR�GH�XQD�SREODFLyQ������ǋ0�
día), se asocia con más un 39% de probabilidad de 
presentar adenoma colorectal, por lo que el riesgo 
GH� GLFKR� SDGHFLPLHQWR� SXHGH� VHU�PRGL¿FDEOH� D�
WUDYpV�GH�OD�GLHWD�������6H�VDEH�TXH�ODV�SROLDPLQDV�
HVWiQ�LQYROXFUDGDV�HQ�HO�SURFHVR�GH�DQJLRJpQHVLV�
ya que se produce en respuesta al crecimiento 
GHO� WXPRU�� /D� GLÀXRURPHWLORUQLWLQD� �')02��� TXH�
LQDFWLYD�LUUHYHUVLEOHPHQWH�D�OD�2'&��HV�HO�HMHPSOR�
más estudiado de un inhibidor del metabolismo de 
las poliaminas que suprime el desarrollo del cáncer 
en modelos animales (31). 

6. Poliaminas y dieta.� /D� GLHWD� SURYHH� XQD�
cantidad importante de poliaminas. La ingesta 
de poliaminas en la leche materna se considera 
esencial para la maduración postnatal del sistema 
inmunológico y el intestino delgado (32). La leche 
materna es un alimento rico en poliaminas. La 

espermina, espermidina y putrescina se relacio-
nan con el desarrollo gastrointestinal del recién 
QDFLGR�D\XGDQGR�D�HYLWDU�DOHUJLDV�DOLPHQWDULDV�\�
disminuyendo la permeabilidad de las proteínas 
antigénicas. Las enzimas PAO y DAO generan al-
dehídos, aminoácidos y peróxido de hidrógeno en 
calostro humano y leche materna, lo que podría 
tener potenciales efectos antimicrobianos mediante 
estrés oxidante. Probablemente, PAO está presente 
en la leche materna durante todo el período de 
lactancia y contribuye así a los efectos protectores 
GH�OD�OHFKH�KXPDQD������
� /D�DJPDWLQD�PXHVWUD�XQ�SDSHO�SRVLWLYR�HQ�OD�SUR-
ducción de secretagogos (como insulina, adrenalina 
\�QRUDGUHQDOLQD��\�VX�EHQH¿FLR�D�QLYHO�QHXURQDO��
YDVFXODU��PHWDEyOLFR�\�HQ�IXQFLRQHV�WHUDSpXWLFDV��6X�
presencia en humanos se atribuye principalmente 
a la dieta, sobre todo en productos fermentados. 
(Q�SDUWLFXODU��QLYHOHV�DOWRV�GH�DJPDWLQD�VH�REVHU-
YDQ� HQ� ODV� EHELGDV� DOFRKyOLFDV� FRPR�HO� YLQR�� OD�
FHUYH]D�\�HO�VDNH��OR�TXH�SDUHFH�FRQ¿UPDU�HO�SDSHO�
GH�ODV�OHYDGXUDV�HQ�VX�SURGXFFLyQ�������/D�GLHWD�
mediterránea contiene importantes cantidades de 
poliaminas, principalmente putrescina, espermidi-
na y espermina, la putrescina es comúnmente la 
poliamina mayoritaria en alimentos. El aceite de 
ROLYD��KRUWDOL]DV��IUXWDV��YLQR��TXHVR��DYHV�\�FDUQH�
roja presentan mayor cantidad de estas biomo-
OpFXODV�DQWLQÀDPDWRULDV������SRU� OR�TXH�SRGUtDQ�
estar implicadas en las propiedades nutracéuticas 
propias de la dieta mediterránea.
� 3RU�RWUD�SDUWH�VH�KDQ� UHSRUWDGR�QLYHOHV� Wy[L-
cos de poliaminas en embutidos, lo que puede 
representar un riesgo potencial para la salud de 
las personas sensibles, o para quienes están en 
terapias farmacológicas con inhibidores de la mo-
noaminooxidasa (35). Las aminas más frecuentes 
en alimentos son histamina, tiramina, putrescina, 
FDGDYHULQD�� WULSWDPLQD�� ǃ�IHQLOHWLODPLQD�� HVSHU-
mina y espermidina. Si bien, las intoxicaciones 
alimentarias más frecuentes están relacionadas 
con la histamina y la tiramina; cuyos aminoácidos 
precursores son la histidina y tirosina, respecti-
YDPHQWH��OD�LQWR[LFDFLyQ�SRU�KLVWDPLQD�HV�OD�PiV�
FRQRFLGD��H[LVWLHQGR�UHIHUHQFLDV�GHVGH�¿QDOHV�GHO�
VLJOR�;,;�VREUH�OD�LQFLGHQFLD�GH�HVWD�HQIHUPHGDG��
conocida como enfermedad escombroide debido a 
que los trastornos tenían lugar tras la ingestión de 
pescados del grupo Escombroidae. La intoxicación 
producida por tiramina se conoce también como 
UHDFFLyQ�GHO�TXHVR��GHELGR�D�ORV�DOWRV�QLYHOHV�TXH�
ésta presenta en algunos quesos. Además de su 
propia toxicidad, estudios recientes han demostrado 
TXH�OD�WLUDPLQD�IDYRUHFH�OD�DGKHVLyQ�GH�RUJDQLV-
mos patógenos como Escherichia coli�2����+��D�
la mucosa intestinal (2).
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CONCLUSIONES

Las poliaminas estáQ�LQYROXFUDGDV�HQ�P~OWLSOHV�IXQ-
ciones biológicas así como en procesos patológicos. 
Su naturaleza catiónica les permite interaccionar 
con ácidos nucleicos y proteínas, por lo que se 
consideran elementos estructurales básicos y pro-
PXHYHQ�OD�KRPHRVWDVLV��6X�GHVUHJXODFLyQ�DIHFWD�
procesos epigenéticos, de proliferación celular y 
DSRSWRVLV�SRU� OR�TXH�VH�YHQ�UHODFLRQDGDV�FRQ�HO�

cáncer y otros padecimientos. Su estudio como 
EODQFRV�WHUDSpXWLFRV�HV�PRWLYR�GH�LQYHVWLJDFLRQHV�
en la actualidad. Adicionalmente, sus funciones 
FRPR�FRPSRQHQWHV�GH�OD�OHFKH�PDWHUQD�UHYHODQ�
VX�LPSRUWDQFLD�D�QLYHO�LQPXQROyJLFR�\�FRPR�SR-
sibles prebióticos. Se hace necesario profundizar 
en el conocimiento bioquímico y funcional para 
comprender mejor el papel de estos pequeños 
JLJDQWHV�GH�OD�UHJXODFLyQ�PHWDEyOLFD�\�DSURYHFKDU�
GLFKR�FRQRFLPLHQWR�HQ�EHQH¿FLR�GH�OD�VDOXG�
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1 Reacción que implica la pérdida de una mo-

lécula de agua al interactuar un alcohol con 

un ácido carboxílico, un ejemplo es cuando el 

glicerol reacciona con tres moléculas de ácido 

graso da lugar a la grasa neutra.

HORIZONTALES
4 Cuando este grupo se encuentra en el extre-

mo de una cadena hidrocarbonada da lugar 

a aldehídos, cuando está en el medio de la 

misma son cetonas y cuando además tiene 

a un hidroxilo presente recibe el nombre de 

ácido.

6 El término de _______ no covalentes reúne a 

diferentes tipos de unión, como son: fuerzas 

de van der Waals, puente de hidrógeno, enla-

ces iónicos y atracciones hidrofóbicas que son 

®
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muy importantes en el estudio de los sistemas 

biológicos.

8 Elemento químico que junto el carbono, hi-

drógeno y oxígeno constituyen el 99.33% del 

cuerpo humano, en la dieta se ingiere espe-

cialmente en las proteínas.

12 Son las moléculas orgánicas que tienen un 

átomo de oxígeno que une a dos de carbono; 

como ejemplos en bioquímica se tiene a los di 

o polisacáridos que son el producto de unión 

de dos o muchas moléculas de carbohidratos. 

13� 6H� GH¿QH� FRPR� OD� HPLVLyQ� HVSRQWiQHD� GH�
partículas _��`�o� a que provienen de la des-

integración de un determinado núcleo, ésta 

SXHGH�VHU�QDWXUDO�R�DUWL¿FLDO��ORV�FRPSXHVWRV�
que tienen isótopos de elementos con esta 

característica se emplean en investigación 

como marcadores ya que a través de su ras-

treo se puede seguir una ruta metabólica; 

la unidad básica es el Curio y es la cantidad 

de actividad que equivale a la que hay en un 

gramo de radio.

15 Se encuentran colocados en los diferentes 

QLYHOHV�GH�HQHUJtD�GH¿QLGRV�SRU�VX�GLVWDQFLD�
a partir del núcleo y son retenidos cerca de 

éste por fuerzas de atracción electrostáticas; 

pueden pasar de una capa externa a una in-

terna emitiendo un cuantum de energía.

16 Son todas las moléculas que debido a su 

polaridad ya sean iónicas o polares sin car-

ga se mezclan con el agua ya sea formando 

soluciones formales o bien suspensiones o 

dispersiones coloidales cuando son moléculas 

de alto peso molecular como algunas proteínas 

o almidones.

20 Las moléculas que presentan una asimetría 

óptica son imágenes especulares y por lo tanto 

QR�VXSHUSRQLEOHV��HO�WpUPLQR�VH�GHULYD�GH�ǒİǈǏǎ�
TXH�HQ�JULHJR�VLJQL¿FD�PDQR�

21 Son las moléculas en las que una parte de 

ellas es polar con carga y lo otra es apolar, 

por lo tanto, una porción de ella es hidrofílica 

y la otra hidrofóbica, estas características les 

permiten formar películas monomoleculares, 

micelas o bicapas participantes estas últimas, 

de las membranas biológicas.

