
��
�

���������	�
���������	
��
�	����	


������������
��
����������
�������


�

�
�

��������	
����	��	���
���
����������������������������
��
�	�
���	��

�������	�����������������	
���������
��	��������	��������������������	
����

����������
���	����
����
��	���������

�
�
�
�
�
�

������ !��!"#$�

%����	�������	��&�����

'��	
���(�)**+�

�



��
�




























































��
�

���������	�
���������	
��
�	����	


 	�����	
����	�,��������
�'	�	����

�

�

�

��������	
����	��	���
���
����������������������������
��
�	�
���	��

�������	�����������������	
���������
��	��������	��������������������	
����

����������
���	����
����
��	���������

�

�

�

-�-!"�#�,"���.�# #�,!"��

%����	�������	��&�����

,�������������������	��

 !��!"��.%�.��"!�#%"/.!-!�

�

�

�

 �"���!"����

 ���-�
�	������
���������

 ���-�
�	���	�������
�0	1�

'��	
���(�)**+�



















��
�

�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�



��
�





�

���������
�	����	��
��
������� 	������
	 �	��	��
#�������!�������23445�-�
�����6'��	
���7�

�

�

�

 �� -�
�	�� ����
� �������(�  ������ 	
� ��	
����� 8���������(� ,���	���� �	� �
9	��������
� �	��
�
�������� '��	
���
�� �	� �
9	��������
	�� #�������� 6�'�#7� ��  �� -�
�	�� �	����� ��
�0	1(�
 ������	
���	
�����8���������(���������������	
�������#�:�
����	���'�#(�
�

�

�

�.&!"-#.�;�	��
�
 �� %����	���� ���	�� &����(� �
�	
�	��� #���
���(� 0�� �	���1���� ��:�� 
�	����� ���	����
� 	��
�����:��;�	(���
�	���������<��������	
����	��	���
���
����������������������������
��
�	�
��
�	���������	�����������������	
���������
��	��������	��������������������	
��������������
���
	����
����
��	�������=(��	�	
����������������������	� �������
�	
�	���#���
�����
�
,����;�	�������
��	�������	�	����������
��(������
�	���	�	
�	������	
���	
�-�
�������4��	�
:�
����	�)**+��
�
�
�
�
�
�
&���� ���-�
�	������
��������� � � ������������� ���-�
�	���	�������
�0	1�

�
�

�



��
�

�
�
�
�
�
�
�
�
�









 












































































��
�




























 
 	
��
��!��
"�����#
$
�
��
%�!�
�������












































































��
�









































































































��
�

	 �	����& ������


�

�
����	���������	����������	��	������������	����	
������������	����	���	��	���(� ���

-�
�	������
��� ���-�
�	���	����(������� �
	�������	��������� ��� �������	�	������
�	
����

�>����	������:����������	���(�����'�#���������
�
������
������	�������	������:���	
�����

�
��������
	����

������
��	���������������	�	��	���� ���$����.�9����������������������
��	���������

�
	����������������
����	�����9	�	����?
���������	���1����
��	�
�	������	���������

#��  ���  ���
��� ���	����� ��� ��� 9������� ������ ��
� ���� ���
����� �
��������� �	�

	�	���������	������	�������������������������
�����	���������
��

#�	���(�;��	��������	�	���������
����������	�����������	���
���;�	�0�
�����������

������
�����	
������
���������
�	� 	���	����������	� 	���� �	�����"���	��8�
�(�&��
������"��

���	�(� @�9�	�� �	���(� -���	�� #
�	�� .���
:�(� ��
�0�� ���
��(� ������� "��	��(� ���9�����

A�����1�(�#��	����8�:(�#�	:�
����-	��
�(���
�������	
��(�#
�	��8������8�����	�#��	�������

B��	��� �����	�	�� �	� �
�� ������ 	�	����� 	�� ����� ;�	� �	� 0�
� ���
����� 	
� �����

���	
���,	���� %�
	�(� -C�D
�	�	�� &��
	�� ��@��
�8�� &���	�(�;�	� ���������
���������

�	��
������������

#� ����	�� ��
�0��(� ��	
�� 8��1;�	1(� -�����	� ��
�0�(� #
�� #��	
��(� ����	�� $�	1(�

&	�
�
���-����
	1���,��������8��	���E,�9������	��	���
���������	
�	���������������

F��������	������������
�	������>	�������	:��	��������(��
���#���(�@�9�	��#�����(�

&	�
�
���#
�������@�9��8��������

&�
���	
�	(� ��� ��� ����(� ���	
���(� �	�������
� �� ����(� �	�� �	����� ��� ������

�����	����	
��� �� ���� ���	�(� @��
� �� #����G� ��� ��:	�(� 8	����1G� ��� 0�:�(� �������� �� ���

0	���
�(�@��
��
































��
�








































































































��
�

	"����	���	��
�
'(� 	
 5E���������	�����

	��
 ���
������

	��
 ��	
���
�������������

���	
  .#�����	�	
������

�) �
 ,���	�����	�%	
������&�
���
����	����������6�������&�
����
���

%	
������,��:	��7�

��	
 ������	������	��
�	����

����
 ��	�����������
����

����*
 �	����
���	������������������

�+�
 	�����	���
����

���*
 ����������	��	��	
����	��	�����6	��	��	���	;�	
�	�����7�

 �,&�,&�
 ���������������	����	���
������	�	���������	������	�������6����

�0���������0����
�	��������	�����	���7�

-��
 ����������������;������	������	��������60��0�	������
�	���;����

�0���������0�7�

& ���
 �	
�����	��
��������
��	�-�
��0������	��	
������	�,���	�
���

6-�
��0��
��������
��	
�	������,���	�
��	;�	
�	�7�

���	
 ".#��	
��:	���

�.
 ��	���	����	��

���
 �	�����
�	
����	
���	��������	�����6����	���	��0��
��	�����
7�

��	
 �������	����E����
���	����

���	
 ".#������������

��(���
 �	������
�������
��	�����	�����
�	
����	
���	��������	�����

6�	������
�������
E����	���	��0��
��	�����
7�

���
 ���	�������������������

���	
 #����������	�#�������
�1����
�	
�D�����6�	���!���
���
����		�

#������0�7�

���
 .�5��������*�4H�-�I�J(�.����4�H�-�

���*
 )E���
�E)E0�������	���E4(5E���
������

���
 �����
�������������

���
 �����
�������������

��
 �����9���	���



��
�

�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�



��
�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

,���	� �	� ���� �	��������� �	�	
������ 	
� ���� ��������� ���� �� �'� 0�
� ����� ���������� 	
� 	��

����������%�������
�����������	
	�	��	����
�����
���	9	���	
���
����	
�
������������������

��	�0��#�����	���	�0�
�������������������������1����
��,��
��-����8�����3)��H45E)J�6)**37���

�

�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�



��
�









































































































��
�

/�����


�+
������������
�������+++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 0







0+0+
�*
1����*
++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ '












0+0+0+
��1�������
��
1����+++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ '












0+0+2+
�
����������
��
��*
1����*+++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++'







0+2+
�*
1����*
�3�����*++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 4












0+2+0+
&��1����3�
 ++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 4












0+2+2+
&���������+++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 5







0+'+
&���.���*��
��
��*
6����*+++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 7












0+'+0+
��*��������++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 7












0+'+2+
�����������
���
�������
$
��
*�����*�8
$
��
�������*�*++++++++++++++++++++++++++ 7












0+'+'+
�3���*�*
��
6����
�3�����+++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 09












0+'+:+
����;�����
���
�����
�����.�������
< 	"	=+++++++++++++++++++++++++++++++++++ 0'







0+:+
�������
�������
��
��*
1����*
�3�����*+++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 04







0+4+
����������
�������
��
�3�����*+
����;�����
��
�*��>�++++++++++++++++++++++++++++++ 04


�
��+
�.!���;�*
++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 07


�
���+
	�6��*�*
���.��
��
��
�?���*���
�@����
�������
��
��*������
$
��
����������
�������


��
��*
1����*
��
����������
��
����*
<���������	
	�����=+++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 20







'+0+
������������++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 2'







'+2+
&��������*
$
�@����*+++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 24












'+2+0+
&�������
;������+++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 24


����������'+2+2+
������1�������
���
���������
��
����
$
��
��*
����.�����*













*�����������*+++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 25
















5�)�)�4����
�	
����	
��������������������������������������������������������������������������������� )3�















5�)�)�)�������0��������������	���������������������������������������������������������������������� )3�















5�)�)�5��������������������	
���	������������������������������������������������������������������� )3�















5�)�)�2��D���������������������������������������������������������������������������������������������� )J�

����������'+2+'+
-�.��������
��
������������*
��
���	 ++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 2A
















5�)�5�4��-����:	��	�������	������������������������������������������������������������������������ )K�















5�)�5�)��I���������
�����9��������������������������������������������������������������������������� )+�















5�)�5�5��#�;�������
����
��������	��������������������������������������������������������������� 5*�
�





'+'+
��*������*
$
��*��*���+++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ '0




��
�











'+'+0+
������1�������
$
���*�1�������
1��������
��
����*
��;��������*
��
��












��*�������
$
��
����������
��
��
�����
��
��*
1����*
�3�����*++++++++++++++++++++++++ '0
















 '+'+2+
)������*
��
����*��������
$
����*
��������*
����������*
+++++++++++++++++++++ '4











'+'+'+
����������
����.�����+++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 'A�














�5�5�5�4�� 	�������
��	
	����������������������������������������������������������������������������� 5K�

��������������5�5�5�)�����
���
��	������	
�������	������������������������������������������������������������� 2*�

��������������5�5�5�5��#���������
��	��������	
	���	��������
�������������������������������������� 24�

��������������5�5�5�2��-	�����������	����������0����������������������������������������������������������� 25�

��������������5�5�5�H��-	�����������	��
�����������������
��	����	
����������������������������� 2H�

��������������5�5�5�3��"	������
��	�����
�9	�	���	�9�����
��� ������������������������������������������� 2J�

��������������5�5�5�J��"	������
��	������������������������������������������������������������������������������� 2K�



��+
�����������
���
6����
�3�����
�������
��
����������++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 40







:+0+�������������++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 4'�






:+2+�&��������*
$
�@����*+++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 4:












:+2+0+
&�������
;������+++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 4:












:+2+2+
������1�������
��
��*
*�����*
*���.��*
������*+++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 44


����������:+2+'+
	�6��*�*
��
6����*+++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 44















�2�)�5�4�� 	�	���
����
��	��������	1������������������������������������������������������������� HH�














�2�)�5�)�����
���������
��	�����������������	���
�	�����������������
�����	�

�������������
������������������������������������������������������������������������������������������������������� HH�

����������:+2+:+
������1�������
��
�����
�����.�������
< 	"	=
$
���������
��������



����������13�
��
��*�*
��������
�
�*����������3�
��
��*�*++++++++++++++++++++++++ 44












:+2+4+
	�6��*�*
����%���
.���+++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 45












:+2+5+
������1�������
��
��	*
���*�!���*
���
��(���
��
������
����++++++ 45












:+2+7+
	�6��*�*
��
��
�?���*���
�@����
���.��
��������
��
%�.��������
��




������������*
��
���	
��
�3�����*
<7B=++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 4A












:+2+A+
������1�������
��
��*
����*
��
�������*�
��
�3�����*++++++++++++++++++++++++++++++ 4A







:+'+
��*������*
$
��*��*���+++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 4C












:+'+0+
�?���*���
��
����*
�*������*
��
����.���*��
���
6����
�3�����+++++++++++ 4C












:+'+2+��?���*���
$
���������#�����
��
��*
����*
��
��
�������*�++++++++++++++++++++ 57















�2�5�)�4�� 	�	���
����
��	��������	
�����9���	���	����	�	
��
���	�.��	����

��&����
	 ���������������������������������������������������������������������������������������������������������� 3K�



��
�














�2�5�)�)���
������
��	����	��	���
��	�������
����������
�	�	���	���������������

�����������
��	��������������������������������������������������������������������������������������������� J*�














�2�5�)�5����	
���������
��	��������������
�����	�������
�������	�������������������� J4�














�2�5�)�2��,	����	���	�	��	���
��	������	
	��#��E4(�#��E)���#��E5�	
���	�	
��
���	�

��.��	����&����
	 ��������������������������������������������������������������������������������������������� J3�



�+
	����������
���
6����
�3�����
�������
��
��*�������
���
1����+++++++++++++++++++++++++++ 7C







4+0+
������������++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ A0


�����4+2+
&��������*
$
�@����*+++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ A2�











4+2+0+
&�������
;������+++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ A2












4+2+2+
�����������*
���
6����
��*��3����++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ A'


����������4+2+'+
������1�������
��
6����*
$
*�����*
*���.��*
������*+++++++++++++++++++++++++++++++ A'












4+2+:+
	�6��*�*
��
��*
6����*
�3�����8
�6����
�
�*��3�����
��������
����������13�



������
��
��*������++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ A'












4+2+4+
�.�������
��
��
����
��
���	
��
��
��#���
�������
*����*�
��



����������++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ A:












4+2+5+
-�.��������
��
������������*
��
���	
��
�3�����*
<7B= ++++++++++++++++++++ A:












4+2+7+
������1�������
��
��	*
���*�!���*
���
��(���
��
������
����++++++ A4�






4+'+
��*������*
$
��*��*���+++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ A4


����������4+'+0+
�1����
���
�����������
���
6����
��*��3����
*�.��
��
�������������
��



6����*++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ A4












4+'+2+
�?���*���
��
��*
����*
��
��*
����������*
��#���*
���������*
��
��



����.���*��
��
��*
6����*
 ++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ AA












4+'+'+
���.��*
��
�?���*���
�@����
��������
���
�����
��*��3����+++++++ C4�











4+'+:+
�����������
��
��
�?���*���
�@����
��
��
����������
��
��*
;��������*



)������
$
����������
��
����*+++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 099


�
��+
��*��*���
�������++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 094


�

���+
������*����*++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 007





����+
"�.������13�+++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ 020





�D+
	��?�*
$
��.��*
*������������*++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++++ ��



� � ��
�


























































































� 4�
� �
�
�



















�
�
�
�
�
�
�
�
�
�


 �+
������������
�������

�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�



� )�
� �
�
�

� 





































�
�
�
�
�
�
�
�
�
�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�



� 5�
� �
�
�

0+0+

�*
1����*


0+0+0+
 ��1�������
��
1����



$�����������	�	
��	���	��
�����������9����������������
��������������	:��������	���	���(�

	
�����
��������(��	:�����������	��	�������	���	���$����
���
������������	������������	������	�

���	�	�� �� ���� �	������� ����
�	� ��� �	��������� �� ���������� ���	�����	
�	� ��� ���	����
(�

��	����
����	�	��	����������	��������
��	�������
����6%��9�

�
�(�)**27��

 	
�����	�������������	��	�	
������
�������������(�������������	0���	
�	�(���������	:	���(�

�����	�����	�����������������6����	0���	
����	��	���	��
������	���
�	�	�������	���������	����	�

	�����	
��� ��� ���	�����
� �����	����
��	� �����	������(� �	9������ 	
�&	���
��1(� )**)7� �� ����

��������
�	0���	
�	�������
�����6���	:	���(� �����
1�
�(�	�� �����	���������������7(�;�	�
��

��	
	
� 	��	� �	��
����� �� 0�
� ���� 	9������
���� �� ��;����	
��� ��9	����� ������(� �����	�(�

�����	�������������
�	����
��	��	��������������9����������
����	��;�	��	�	
�����
��	����	�������

�����	����������	�������6%��9�

�
�(�)**27���

L
�� �������������� ������
�	� �	�� �	��������� �	� ����
��� ������(� ����� ��� 	:	���� ����

��������(�	��������	
�������;�	���
����	�	
��������������	��	����������	���
����
	�	�������	�

�������� �	������� ;�	(� �	
	����	
�	(� ��
� ���� �	��
����	�� �	� �������� ���� 	���������


	�	������� �� ������ �	� ���� ����	�� �	� �����	� 	�� �	��������� �	�� ������ 6#�����(� )***7�� �����

����������	���������������	
����������	��	����������	���
�	����
�������	������	��������	�	�

�	�� �	����� �� ���	�����
	���	
���������0����
��	�� ��� ����;�	��	����	��1�
� ���� 	���������

���������� ��� �����	��������(� 	
������������(� ��� ��� �	�	
�����	� 	;�	>����	���������
�

	�����
	�� ���������� ;�	� �	�	
��
� ��� ��������� ������	
�	� �	� �������� ���� 	���������


	�	������� �� ��� ��� ��������
� �	� ���0��� 	��������� ��� ��� ��	�� �	�� �9����� 6-�11�����(�

4++K7��




0+0+2+
 �
����������
��
��*
1����*



�
��	
	���(�������������
��	�	��	��
���	������������	���
����	���	����������	�����������(������

��� ����� �	� ���	���
� ���� �	�������� �
� ���� ������� �	0���	
�	�(� 	��	� ���	��� ����	
�	� ���

�	
	��	
���� �	�� �	:���� ���	���� �� ��� �	������
� �	� ���� 9��9��� ��� �
�� 1�
�� �	� ��������
�

�	
���
����1�
�� �	� �	0���	
���� ;�	��	� ������ 	
��	� ����9��9��� �� 	�� �	���� 6�	9������ 	
�

&	���
��1(�)**)7��

�
� 	�� ����� �	� ���� ������� ���
����� �� �
�	0���	
�	�(� ��� ���������
� ������� ��������

���;�������(� ������������� �� 	����������	�� ;�	� ��������
� ��� ����	
���(� �	�����(� ������ ��

����������������������0��	
�;�	���������������������	�
��������9������������
����	��;�	��	�



� 2�
� �
�
�

	
�����
��	����	����������	�������6%��9�

�
�(�)**27��$�����������
�	0���	
�	���	�	
��	��

������������� �	�	���� ��� ���� �	� ���������
� 	
� ������������� ��� ����
�	� ��� ���������
�

�	�	
��
��
�����	
���������
�	�����	�	���	
�����
��
��	�	
����	� ��� �	�������
�6��������

	:	���� 	�� �����	(� �����
1�
���� 	�� ����
�7(���
������������������ 	������	
��	
���
���	�

�����	
�6��������	:	���(�������������(�����9���������	��(�%��9�

�
�(�)**27��

$�����������
��	�������������������������9�������>�����	��
���	��	��	����������������	
�

������������
�;������(���������0�����������	�������������(�0�����������	������	���	�����(�

���	
��� �	� ��� 	��	��������� �	� ���� �	����
��� �	�����	�(� �������� 	
� ������� ����
����(�

���	
����	������(���������	
�������	
�����
(�	������������������������
��	������	
��	�

������ �������� 	
� ���� ������� 
�� ������������(� ��
;�	� 
�� 9�
� �����>����� ��� ���	
����

�	��������������	������������
��	�	���	
��6#�����(�)**57��

$�� ���������
� �	� ���� ������� ������������� 0�� ����� 	��������� ��
� ����
�����(� ���
��� 	��

�����	� ����� ��
��� ���	��� 6%��9�

�
�(� )**27�� ��
� 	������(� ���� �	��
������ �	�

���������
��	������������
���������������6	
��	�����;�	��	��
����	
�������������7���
�����9���

��������	
�	��	���
������(������	
�	
���	����6�������
��������������7��	�0�����	�9����;�	�

����
���������	�� �	� ���
�������
��	� ��� �������� �	� ����-# �E�����	� 	��	��
�����
�	� ���

���������
�6M0��	(�)**)7��

�
� ���� ������� 
�� ������������� �	� 0�� ���	�9���� ;�	� �� 	���� �	� 
�� �	�	
���� 	�� ���� �	�

�	�������
����;�	� �	��
�	
� �� ���� ��������
	��	���	
����	� 	���	
�� �
�����
���	��".#��

	�	����������������	
�����
��	��������	1���	�����
���
:���6#��
��(�������(4++H7��

��� 0	�0�� �	� ;�	� ����� ���� �	� ������ �	�	
�	� ��������� 	�	�������� �	� �	��������� ��

���������
�0��	�
	�	������	��	��������	�	��������	����	
����������
����	�	��	������	�������

�	���	��������������������
��	����������������������	�������	����
��
�	����	��
�����(����;�	�

���� ��������� ��
� �
�� �	� ���� ��
����	�� �����9��� ������	�� �	�� ��
���� #�	���(� ��� �����	�

	����	
�����	��	��
������	�	���������	���������	
	��	������9����	�	��	���
	���6&���	
�����

���(�)**H7���	
	��
�
�����	��
�	������	
���������

&�
���	
�	(� �	������ �
�	�	��
�	� �	������� ;�	� ��� ���������
� ������ �
� ���
� 
?�	��� �	�

��������	�� �� ������	��������� 
�������
��	�� ;�	� ���
	
� �
�����
	
�	� ���
�������9�� �	� ���

��	���0���
���,��������
��(���	�	��������	
����;�	��������	
���
��	������
�������9	��	��

��
������	�����	�������
��	�������������
����	����	����	�	���������	�������������
������

���� �����	
���	�(� ���� ���9�
���	�� �� ���� ������� ����
����
� 	
��	� �����(� 
��� 	�������
�

��
������ ������	��������� 
�������
��	�� �� �	� �������� ���������� ��
� ��� ���������
�

6%��9�

�
�(�)**27��






� H�
� �
�
�

0+2+
�*
1����*
�3�����*



0+2+0+
 &��1����3�




$���������������������
��
� ����	�	������	� ������	
���
����0	�	�����(���
����	
�	�	
��
�


?�	��� 9������	� �	� ���	���� �
����� �������	
�	�� &����	
������	
�	(� ���� ���	���� �	�

��
���	��
�0�:������������������	
������9	�������	
�	���
���������	
	�����9��������
�����

	
��
�0�1��	
����(������
�����������6�	��	
���7��	
�����	���������	���	������
������	�������

������9	���������	��1������

�
� ���������������������	��	�	
������
������������	���	��	����������	����	�� 	
���������

���(�;�	�	��������	����	�����	��	��������� 	
�����	��	
��������	�	
��	
���
�����9	��������

�	�1���(�;�	��	������
� �� �������	��
��������	��
����� �	��
�	�����;�	� ���	�	
�	
� ����

�	����
����	� �������������	������� ����	�	
�����	��
��������	� �	:�����	����	��������$���

9	���������	�1��������������
�	�����������������	�����	���	����������������;�	��	����	
��
�

0�����	��0�1��	
������	��	����	���	�����	���	��	
��(����;�	��	��
	
��	���
�	��
�	;�	>��������

��	�?
�������������	�6��	�	�E"�����%�����0����(�4++3G����	��������(�)**57���

��� 	������(� �� ��� 9	1(� ����	
�	� 	�� 	������� �� ���9	��� �������� ��� ��������

��	
;�����������	
���	
�	�	��;�	��������
��
����
�����������	
�������	�����	��	�
����	��

�	������� �� ���	��� �������� ������
� ��� �������� ��	
;���������� 	��� ������	
�	�

	��;�	������ �	:�
��� ���
�	�� 	������� �
�	��	�����	�� ;�	� �������
�
� �� 	��	� �	:���� ���

����	
����	��
:����������	��������6���	��������(�)**5G�)�����
0+07��

�����������

)�����
0+0+�-�����������	��
�0	�	������� ���:���	������	����
�9	������	��
���������������	�����������6&�	
�	��

NNN����������	�����O����
���O�	��)2O)2E3������0��7�

�



� 3�
� �
�
�

0+2+2+
 &���������




8��
� 64+HK7� 	������� 	�� ��	����	
����	� ��� 
���
:��'��	
���� 6���	
����������� P$�Q� !��	�R7(�

��9���	
�������	���������	
���	�����	���������	����	���9����
��	�����(�;�	��
����	������������
���

�����������
��	��������	�	
�	���	:�����;�	�����
���������������G�������	����;�	��	�������	��1�����

���	��
�����
��	��������������	�������G���������	����(�	������	
�	����������������	�	��
�����
��	�

������������ 	������ �	������� �� 	
� 	�� ;�	��	� �����	
� ������������	� ������������ �
�	�
���

6��
�����	
�	� �	������
��	� ��� ����	1��� ����������
��	��1?���	��	
� ������7���	��	�
���

6��
���	
����	
�	� 	�� ��������	� ������ �	�� ���9	��7�;�	���
�����
� ��� ���������
��	� ����

�������6)�����
0+27��

$������������������� �	�	
��
��
�� �������
�	
������
��	�������� �
�	���	� ������������
�����

��������������	���������
��
�	�	
���������	�������������	�������������(��	���������	��������

�������6��
������������(�4+2HG���	�	
��(�4+327����������������