25 Estructuras complejas de alto peso molecular, 

representan a las moléculas más abundantes 

de los carbohidratos y las proteínas, así como 

a los ácidos nucleicos.

26 El agua es una molécula polar que se comporta 

como un ______ debido a una distribución 

asimétrica de sus electrones los que se con-

centran alrededor del oxígeno, mientras que 

los hidrógenos presentan una carga parcial 

positiva.

27 Así se nombra en bioquímica a la unión éter 

cuando se reúnen dos o más moléculas de car-

bohidratos para formar estructuras más com-

plejas, ocurre la liberación de un hidrógeno de 

uno de los participantes y de un hidroxilo del 

otro, lo que da lugar a una molécula de agua.

29 Partículas presentes en el núcleo, en general su 

número es igual al de protones, aunque este 

valor puede variar dando lugar a los isótopos, 

los que pueden ser estable o inestables. Un 

ejemplo de isótopo estable es el Cl en el que 

de 100 átomos, 75% tienen 17 protones y 18 

neutrones y el 25% 17 protones y 20 neutro-

nes, de donde sale que la masa del Cl es 35.5 

uma.

34 Tipo de isomería que presentan el ácido fumá-

ULFR�TXH�WLHQH�XQD�FRQ¿JXUDFLyQ�cis y el ácido 

maleico que es trans, el primero es participan-

te de reacciones biológicas y el segundo es un 

tóxico inhibidor de las transaminasas.

38 Moléculas con la misma composición pero con 

distinta estructura ya sea de grupo funcional, 

de posición o bien diferente estereoisomería 

ya sea R y S o cis y trans.
39 El puente de _______ es el que se establece 

entre un átomo de una molécula con carga 

parcial positiva y un átomo aceptor electrone-

gativo; esta unión se encuentra en proteínas, 

ácidos nucleicos y conglomerados de agua.

40 Grupo funcional básico constituido por nitróge-

no y según la cantidad de hidrógeno puede ser 

primario (RNH
2
), secundario (R

2
NH), terciario 

(R
3
N) o cuaternario [(R

4
N)+]; como ejemplos 

los aminoácidos lo tienen primario y la colina, 

cuaternario.

41 Grupo funcional constituido por un átomo de 

carbono y uno de oxígeno, situado en uno de 

los dos extremos de una molécula hidrocar-

bonada; por ejemplo el derivado del ácido 

fórmico se emplea para la preservación de 

tejidos y el del ácido glicérico es la molécula 

precursora de la glucosa.
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2 Es la tendencia que tiene un átomo o molécula 

para atraer electrones, el elemento químico 

TXH�WLHQHQ�PiV�DOWR�HVWH�YDORU�HV�HO�ÀRXU�VH-
guido del oxígeno, esta característica es la que 

permite que el agua sea líquida.

3 Debido a las características de algunos de los 

residuos participantes en las proteínas que 

excluyen al agua, las interacciones _______ 

VRQ�GHWHUPLQDQWHV�SDUD�GH¿QLU�OD�FRQIRUPD-
ción espacial de la molécula.

5 Así se designa a los átomos de carbono que en 

algunas moléculas tienen cuatro sustituyen-

tes diferentes y con ello tienen la capacidad 

de girar el plano de luz polarizada, como por 

HMHPSOR��HO�FDUERQR�Į�GH�ORV�DPLQRiFLGRV��D�
excepción de la glicina).

7 Este enlace se forma con la participación de 

un grupo carboxílo y un grupo amino, que al 

reaccionar liberan los elementos de una molé-

cula de agua; mediante esta unión se realiza 

la polimerización de los aminoácidos por lo 

que generalmente se le designa como unión 

peptídica.

9 Proceso mediante el cual los seres vivos ge-

neran la energía necesaria para su funciona-

miento, un participante de este proceso es el 

oxígeno de los pulmones que es liberado por 

los eritrocitos y distribuido por todo el orga-

nismo.

10 Son los estereoisómeros llamados también 

isómeros ópticos, son imágenes especula-

res, no se pueden superponer, desvían la luz 

polarizada a la derecha (R) o a la izquierda 

(S); su participación biológica es diferente, 

por ejemplo la (R)-(+)-talidomida es sedante 

y la (S)-(–)-talidomida es teratogénica; (R)-

propanolol es anticonceptivo y (S)-propanolol 

es ß-bloqueador.

11 Son ácidos orgánicos constituidos por una 

cadena hidrocarbonada con la presencia de 

un grupo hidroxilo unido a un carbonilo; el 

enlace entre el átomo de oxígeno y el de hi-

drógeno es extremadamente polar ya que al 

ponerse en agua se ionizan, algunos de ellos 

son constituyentes de las grasas, otros son 

intermediarios del ciclo de Krebs, etc.

14 Nombre que recibe el mecanismo cuando a un 

átomo o molécula se le desprende un electrón, 

el resultado es un catión porque queda con un 

protón más que los electrones; cuando por el 

contrario se incorpora un electrón el producto 

es un anión.

17 Son sistemas homogéneos formados por uno 

o más solutos y uno o más solventes en don-

de cada uno de los participantes pierde sus 

características individuales; el tamaño de las 

partículas a disolver tienen un diámetro de 

hasta un 1 nm; los ácidos, las bases y las sales 

se encuentran en forma iónica.

18 Tipo de unión que se establece cuando dos 

átomos se asocian para completar el número 

de electrones máximo de una capa, este enla-

ce que tiene mucha importancia en el estudio 

de la química orgánica; la energía que se re-

quiere para un romper un enlace de este tipo 

es aproximadamente de 100 kcal mol-1

19 Se llaman radicales _______ a los átomos o 

moléculas  que en su capa de valencia tienen 

un electrón desapareado o bien que los tienen 

en exceso; son altamente inestables, muy 

reactivos y de vida muy corta.

22 Están compuestos por un núcleo donde se 

alojan protones y neutrones y por una o varias 

órbitas donde gravitan los electrones, la gran 

mayoría se encuentran en la naturaleza, pero 

algunos como Pu, Am, Cm, entre otros se han 

sintetizado en el laboratorio.

23 Grupo funcional en el que participan azufre e 

hidrógeno, forma parte de algunos aminoáci-

dos, ante la liberación de los hidrógenos del 

grupo funcional se forman los enlaces con una 

energía de unión de 60 kcal/mol, característi-

cos de muchas proteínas.

24 Está constituida por dos o más átomos iguales 

o diferentes, la posibilidad de atracción entre 

dos átomos depende de la disposición de los 

orbitales respectivos; es la parte más pequeña 

de la materia que conserva sus características.

28 Son los enlaces establecidos entre grupos con 

cargas opuestas que se atraen mutuamente, 

de modo que sus cargas se anulan y dan lugar 

a las moléculas

30 Grupo funcional cuya fórmula condensada es 

CH
6
N

3
, le proporciona al aminoácido que lo po-

see el valor de pKa más elevado (pH = 12.48), 

cuando se compara con los otros aminoácidos 

constitutivos de las proteínas.

VERTICALES
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31 Elemento químico presente en toda la materia 

orgánica, las plantas convierten al anhídrido 

en productos complejos que lo contienen, el 

consumo de éstos por los herbívoros y a su 

vez por los carnívoros permite volver a formar 

el anhídrido, estableciéndose un ciclo.

32 Grupo funcional de los compuestos orgánicos 

que tiene la misma composición que el grupo 

hidroxilo de los álcalis y a diferencia de éstos, 

puede ser primario, secundario o terciario, 

según la colocación del grupo funcional en la 

molécula.

33 Es un grupo funcional derivado de un ácido 

fuerte que en su estado iónico reacciona con 

muchas moléculas orgánicas elevando su nivel 

energético, forma parte de la molécula más 

importante en la transducción de energía, 

además de tener participación en nucleótidos 

coenzimáticos y en los ácidos nucleicos.

35 Partícula de carga positiva alojada en el núcleo, 

su número es igual al número atómico; pesa 

1836 veces más que el electrón; en ocasiones, 

HQ�ELRTXtPLFD�HVWH�WpUPLQR��VH�UH¿HUH�DO�FDWLyQ�
del hidrógeno.

36 Constituida por dos o más sustancias (ele-

mentos o compuestos) que se combinan en 

cualquier proporción, sin perder cada una 

de las participantes sus características indi-

viduales.

37 En la composición de este grupo funcional 

intervienen el oxígeno y el carbono, es el 

producto de la oxidación de un alcohol se-

cundario, algunas moléculas que tienen este 

grupo funcional son la fructosa, el piruvato y 

la ribulosa.
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Cinética enzimática. Enzimas alostéricas

Análisis cinético de la PFK-1L de Sparus 
aurata, una enzima alostérica

Introducción

En la naturaleza existen enzimas y transportadores 
que participan en múltiples procesos y llevan a cabo 
diferentes reacciones químicas en una célula. Sin 
embargo, muchas de éstas enzimas no presentan 
una cinética clásica tipo Michaelis-Menten, donde 
OD�JUi¿FD�GH��YHORFLGDG�LQLFLDO�vs la concentración 
de sustrato en lugar de tener un comportamiento 
hiperbólico presenta un comportamiento sigmoidal. 
A este tipo de enzimas se les denomina enzimas 
alostéricas, las cuales poseen múltiples sitios de 
unión a diferentes ligandos denominados sitios de 
alostéricos (diferentes al sitio activo) estos ligandos 
pueden modificar sus propiedades cinéticas. 
En este tipo de enzimas se puede presentar un 
fenómeno denominado cooperatividad positiva, 
cuando la unión de un ligando  facilita la unión 
GH�OD�VLJXLHQWH�PROpFXOD�H�LQFUHPHQWD�OD�D¿QLGDG�
por los sitios vacantes. Si el ligando en cuestión 
es el sustrato se denomina efecto homotrópico 
pero si es una molécula diferente (un activador o 
un inhibidor) se denomina efecto heterotrópico. 
 Para el estudio de las enzimas alostéricas se han 
propuesto dos modelos: 1) el modelo  de transición 
concertada  de Monod–Wyman–Changeux (MWC), 
en el cual se asume  que la enzima pre-existe en 
un estado de equilibrio donde hay una mezcla de  
ROLJRPHURV� GH� DOWD� \� EDMD� D¿QLGDG� \� HQ� GRQGH�
los ligandos desplazan el equilibrio a favor de un 
estado u otro. Durante la transición, estos cambios 
conformacionales ocurren de manera concertada y 
simétrica en todas las subunidades y 2) el modelo 
de interacción secuencial de Koshland–Némethy–
Filmer (KNF), en donde se asumen cambios 
VHFXHQFLDOHV�HQ�ODV�D¿QLGDGHV�GH�ORV�VLWLRV�YDFDQWHV�
conforme estos son ocupados (Segel, 1975).
 El análisis cinético de una enzima se puede 
realizar mediante el ajuste por regresión lineal 

y no lineal. El análisis por regresión lineal es 
ampliamente utilizado en cinética enzimática, para 
lo cual existen  diferentes métodos de linealización,  
pero el más utilizado como una herramienta 
JUi¿FD�SDUD�FDOFXODU�ORV�SDUiPHWURV�FLQpWLFRV�GH�
una enzima KS y Vmax a partir de la ecuación de 
Michaelis-Menten es el método de Lineweaver-
Burk (dobles recíprocos l/v vs l/[S]). Sin embargo, 
el análisis cinético de las enzimas alostéricas no 
se puede realizar utilizando la ecuación clásica 
GH�0LFKDHOLV�0HQWHQ�� GHELGR� D� TXH� HO� � JUi¿FR�
de dobles recíprocos para una enzima alostérica 
es una curva y no es posible determinar sus 
parámetros cinéticos KS y Vmax directamente., por 
lo que se utiliza la ecuación  de Hill (la ecuación de 
velocidad para enzimas alostéricas, ver ecuación 
1), la cual considera una enzima con “n” sitios de 
XQLyQ�D�VXVWUDWR��6LQ�HPEDUJR��HO�FRH¿FLHQWH�GH�
Hill (n) solo es una aproximación del número de 
sitios que pueden enlazar al sustrato por  molécula 
de enzima si la cooperatividad es muy grande. 
A partir de la ecuación de Hill es posible realizar 
XQ�JUD¿FR�GH�GREOHV� UHFtSURFRV� ���Y�vs 1/[S]n)  
PRGL¿FDGR�SDUD�FDOFXODU�OD�.S y Vmax

  Donde: 
n: número de sitios que pueden enlazar al sustrato 

(número de Hill) 
K´ es una constante que incluye los factores de 

interacción entre enzima-sustrato (a, b, c ...z), 
ORV�FXDOHV�PRGL¿FDQ��OD�D¿QLGDG�GH�OD�HQ]LPD�
conforme se une el sustrato a cada uno de los 
sitios activos. La constante permite calcular la 
concentración de sustrato a la cual se alcanza 
la mitad de la velocidad máxima (K’)1/n  y  se 
relaciona de manera intrínseca con la constante 
de disociación KS = KS

n (an-1bn-2cn-3…z1).  

  Para calcular el número aproximado de sitios se 
GHEH�UHDOL]DU�HO�DMXVWH�QR�OLQHDO�D�XQ�JUi¿FR�GH�+LOO�
R�OLQHDOL]DU�OD�HFXDFLyQ�GH�+LOO�SDUD�VLPSOL¿FDUOD��
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La forma lineal de la ecuación de Hill (ecuación 1) 
se muestra a continuación:

  Donde la pendiente (n) es un índice del número 
de sitios (o subunidades). 
�� 6LQ�HPEDUJR��HO�JUi¿FR�GH�+LOO�SUHVHQWD�DOJXQDV�
GHVYHQWDMDV� \D� TXH� D� YHORFLGDGHV� HVSHFL¿FDV�
bajas se desvía de la linealidad, debido a que 
los complejos tienen menos de (n) moléculas de 
sustrato que contribuyen a la velocidad inicial, 
o porque la enzima tiene sitios reguladores no 
catalíticos que pueden ocuparse antes de que el 
sustrato se enlace al sitio catalítico, lo que causa 
XQ�LQFUHPHQWR�HQ�OD�SHQGLHQWH�GHO�JUi¿FR�FRQIRUPH�
disminuye la concentración del sustrato. Por lo 
que a muy bajas concentraciones la pendiente se 
aproxima al número de sitios que deberían estar 
ocupados antes de que cualquier reacción ocurra. 
Con altas concentraciones de sustrato, también es 
posible que ocurran desviaciones de la linealidad, 
debido a que es difícil detectar pequeños cambios 
en la velocidad conforme se incrementa la [S] 
o porque los sitios catalíticos poseen diferentes 
D¿QLGDGHV��6HJHO��������
�� 3DUD�GHWHUPLQDU�OD�D¿QLGDG�GHO�VLWLR�DORVWpULFR�
por un modulador se puede utilizar  la ecuación 
de Búc para inhibidores (ecuación 3) o activadores 
alostéricos (ecuación 4), las cuales son la forma 
lineal  del modelo de transición alostérica concertada 
propuesta por Monod,  Wyman y Changeaux  para 
enlazamiento exclusivo del sustrato y el activador 
a la forma R (relajada) y del inhibidor a la forma 
T (tensa) (Segel, 1975).

... ecuación 2

 Donde V_ es la velocidad de la enzima a una 
FRQFHQWUDFLyQ�¿MD�GH�VXVWUDWR� �\�D�XQD�FRQFHQ-
tración  alta de activador, v es la actividad de la 
enzima a una concentración dada de sustrato,  es 
igual a L/(1+S/Ks)n. L es la constante de transi-
ción alostérica (L = [T0]/[R0]) que representa la 
proporción del estado T (es decir la conformación 
FRQ�PHQRU�D¿QLGDG�SRU�HO�VXVWUDWR�\�DFWLYDGRU�\�
PD\RU�D¿QLGDG�SRU�HO�LQKLELGRU��\�5��HO�HVWDGR�FRQ-
IRUPDFLRQDO�FRQ�PD\RU�D¿QLGDG�SRU�HO�VXVWUDWR�\�
HO�DFWLYDGRU�\�PHQRU�D¿QLGDG�SRU�HO�LQKLELGRU���/DV�
curvas de velocidad son más sigmoides conforme 
se incrementa L, lo que sugiere que el equilibrio 
favorece a R0    T0 favorece a T0. Sin embargo, la 
cooperatividad del sitio de unión de una enzima no 
VyOR�GHSHQGH�GH�³/´�VLQR�WDPELpQ�GHO��FRH¿FLHQWH�
de enlazamiento no exclusivo (c = [KR]/[KT]), 
que representa la proporción de las constantes 
de disociación del sustrato por el estado T y R. 
&XDQGR�F ���HO�FRQIyUPHUR�7�QR�WLHQH�D¿QLGDG�SRU�
el sustrato (o por el activador). Se sabe que los 
inhibidores alostéricos se unen preferencialmente 
al estado T, por lo que “L” aumenta y las curvas 
de velocidad son más sigmoides, mientras que los 
activadores alostéricos se unen preferencialmente 
DO�HVWDGR�5��SRU�OR�TXH�³/´�GLVPLQX\H�\�ODV�JUi¿FDV�
de velocidad son menos sigmoides. 
 Debido a la complejidad que representa de-
terminar las constantes cinéticas para enzimas 
DORVWpULFDV��HV�PX\��IUHFXHQWH�XWLOL]DU�HO�JUi¿FR�
de Hill para establecer  si la enzima en cuestión es 
cooperativa. Sin embargo, éste no permite obtener 
la constante de transición alostérica. Para estimar 
L” y el número aproximado de sitios activos (n) de 
manera independiente uno del otro se puede utili-
zar la ecuación de Horn Börnig (ecuación 6), que 
es la forma lineal de la ecuación de enlazamiento 
exclusivo (c=0)  (ecuación 5).

... ecuación 3

... ecuación 3a

...  ... ... ... ... ecuación 4

... ecuación 4a

R

... ... ... ... ... ... ecuación 5

... ... ... ... ... ... ecuación 6
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Donde  para un inhibidor es:

Mientras que L´ para un activador es:

�� eVWH�WLSR�GH�JUi¿FR�SURGXFH�OtQHDV�UHFWDV��TXH�
permiten la determinación de n y L ‘ (o L)  por 
métodos de mínimos cuadrados, las pendientes de 
las líneas rectas son siempre números enteros y 
permanecen constantes con el cambio de “L”. Sin 
embargo, su uso se limita a enzimas alostéricas 
con enlazamiento exclusivo (c = 0), por lo que 
se pueden presentar errores sistemáticos debido 
a la posibilidad de que c > 0. Para utilizar esta 
ecuación, es necesario determinar previamente los 
valores de Vmax y KS,  ya que _�VH�GH¿QH�FRPR�HO�
cociente S/KS. También es necesario que existan 
moduladores alostéricos que permitan cambiar la 
cinética de sigmoide a hiperbólica (Comportamien-
to de Michaelis - Menten, L = 0).
  Otra forma de analizar el análisis cinético de 
una enzima alostérico, es realizar el ajuste no 
lineal a partir de la ecuación de enlazamiento 
exclusivo (ecuación 5) utilizando el programa 
2ULJLQ������¿JXUD�����(VWH�WLSR�GH�DQiOLVLV�SRU�UH-
gresión no lineal ajusta los datos experimentales 
a  una ecuación dada, lo que permite determinar 
los valores de los parámetros que minimizan la 
suma de los cuadrados de las distancias de los 
puntos de la curva, con el objetivo de minimizar 
el residual de la suma de cuadrados. Con esto 
es posible determinar simultáneamente todos 
los parámetros cinéticos y con ello se tiene una 
menor restricción en la elección de las variables 
controladas comparado con los métodos por ajuste 
lineal donde los datos se limitan a un intervalo 
lineal. Las desviaciones estándar disminuyen y 
aumenta la precisión al estimar los parámetros 
cinéticos debido a que no es necesario realizar 
transformaciones lineales. 
  En este trabajo se hace una revisión de los 
diferentes métodos y ecuaciones para analizar 

la cinética de la PFK-1L de Sparus aurata (una 
enzima alostérica) en presencia de moduladores 
alostéricos. 

Planteamiento del problema

La 6-fosfofructo-cinasa 1 (PFK-1) juega un papel 
iPSRUWDQWH�HQ�HO�FRQWURO�GHO�ÀXMR�JOXFROtWLFR�WDQWR�
en mamíferos como en algunos parásitos (Shar-
ma, 2011). Esta enzima cataliza la formación de 
fructosa-1,6-bisfosfato (Fru1, 6BP) a partir de 
fructosa-6-fosfato (Fru-6P) y Mg-ATP (Mediavilla, 
2008). Además de los sitios catalíticos para Fru-6P 
y ATP, la PFK-1 de mamífero tiene sitios de unión 
alostéricos: sitios de activación para Fru-2,6BP, 
AMP, ADP, Pi, K+, NH4

+ y sitios de inhibición para 
ATP y citrato.
  La PFK-1 es una enzima tetramérica. En ver-
WHEUDGRV� H[LVWHQ� WUHV� ORFL� TXH� FRGL¿FDQ� SDUD� OD�
expresión de subunidades de tipo P, M y L. Sin 
embargo, los tres tipos de subunidades se com-
binan para formar homo y heterotetrámeros de 
la PFK-1 con diferentes propiedades catalíticas y 
control alostérico (Moreno-Sánchez et al., 2012). 
6H� KD� GHVFULWR� TXH� KD\� LVRIRUPDV� HVSHFt¿FDV�
presentes en diferentes tejidos dependiendo de 
la expresión de cada subunidad. La subunidad 
M es la única presente en músculo esquelético 
de adultos, la subunidad P se encuentra en altos 
niveles en cerebro, mientras que en hígado se 
encuentra principalmente la subunidad L (PFK-1L), 
cuya expresión se regula por el  estado nutricional 
y hormonal (Mediavilla, 2008). 
  Los peces carnívoros tienen baja capacidad para 
metabolizar carbohidratos y por lo tanto man-
tienen la hiperglucemia por más tiempo que los 
mamíferos. Es por esto que se ha descrito que su 
PHWDEROLVPR�SXHGH�PLPHWL]DU�HO�SHU¿O�PHWDEyOLFR�
de diabetes tipo 2 en humanos (Mediavilla, 2008). 
Se ha demostrado que en peces carnívoros como 
Sparus aurata�� VH� SXHGH�PRGL¿FDU� OD� DFWLYLGDG�
de la PFK-1L y otras enzimas que participan en 
la glicólisis y la gluconeogénesis para tolerar la 
sustitución parcial de proteína por carbohidratos 
en su dieta, lo que produce un incremento en los 
niveles hepáticos de fru-2, 6BP, el cual además de 
ser un potente activador alostérico de la PFK-1, es 
también un inhibidor de la fructosa-1,6-bifosfatasa 
(Mediavilla, 2008). 
�� /D�FDUDFWHUL]DFLyQ�FLQpWLFD�GH�OD�3).���SXUL¿FDGD�
se ha realizado en varios sistemas de mamíferos, 
parásitos, plantas y bacterias (Marín-Hernández, 
2006; Sharma, 2011). Sin embargo, los antece-
dentes sugieren que la regulación del metabolismo 

... ... ... ecuación 8

... ... ... ... ... ... ... ... ecuación 9

.. ... ... ecuación 10

... ... ... ... ... ... ... ecuación 7
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de carbohidratos en peces carnívoros puede ser 
diferente a lo descrito en mamíferos. Por lo que 
el análisis cinético de la PFK-1L de Sparus aurata 
SRGUtD�DUURMDU�LQIRUPDFLyQ�VLJQL¿FDWLYD�VREUH�ORV�
mecanismos involucrados en el control de la vía 
glicolítica en estos organismos (Mediavilla, 2008).
Además, se debe destacar que las enzimas alos-
téricas son importantes en términos de economía 
celular y control metabólico, mientras que los sitios 
alostéricos pueden ofrecer ventajas para diseñar 
y dirigir los fármacos manera selectiva y con ello 
ofrecer una alternativa terapéutica. En este caso 
en particular contra la diabetes tipo II. 
  La actividad de la PFK-1L se determinó mediante 
un ensayo enzimático acoplado a la oxidación de 
NADH, el cual se midió espectrofotométricamente 
a 340 nm. La mezcla de reacción contenía: 100 
mM Tris–HCl, 5 mM MgCl2, 50 mM KCl, 0.15 mM 
NADH, 4 mM sulfato de amonio, 12 mM 2-mercap-
toetanol, 10 mM Fru6-P, 0.675 U mL-1 aldolasa, 5 
U mL-1 triosa fosfato isomerasa, 2 U mL-1 glicerol 
3-deshidrogenasa y 0.02 mg proteína de la enzima 
SDUFLDOPHQWH�SXUL¿FDGD��6H�XWLOL]DURQ�GLIHUHQWHV�
sustratos y efectores como se indica para cada 
ensayo. 1 U= 1 µmol de Fru-1,6-BP/min (o el 
consumo de 2 µmol of NADH /min). Los ensayos 
cinéticos se realizaron a pH 7.0 utilizando Fru-6P 
como sustrato y algunos efectores como se indica 
en las leyendas.  
  La Tabla I muestra los valores de actividad de la 
PFK-1L variando ambos substratos, Fru-6P y ATP. 
La Tabla II muestra los valores de la actividad de 
la PFK-1 y el efecto activador  de la Fru-2,6BP; 
es importante mencionar que el medio de ensayo 
contenía a los activadores NH4

+ y K+.
  Con los datos proporcionados determinar los 
parámetros cinéticos de la PFK-1L de Sparus aura-
WD��.6��9PD[��FRH¿FLHQWH�GH�+LOO��Q���FRQVWDQWH�GH�
transición alostérica (L) y constante de inhibición 
(Ki) o de activación (KA).

Tabla I 
Efecto del ATP sobre la actividad de la  PFK-1L a 
varias concentraciones de Fru-6P a pH 7.0.

Tabla II
Efecto de la Fru-2,6BP sobre la actividad de al  
PFK-1L a varias concentraciones de Fru-6P a pH 
7.0 y 2.5 mM ATP.

Actividad PFK-1L (mU/ml)
ATP (mM)

Fru-6P 
(mM) 0.5 1 2.5

0.00 0 0 0
0.03 1.5 1.5 1.5
0.04 74 -- --
0.04 129 -- --
0.06 142 -- --
0.08 164 -- 10
0.08 224 -- --
0.13 -- 82 30
0.14 256.5 136 38
0.16 274 -- 49
0.18 289.5 174 59
0.20 299 -- 76
0.26 301 184 103
0.48 310.5 232 187
0.58 312 -- 205
0.66 313 276 210
1.00 303 281 228

Actividad PFK-1L (mU/ml)
Fru-2,6BP (µM)

Fru-6P (mM) 0 5
0 0 0

0.05 1.2 73
0.07 16 122
0.11 23 143
0.13 37 152
0.15 47 162
0.19 52 182
0.24 89 202
0.49 165 219
0.6 176 225
0.65 183 228

1 184 230
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(Q�OD�¿JXUD���VH�PXHVWUD�OD�GHSHQGHQFLD�GH�OD�
YHORFLGDG� vs� >)UX��3@� D� FRQFHQWUDFLRQHV� ¿MR�
YDULDEOHV� GH� $73�� \� VH� REVHUYD� TXH� OD� HQ]LPD�
WLHQH�XQ�VLWLR�FDWDOtWLFR�\�XQ�VLWLR�DORVWpULFR�SRU�
$73��\D�TXH�FRQFHQWUDFLRQHV�FUHFLHQWHV�GH�$73�
LQKLEHQ� OD� DFWLYLGDG�� FRPR� SUHYLDPHQWH� VH� KD�
UHSRUWDGR� SDUD� RWUDV� 3).���� 3DUD� XQD� HQ]LPD�
DORVWpULFD�FRQ�FRRSHUDWLYLGDG�SRVLWLYD��HO�JUi¿FR�
GH�GREOHV�UHFtSURFRV����v vs���6���JHQHUD�XQD�
FXUYD�FyQFDYD�KDFLD�DUULED��\�OD�YHORFLGDG�Pi[LPD�
VH�SXHGH�REWHQHU�DO�JUD¿FDU����v vs���6n���GRQGH�
³Q´�VH�DSUR[LPD�DO�Q~PHUR�GH�VLWLRV�DFWLYRV�GH�
OD�HQ]LPD��6H�KD�UHSRUWDGR�TXH��OD�3).���HV�XQ�
WHWUiPHUR��SRU�OR�TXH�³Q´�GHEHUtD�WHQHU�XQ�YDORU�
Pi[LPR�GH����0RUHQR�6iQFKH]�HW�DO���������$�
SDUWLU�GH�OD�DEVFLVD�DO�RULJHQ�GHO��JUi¿FR���v vs 
��6��� YHU� ¿JXUD� ��� VH� GHWHUPLQy� TXH� OD� 9PD[= 
�����P8�PJ�

�� 3DUD� FRQRFHU� OD� D¿QLGDG� GHO� VLWLR� DORVWpULFR�
SRU� HO� $73�� VH� GHEH� GHWHUPLQDU� HO� Q~PHUR� GH�
VLWLRV� R� VXEXQLGDGHV� TXH� IRUPDQ� � OD� HQ]LPD��

8QD� IRUPD� GH� FDOFXODU� HO� Q~PHUR� DSUR[LPDGR�
GH�VLWLRV�HV�UHDOL]DQGR�XQ�JUi¿FR�GH�+LOO��)LJXUD�
����(Q�OD�¿JXUD���VH�JUD¿Fy�HO�ORJ��v��>9PD[�v@��
vs�ORJ��)UX��3��D�GLIHUHQWHV�FRQFHQWUDFLRQHV�GH�
$73��GRQGH�OD�Q� ������3XHVWR�TXH�³Q´�UHSUHVHQWD�
XQ� Q~PHUR� DSUR[LPDGR� GHO� YHUGDGHUR� Q~PHUR�
GH� VLWLRV� TXH� LQWHUDFW~DQ�� HO� YDORU� FHUFDQR� D�
�� VH� SXHGHQ� LQWHUSUHWDU� GH� GRV�PDQHUDV�� TXH��
OD� HQ]LPD� WLHQH� GRV� VLWLRV� FDWDOtWLFRV� FRQ� DOWD�
FRRSHUDWLYLGDG��R�TXH�KD\�FXDWUR�VLWLRV�FDWDOtWLFRV�
FRQ� EDMD� FRRSHUDWLYLGDG�� 6H� KD� GHVFULWR� TXH�
HQ�FpOXODV�GH�PDPtIHUR�OD�3).���HV�XQ�KRPR�R�
KHWHURWHWUiPHUR��0RUHQR�6iQFKH]�HW�DO���������
(V� LPSRUWDQWH�PHQFLRQDU� TXH� SDUD� FDOFXODU� OD�
SHQGLHQWH�VH�FRQVLGHUDURQ�VROR�ORV�SXQWRV�HQWUH�
����������P0�GH�)UX��3��GHELGR�D�TXH��D�PX\�EDMDV�
FRQFHQWUDFLRQHV�GH�VXVWUDWR�OD�YHORFLGDG�\D�QR�HV�
OLQHDO�GHELGR�D��TXH�OD�)UX��3�SXHGH�XQLUVH�D�VLWLRV�
UHJXODGRUHV�QR�FDWDOtWLFRV�DQWHV�GH�XQLUVH�D�ORV�
VLWLRV�FDWDOtWLFRV��6LQ�HPEDUJR��D�FRQFHQWUDFLRQHV�
DOWDV�WDPELpQ�HV�SRVLEOH�HQFRQWUDU�GHVYLDFLRQHV�GH�
OD�OLQHDOLGDG��GHELGR�D�OD�GL¿FXOWDG�SDUD�GHWHFWDU�
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SHTXHxRV�FDPELRV��HQ�OD�YHORFLGDG�FRQIRUPH�VH�
LQFUHPHQWD�OD�FRQFHQWUDFLyQ�GH�VXVWUDWR�R�D�TXH�
ORV�VLWLRV�FDWDOtWLFRV�SRVHHQ�D¿QLGDGHV�GLIHUHQWHV�
�6HJHO��������
�� 3DUD�GHWHUPLQDU�OD�D¿QLGDG�GHO�VLWLR�DORVWpULFR�
SRU�HO�$73�VH�SXHGH�XWLOL]DU��OD�HFXDFLyQ�GH�%~F�SDUD�
LQKLELGRUHV�DORVWpULFRV��HFXDFLyQ����R�DFWLYDGRUHV�
DORVWpULFRV��HFXDFLyQ�����(Q�HO�JUi¿FR�GH�%~F��)LJ��
���VH�REVHUYD�TXH�D�SDUWLU�GH�OD�LQWHUVHFFLyQ�HQ�HO�
HMH�GH�ODV�DEVFLVDV�VH�SXHGH�REWHQHU�OD�FRQVWDQWH�
GH�GLVRFLDFLyQ�GHO�VLWLR�DORVWpULFR��(O�$73�LQKLELy�FRQ�
XQD�.L� ������P0��PLHQWUDV�TXH�OD�D¿QLGDG�SRU�
$73�IXH�PD\RU��.V$73  ���������P0���REWHQLGD�D�
SDUWLU�GHO�UHJUi¿FR�GH����/_���Q vs�>6@��YHU�¿JXUD���
\�HFXDFLyQ��D��/D�FRQVWDQWH�GH�WUDQVLFLyQ�DORVWpULFD�
IXH�/ ������OR�TXH�LQGLFD�TXH�OD�DEXQGDQFLD�GH�
DPERV�HVWDGRV��7�\�5��HV�PX\�VLPLODU�

�� (Q�HO�JUi¿FR�GH�+RUQ�%|UQLJ��¿JXUD����HV�SRVLEOH�
FDOFXODU�HO�Q~PHUR�DSUR[LPDGR�GH�VXEXQLGDGHV�³Q´�
D�SDUWLU�GH�OD�SHQGLHQWH�GH�FDGD�OtQHD�UHFWD��(Q�HVWH�
FDVR��XQ�YDORU�GH�Q� ������VXJLHUH�TXH�HVWD�HQ]LPD�
SXHGH�VHU�XQ��WHWUiPHUR��HQ�FRQFRUGDQFLD�FRQ�ORV�
UHVXOWDGRV�GH�OD�JUi¿FD�ORJDUtWPLFD�GH�+LOO��)LJ������
/D�FRQVWDQWH�GH�WUDQVLFLyQ�DORVWpULFD�GHWHUPLQDGD�
D�SDUWLU�GH�OD�RUGHQDGD�DO�RULJHQ�GH�OD�UHFWD�HQ�
DXVHQFLD�GH�HIHFWRU�IXH�/ �������\��/� �����\�����
SDUD�����\�����P0�GH�$73�UHVSHFWLYDPHQWH��/RV�
LQKLELGRUHV� LQFUHPHQWDQ� OD� FRQVWDQWH� DORVWpULFD�
HIHFWLYD�GH�/�D�/���OR�TXH�KDFH�TXH�OD�OtQHD�UHFWD�
VH�GHVSODFH�SRU�HQFLPD�\�GH�IRUPD�SDUDOHOD�D�OD�
OtQHD�FRQWURO��
�� $O�DQDOL]DU�HO�HIHFWR�DORVWpULFR�GHO�$73�VREUH�

OD�DFWLYLGDG�GH�OD�3).��/��PHGLDQWH�HO�DMXVWH�QR�
OLQHDO�D�SDUWLU�GH�OD�HFXDFLyQ�GH�HQOD]DPLHQWR�H[�
FOXVLYR��HFXDFLyQ����XWLOL]DQGR�HO�SURJUDPD�2ULJLQ�
�����)LJ������VH�REVHUYD�FRPR�HO�FRPSRUWDPLHQWR�
KLSHUEyOLFR�GH� ODV� FXUYDV�GLVPLQX\H�D�SDUWLU�GH�
����P0�GH�$73��$�SHVDU�GH�TXH��HO�$73�HV�XQ�SR�
WHQWH�LQKLELGRU�DORVWpULFR�SDUD�OD�3).����HV�GLItFLO�
REVHUYDU�HO�FRPSRUWDPLHQWR�VLJPRLGH�GH�OD�FXUYD�
GH�YHORFLGDG�HQ�SUHVHQFLD�GHO�$73�GHELGR�D�TXH�OD�
DFWLYLGDG�GH�HVWD�HQ]LPD�VH�GHWHUPLQy��XWLOL]DQ�
GR�XQ�EXIIHU�GH�UHDFFLyQ�TXH�FRQWHQtD�.+�\�1+�+ 
�SRWHQWHV� DFWLYDGRUHV� DORVWpULFRV� GH� OD� 3).��/��
�0RUHQR�6iQFKH]� HW� DO��� ������� 6H� KD� GHVFULWR�
TXH�HO�$73�D�EDMDV�FRQFHQWUDFLRQHV�DFW~D�FRPR�
VXVWUDWR�PLHQWUDV�TXH�D�FRQFHQWUDFLRQHV�DOWDV�VH�
SXHGH�XQLU�D�XQ�VLWLR�QR�FDWDOtWLFR��LQKLELGRU�DORV�
WpULFR���FDXVDQGR�XQ�FDPELR�FRQIRUPDFLRQDO�TXH�
LPSLGH�OD�FDWiOLVLV��/D�LQKLELFLyQ�GH�OD�3).��/�SRU�
$73�WLHQH�XQ�VHQWLGR�¿VLROyJLFR�GHELGR�D�TXH�OD�
IXQFLyQ�SULQFLSDO�GH�OD�JOXFyOLVLV�HV�OD�SURGXFFLyQ�
GH�$73��HV�GHFLU�HO�ÀXMR�JOXFROtWLFR�VH�UHJXOD�SRU�OD�
YHORFLGDG�GH�SURGXFFLyQ�\�FRQVXPR�GH�$73��5HHG�
HW�DO����������

�� (O�HIHFWR�GH�OD�>)UX����%3@��XQ�DFWLYDGRU�DORV�
WpULFR��VREUH�OD�3).����VH�SXHGH�DQDOL]DU�D�SDUWLU��
GH�OD�FXUYD�GH�YHORFLGDG��)LJ������GRQGH�VH�REVHUYD�
TXH� HVWD� HQ]LPD� SUHVHQWD� XQ� FRPSRUWDPLHQWR�
KLSHUEyOLFR�� OD�SUHVHQFLD�GH����0�GH�)UX����%3��
OOHYD� DO�PtQLPR� OD� FRRSHUDWLYLGDG� GH� OD� 3).��/�
�GRQGH� Q ���� (VWR� FRUUHODFLRQy� FRQ� ORV� GDWRV�
REWHQLGRV�SRU�DMXVWH��OLQHDO�PHGLDQWH�OD�HFXDFLyQ�
GH�+LOO�\�SRU�DMXVWH�QR�OLQHDO�XWLOL]DQGR�OD�HFXDFLyQ�
GH�HQOD]DPLHQWR�H[FOXVLYR��)LJXUDV���\������(Q�OD�
¿JXUD����VH�JUD¿Fy�ORJ��v�9PD[�v��vs�ORJ��)UX��3��HQ�

Fig. 3. *Ui¿FR�GH�%~F�

Fig. 4. 5HJUi¿FR�GH����/_�����YV�>)UX��3@�SDUD�OD�
REWHQFLyQ�GH�.s�\�/�
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DXVHQFLD�\�SUHVHQFLD�GH�>)UX����%3@�SDUD�FRQRFHU�
HO�YDORU�GH�³Q �́�6H�GHWHUPLQy�TXH�Q �������HVWR�
QR�VLJQL¿FD�TXH�OD�HQ]LPD�QR�VHD�XQ�WHWUiPHUR��
VLQR�TXH�ORV�DFWLYDGRUHV�HQ�OD�PH]FOD�GH�UHDFFLyQ�
PLQLPL]DURQ�OD�FRRSHUDWLYLGDG�GH�OD�3).��/�
�� 3DUD�GHWHUPLQDU�OD�D¿QLGDG�GH�OD�)UX�����%3��SRU�
HO�VLWLR�DORVWpULFR�VH�SXHGH�XWLOL]DU���OD�HFXDFLyQ�GH�
%~F�SDUD�DFWLYDGRUHV�DORVWpULFRV��HFXDFLyQ������(Q�
HO�JUi¿FR�GH�%~F��)LJ�����OD�LQWHUVHFFLyQ�HQ�HO�HMH�

Fig. 5. *Ui¿FR�GH�+RUQ�%|UQLJ��/RJ��_9PD[�Y�_����
YV�/RJ����_��FRQ�GLIHUHQWHV�FRQFHQWUDFLRQHV�GH�
LQKLELGRU�

Fig. 6. (IHFWR�GHO�$73�VREUH�OD�DFWLYLGDG�GH��3).��/�
D�GLIHUHQWHV�FRQFHQWUDFLRQHV�GH�)UX��3�D�S+������
/RV�YDORUHV�VH�DMXVWDURQ�D�OD�HFXDFLyQ�GH�HQOD]D�
PLHQWR�H[FOXVLYR�

GH�ODV�DEVFLVDV�LQGLFD�OD�FRQVWDQWH�GH�GLVRFLDFLyQ�
SDUD�HO�VLWLR�DORVWpULFR��/D�K$�IXH�GH�������0��$O�
UHDOL]DU�HO�UHJUi¿FR�GH����/_���� vs�>6@��)LJ�������
VH�SXHGH�REWHQHU�HO�YDORU�GH�/_ ����D�SDUWLU�GH�
OD�RUGHQDGD�DO�RULJHQ�\�OD�Ks �����P0�D�SDUWLU��GH�
OD�DEVFLVD�DO�RULJHQ��YHU�HFXDFLyQ��D���$�SDUWLU�GH�
HVWH�UHJUi¿FR�HV�SRVLEOH�REWHQHU�OD�FRQVWDQWH�GH�
WUDQVLFLyQ�DORVWpULFD��/ �����
�� (Q�HO�JUi¿FR�GH��+RUQ�%|UQLJ�HQ�SUHVHQFLD�GHO�

Fig. 7. (IHFWR�GH�IUX����%3�VREUH�OD�DFWLYLGDG�GH�
3).��/�D�YDULDV�FRQFHQWUDFLRQHV�GH�)UX��3�D�S+�
����\����P0�$73��/RV�YDORUHV�VH�DMXVWDURQ�D� OD�
HFXDFLyQ�GH�HQOD]DPLHQWR�H[FOXVLYR�

Fig. 8. *Ui¿FR�GH�+LOO��ORJ��Y�9PD[�Y��YV�ORJ��)UX��3��
HQ�SUHVHQFLD�\�DXVHQFLD�GH�)UX����%3�
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DFWLYDGRU��)LJ������VH�REWXYR�TXH��Q ������(VWR�
FRUUHODFLRQD� FRQ� ORV� YDORUHV� REWHQLGRV� D� SDUWLU�
GHO� DMXVWH� OLQHDO�� 6H� GHWHUPLQy� OD� FRQVWDQWH� GH�
WUDQVLFLyQ�DORVWHULFD�/ ���D�SDUWLU�GH�OD�UHFWD�HQ�
DXVHQFLD�GH�DFWLYDGRU�\�/� ������REWHQLGD�SDUWLU�
GH�OD�UHFWD�HQ�SUHVHQFLD�GH�DFWLYDGRU��6H�KD�GHV�
FULWR�TXH�ORV�DFWLYDGRUHV�GLVPLQX\HQ�OD�FRQVWDQWH�
GH�WUDQVLFLyQ�DORVWpULFD�HIHFWLYD�GH�/�D�/���OR�TXH�
KDFH�TXH�OD�OtQHD�UHFWD�VH�GHVSODFH�SRU�GHEDMR�\�
GH�IRUPD�SDUDOHOD�D�OD�OtQHD�FRQWURO��(V�LPSRUWDQWH�
PHQFLRQDU�TXH�OD�SHQGLHQWH�GH�HVWDV�UHFWDV�QR�IXH�
GH����FRPR�VH�HVSHUDED�WHyULFDPHQWH��SRUTXH�OD�
3).��/�HV�XQ�WHWUiPHUR�Q ����(VWR�VH�GHELy�TXL]iV�
D�ORV�HUURUHV�LQWURGXFLGRV�GXUDQWH�HO�SURFHVR�GH�
WUDQVIHUHQFLD�GH�GDWRV�D�SDUWLU�GH�GDWRV�SXEOLFDGRV�

Fig. 9. *Ui¿FR�GH�%~F�

Fig. 10. 5HJUi¿FR�GH����/_�����YV�>)UX���3@�

SUHYLDPHQWH��0HGLDYLOOD�HW�DO��������� ORV�FXDOHV�
VH�GLJLWDOL]DURQ�XVDQGR��HO�VRIWZDUH�:LQ'LJ������
(VWRV�HUURUHV�SXHGHQ��LQWHUIHULU�HQ�ORV�FiOFXORV�\�
FDXVDU�OD�GLVSHUVLyQ�GH�GDWRV��VREUH�WRGR�FXDQGR�
ORV�YDORUHV�GH� ORJ� ���_�� VRQ�PX\�EDMRV�R�PX\�
DOWRV�

CONCLUSIONES

(Q�HVWH�WUDEDMR�VH�GHWHUPLQDURQ�ORV�SDUiPHWURV�
FLQpWLFRV� SDUD� OD� HQ]LPD� DORVWpULFD� 3).��/� GH�
6SDUXV� DXUDWD�� HQ� SUHVHQFLD� GH� $73� �LQKLELGRU�
DORVWpULFR��R�)UX����%3��DFWLYDGRU�DORVWpULFR���6H�
XWLOL]DURQ�GLIHUHQWHV�PpWRGRV�PHGLDQWH�DMXVWH�OL�
QHDO��+LOO��%~F��+RUQ�%|UQLJ��\�QR�OLQHDO��XWLOL]DQGR�
OD�HFXDFLyQ�GH�+LOO�\�OD�HFXDFLyQ�GH�HQOD]DPLHQWR�
H[FOXVLYR�SDUD�LQKLELGRUHV�\�DFWLYDGRUHV���/RV�SD�
UiPHWURV�FLQpWLFRV�REWHQLGRV�EDMR�HVWDV�GLIHUHQWHV�
DSUR[LPDFLRQHV�VH�UHVXPHQ�HQ�OD�7DEOD�,,,��GRQGH�
VH�SXHGH�REVHUYDU�TXH�OD�KS�SDUD�HO�$73�HVWi�HQ�HO�
LQWHUYDOR��0��SRU�OR�TXH�FRQ�����P0�\D�VH�REVHUYD�
LQKLELFLyQ��3RU�HVWR�HO�HQVD\R�HQ]LPiWLFR�GHEHUtD�
UHDOL]DUVH� FRQ� FRQFHQWUDFLRQHV�PHQRUHV� GH�$73�
TXH�QR�VHDQ�LQKLELWRULDV�
�� &RQ�EDVH�HQ�HO�DQiOLVLV�FLQpWLFR�UHDOL]DGR��HV�
SRVLEOH�FRQFOXLU�TXH�QLQJ~Q�PpWRGR�OLQHDO��SRU�Vt�
VROR�SHUPLWH�REWHQHU�WRGRV�ORV�SDUiPHWURV�FLQpWLFRV�
KS��Q��/��KL��K$��0LHQWUDV�TXH�HO�DMXVWH�QR� OLQHDO�
SHUPLWLy�REWHQHU��WRGRV�ORV�SDUiPHWURV��FLQpWLFRV�
FRQ�YDORUHV�PX\�VLPLODUHV�D�ORV�REWHQLGRV�FRQ�ORV�
GLIHUHQWHV�PpWRGRV�JUi¿FRV��DMXVWH�OLQHDO��H[FHSWR�
SDUD�OD�KS�SDUD�$73�\�HO�YDORU�GH�/��HQ�GRQGH�ORV�
GLVWLQWRV�PpWRGRV� GDQ� YDORUHV�PX\� GLIHUHQWHV��

Fig. 11. *Ui¿FR�GH�+RUQ�%|UQLJ��/RJ��_9PD[�Y�_����
YV�/RJ����_��FRQ�GLIHUHQWHV�FRQFHQWUDFLRQHV�GH�
DFWLYDGRU�
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HVWR�SUREDEOHPHQWH�VH�GHEH�D�TXH�SRU�VLPSOLFLGDG�
HO� DQiOLVLV� VH� UHDOL]y� XWLOL]DQGR� FRQVLGHUDFLRQHV�
GH�HTXLOLEULR�UiSLGR�\�TXL]iV�HVWR�QR�VH�DSOLTXH�
GHO�WRGR�D�XQD�HQ]LPD�DORVWpULFD��SRU�OR�TXH�SDUD�
¿QHV�H[SHULPHQWDOHV�GHEHUtD�UHDOL]DUVH�RWUR�WLSR�
GH�DQiOLVLV�FRPSOHMRV��
�� $XQTXH�HO�DQiOLVLV�FLQpWLFR�VXJLHUH�TXH�OD�3).��/�
HV�XQ�WHWUiPHUR��FRQ�HVWR�QR�HV�SRVLEOH�FRQFOXLU�HO�
HVWDGR�ROLJRPpULFR�GH�OD�HQ]LPD��SRU�OR�FXDO�VHUtD�
FRQYHQLHQWH� UHDOL]DU� H[SHULPHQWRV� GH� H[FOXVLyQ�
PROHFXODU� SDUD� GHWHUPLQDU� OD� HVWUXFWXUD� GH� OD�
HQ]LPD�
�� )LQDOPHQWH�� HV� LPSRUWDQWH�PHQFLRQDU� TXH� HO�
LQWHUpV�SRU�HVWXGLDU�HQ]LPDV�FRPR�OD�3).��/�GH�
6SDUXV�DXUDWD��UDGLFD�HQ�LGHQWL¿FDU�HO�SRVLEOH�SDSHO�
TXH�HVWD�HQ]LPD�WLHQH�HQ�OD�DGDSWDFLyQ�PHWDEyOLFD�
IUHQWH�D�XQ�FDPELR�GH�GLHWD��SURWHtQDV�SRU�FDUER�
KLGUDWRV���3RU�OR�TXH�DQDOL]DU�VXV�FDUDFWHUtVWLFDV�
FLQpWLFDV�\�FRQRFHU�VXV�PRGXODGRUHV�DORVWpULFRV�
SRGUtD�SHUPLWLU�PRGL¿FDUOD�\D�TXH�SXHGH��VHU�XQ�
SXQWR�GH�FRQWURO�PHWDEyOLFR�HQ�OD�JOLFROLVLV�\�FRQ�
HOOR�IDYRUHFHU�HO�GHVDUUROOR�GH�IiUPDFRV��DFWLYDGR�
UHV�DORVWpULFRV���(Q�HVWH�FDVR�SRGUtD�RIUHFHU�DOWHU�
QDWLYDV�WHUDSpXWLFDV�SDUD�PHMRUDU�HO�WUDWDPLHQWR�
GH�OD�GLDEHWHV�,,�HQ�PDPtIHURV�

REFERENCIAS

���0HGLDYLOOD� '�� 0HWyQ� /�� %DDQDQWH� ,9� �������
3XUL¿FDWLRQ� DQG� .LQHWLF� &KDUDFWHUL]DWLRQ� RI�
��3KRVSKRIUXFWR���NLQDVH� IURP� WKH� /LYHU� RI�
*LOWKHDG�6HD�%UHDP��6SDUXV�$XUDWD���-�%LRFKHP�
��������±����

���0DUtQ�+HUQiQGH]� $�� 5RGUtJXH]�(QUtTXH]� 6���
9LWDO�*RQ]iOH]�3$��)ORUHV�5RGUtJXH]�)/��0DFtDV�
6LOYD� 0�� 6RVD�*DUURFKR�0�� 0RUHQR�6iQFKH]�
5��������'HWHUPLQLQJ�DQG�XQGHUVWDQGLQJ�WKH�
FRQWURO�RI�JO\FRO\VLV�LQ�IDVW�JURZWK�WXPRU�FHOOV�
)OX[�FRQWURO�E\�DQ�RYHU�H[SUHVVHG�EXW�VWURQJO\�
SURGXFW�LQKLELWHG�KH[RNLQDVH��)(%6�-RXUQDO������
����±�����

���6KDUPD�%HFKDQ��������.LQHWLF�&KDUDFWHUL]DWLRQ�
RI� 3KRVSKRIUXFWRNLQDVH� 3XUL¿HG� IURP�6HWDULD�
FHUYL��$�%RYLQH�)LODULDO�3DUDVLWH���(Q]\PH�5H�
VHDUFK��9RO�����GRL���������������������

���+RUQ�\�%|UQLJ��������$QDO\VHV�RI�NLQHWLF�GDWD�RI�
DOORVWHULF�HQ]\PHV�E\�D�OLQHDU�SORW��������������

���0RUHQR�6iQFKH]� 5�� 0DUtQ�+HUQiQGH]� $��
*DOODUGR�3pUH]� -&�� 4XH]DGD� +�� (QFDODGD� 5��
5RGUtJXH]�(QUtTXH]� 6�� 6DDYHGUD� (� �������
3KRVSKRIUXFWRNLQDVH� W\SH� �� NLQHWLFV�� LVRIRUP�
H[SUHVVLRQ��DQG�JHQH�SRO\PRUSKLVPV�LQ�FDQFHU�
FHOOV��-�&HOO�%LRFKHP������������������

3DUiPHWURV�
FLQpWLFRV

$MXVWH�OLQHDO $MXVWH�QR�OLQHDO

/LQHDO +LOO %~F +RUQ�%|UQLJ (QOD]DPLHQWR
H[FOXVLYR

9PD[��P8�PJ� ���� ���������
KS��P0��$73 ���� �������� �����������
KL��P0��$73 ���� ���
K$����0��)UX����%3 ���� ����
/ �������� ���� ��� ���
n ������� ��������� ����

7DEOD�,,,
3DUDPHWURV�FLQpWLFRV�REWHQLGRV�D�SDUWLU�GH�ORV�GLIHUHQWHV�PpWRGRV�SRU�DMXVWH�OLQHDO�\�DMXVWH�QR�OLQHDO



INSTRUCCIONES PARA LOS COLABORADORES DE LA 

REVISTA DE EDUCACIÓN BIOQUÍMICA (REB)

I. Los artículos se deben ajustar a los siguientes 

lineamientos editoriales:

1) Portada. En el primer párrafo incluir el título, el 

cual debe de ser claro, simple, atractivo y evitar 

ODV�DEUHYLDWXUDV�R�HQ�VX�FDVR��GH¿QLUODV�DO�LQLFLR�
del texto. En el siguiente párrafo se anotarán 

los nombres completos de los autores, iniciando 

SRU�HO�QRPEUH�SURSLR�FRPSOHWR��/D�D¿OLDFLyQ�GH�
los autores se escribirá en el siguiente párrafo, 

LQGLFDQGR� GHSDUWDPHQWR�� LQVWLWXFLyQ�� FLXGDG��
HVWDGR�\�SDtV�\�OD�GLUHFFLyQ�GH�FRUUHR�HOHFWUyQLFR�
GHO�DXWRU�UHVSRQVDEOH��/D�D¿OLDFLyQ�GH�ORV�DXWRUHV�
se indicará con números entre paréntesis. Se 

proporcionará un título breve con un máximo 

de 60 caracteres.

2) Resumen. Se deberán incluir dos resúmenes, uno 

en idioma español y uno en inglés (Abstract) de 

no más de 350 caracteres.

3) Palabras clave. Se deberá proporcionar de tres a 

seis palabras clave en idioma español y en inglés.

4) Texto. El artículo deberá ser escrito en el procesa-

GRU�GH�WH[WRV�³:RUG �́�FRQ�XQD�H[WHQVLyQ�Pi[LPD�
recomendada de 15 cuartillas a doble espacio, 

en “Times New Roman 12” como fuente de la 

letra, sin formato de texto, tabuladores o pies 

GH�SiJLQD��/DV�¿JXUDV�\�WDEODV�VH�SUHVHQWDUiQ�
separadas del texto.

5) Referencias. Se indicarán en el texto con núme-

ros entre paréntesis de acuerdo a su orden de 

DSDULFLyQ��/DV�UHIHUHQFLDV�VH�HQOLVWDUiQ�DO�¿QDO�
del trabajo y deben contener para los artículos: 

apellidos e iniciales de todos los autores, año 

GH�SXEOLFDFLyQ�HQWUH�SDUpQWHVLV��WtWXOR�FRPSOHWR�
del artículo y después de un punto, el nombre 

R¿FLDO�GH�OD�UHYLVWD�DEUHYLDGR�FRPR�DSDUHFH�HQ�
el Current Contents, número del volumen y an-

tecedido por dos puntos, el número de la primera 

y última páginas, de acuerdo con el siguiente 

ejemplo: Martin GM, Austad SN, Johnson TE 

(1996) Generic analysis of ageing: role of oxida-

tive damage and environmental stresses. Nature 

Gen 113:25-34. Los artículos en libros deberán 

citarse de la siguiente forma: Wood KJ (1992) 

Tolerance to alloantigens. En: The Molecular Bio-

logy of Immunosuppression. Editor: Thomson A 

W. John Wiley and Sons Ltd, Ann Arbor, Michigan, 

USA, pp 81-104. Los libros podrán incluir las 

páginas totales o las consultadas y se citarán de 

acuerdo con este ejemplo: Lehninger AL, Nelson 

DL, Cox MM (1993) Principles of Biochemistry. 

Worth Publishers, New York, NY, USA, p 1013.

���)LJXUDV�\�7DEODV��/DV�¿JXUDV�VH�SXHGHQ�SUHVHQWDU�
en formato “jpg” o integradas en un archivo de 

“Power Point” o del mismo “Word” separadas del 

WH[WR�GHO�DUWtFXOR��/DV�¿JXUDV�SXHGHQ�SUHVHQ-
tarse en colores, con fondo y sombreado. Las 

tablas deben de estar en “Word” sin formatos 

especiales y separadas del texto del artículo. 

/DV�¿JXUDV�\�ODV�WDEODV�VH�GHEHUiQ�QXPHUDU�FRQ�
DUiELJRV��/DV�OH\HQGDV�\�ORV�SLHV�GH�¿JXUDV�VH�
deberán presentar en una hoja aparte. Se deberá 

FRQVLGHUDU�TXH�ODV�¿JXUDV�\�ODV�WDEODV�VH�UHGXFL-
rán a la mitad o a un cuarto de las dimensiones 

de una hoja tamaño carta; las letras y números 

más pequeños no deben ser menores de dos 

PLOtPHWURV�GHVSXpV�GH�OD�UHGXFFLyQ��(Q�FDVR�GH�
HPSOHDU�¿JXUDV�SUHYLDPHQWH�SXEOLFDGDV��GHEHUi�
darse el crédito correspondiente y en su caso 

La REB es una revista dedicada a la divulgación, difusión, discusión, análisis y presentación 
de resultados derivados de investigaciones originales en temas relevantes en el campo de la 
ELRTXtPLFD�\�iUHDV�D¿QHV��/D�5HYLVWD�HVWi�GLULJLGD�D�LQYHVWLJDGRUHV��SURIHVRUHV�\�HVWXGLDQWHV�
GH�SRVJUDGR��OLFHQFLDWXUD�\�HGXFDFLyQ�PHGLD�VXSHULRU��/RV�WUDEDMRV�TXH�VH�VRPHWHQ�D�HYD-
luación para su posible publicación no deben de haberse presentado total o parcialmente en 
RWUDV�SXEOLFDFLRQHV�
6H�DFHSWDQ�~QLFDPHQWH�FRQWULEXFLRQHV�RULJLQDOHV�FRQ�HVWULFWR�FRQWHQLGR�FLHQWt¿FR�HQ�IRUPD�
de artículos de investigación, de revisión, de crítica, de análisis y otras comunicaciones que 
WHQJDQ�TXH�YHU�FRQ�GLYHUVDV�IRUPDV�GH�HVWLPXODU�HO�DSUHQGL]DMH�GH�OD�ELRTXtPLFD�\�VLUYDQ�GH�
apoyo a investigadores, profesores y alumnos, tanto en aspectos de investigación, académi-
FRV�\�GH�DFWXDOL]DFLyQ�
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REWHQHU�HO�SHUPLVR�SDUD�VX�SXEOLFDFLyQ��/DV�¿-
guras dentro del texto deberán mencionarse con 

minúsculas, la palabra entera y sin paréntesis; 

cuando se haga referencia a ellas deberá citarse 

con la abreviatura, la primera letra mayúscula 

y entre paréntesis (Fig. 2). Las tablas siempre 

llevarán la primera letra a mayúscula y entre 

paréntesis (Tabla 2).

7) Abreviaturas. Las abreviaturas seguirán las 

QRUPDV�GH�OD�,83$&��DTXHOODV�HVSHFt¿FDV�R�SRFR�
FRPXQHV�GHEHUiQ�GH¿QLUVH�HQWUH�SDUpQWHVLV��OD�
primera vez que se utilicen.

II. Otras comunicaciones incluyen: resúmenes de 

DUWtFXORV� FLHQWt¿FRV� LQWHUHVDQWHV�� UHOHYDQWHV� R�
VLJQL¿FDWLYRV��LQIRUPDFLyQ�FLHQWt¿FD�R�DFDGpPLFD�
de interés general, avisos de reuniones acadé-

PLFDV�\�FXUVRV��SUREOHPDV�WHyULFRV��HMHUFLFLRV�
SUiFWLFRV�� MXHJRV� GLGiFWLFRV� FRQ� RULHQWDFLyQ�
educativa, bolsa de trabajo o comentarios de ar-

tículos publicados previamente en la REB, cartas 

al editor, entre otras. Éstas deberán seguir los 

siguientes lineamientos:

1) El contenido deberá ser desarrollado en forma 

resumida y de una manera explícita.

2) Se aceptará un máximo de 10 referencias que 

se citarán entre paréntesis en el texto, como se 

LQGLFD�HQ�HO�LQFLVR�,����6H�SRGUiQ�LQFOXLU�¿JXUDV�
o tablas, con las características que se indican 

en el inciso I-6.

  Los manuscritos que no cumplan con las espe-

FL¿FDFLRQHV�GH� OD�5HYLVWD�QR�VHUiQ�DFHSWDGRV�GH�
SULPHUD�LQVWDQFLD�SDUD�VX�UHYLVLyQ�

  Los manuscritos serán evaluados por lo menos 

por tres revisores seleccionados por el Comité 

Editorial a quienes se les enviará el trabajo con los 

DXWRUHV�HQ�DQyQLPR�\�TXLHQHV�HQ�WRGR�PRPHQWR�
SHUPDQHFHUiQ�DQyQLPRV�SDUD�ORV�DXWRUHV�\�HQWUH�

ellos; los revisores opinarán sobre la relevancia 

del trabajo en un lapso no mayor a un mes. Las 

correcciones y sugerencias de los revisores serán 

enviadas con anonimato entre ellos al Editor en 

-HIH��(O�UHVXOWDGR�GH�OD�HYDOXDFLyQ�SXHGH�VHU��UH-
chazado, enviado para correcciones o aceptado. 

8QD�YH]�REWHQLGD�XQD�HYDOXDFLyQ�JOREDO��HO�(GLWRU�HQ�
Jefe enviará las evaluaciones al autor responsable 

para que corrija e incorporé en el manuscrito las 

diferentes observaciones o en su caso, indique su 

RSLQLyQ�D�REVHUYDFLRQHV�TXH�FRQVLGHUH�GLVFXWLEOHV�
en los dictámenes de los revisores. El manuscrito 

corregido por los autores deberá ser devuelto a la 

Revista, en un lapso no mayor a 30 días naturales; 

de otra forma se considerará como un manuscrito 

enviado por primera vez. De ser necesario el Comité 

Editorial podrá enviar nuevamente el manuscrito co-

rregido a los revisores para tener una nueva ronda 

GH�UHYLVLyQ��WRGR�HOOR�FRQWLQXDQGR�FRQ�HO�DQRQLPDWR��
Una vez aceptado el trabajo, las pruebas de galera, 

se enviarán al autor responsable.

�� /RV�DUFKLYRV�HOHFWUyQLFRV�VH�GHEHUiQ�HQYLDU�D�
OD�5HYLVWD�GH�(GXFDFLyQ�%LRTXtPLFD�FRPR�DUFKLYRV�
DGMXQWRV��UHE#ET�XQDP�P[���FRQ�DWHQFLyQ�DO�(GL-
WRU�HQ�-HIH�\�D�SDUWLU�GH�XQD�GLUHFFLyQ�GH�FRUUHR�
HOHFWUyQLFR�TXH�VHUi�FRQVLGHUDGD�FRPR�OD�GLUHF-
FLyQ�R¿FLDO�SDUD�OD�FRPXQLFDFLyQ�FRQ�ORV�DXWRUHV��
El autor responsable deberá indicar plenamente 

VX�DGVFULSFLyQ�FRQ�WHOpIRQR��GLUHFFLyQ�HOHFWUyQLFD�
y postal para comunicaciones posteriores. En el 

texto del mensaje enviado se deberá expresar la 

VROLFLWXG�SDUD�FRQVLGHUDU�OD�SRVLEOH�SXEOLFDFLyQ�GHO�
artículo, el título del mismo, los nombres completos 

GH�ORV�DXWRUHV�\�VX�DGVFULSFLyQ�LQVWLWXFLRQDO��DVt�
como el número, tipo y nombre de los archivos 

HOHFWUyQLFRV�HQYLDGRV��(Q�HO�PLVPR�WH[WR�VH�GHEH�
de aclarar que el trabajo no ha sido enviado a 

otra revista en su forma total o parcial, para su 

HYDOXDFLyQ� R� TXH� HO�PLVPR� HVWi� HQ� SURFHVR� GH�
SXEOLFDFLyQ�HQ�RWUD�UHYLVWD�R�HQ�RWUR�WLSR�GH�SX-

EOLFDFLyQ��'H�LJXDO�PDQHUD�VH�GHEH�GH�DFODUDU�TXH�
QR�H[LVWH�FRQÀLFWR�GH�LQWHUHVHV�HQWUH�ORV�DXWRUHV�
que envían el trabajo.


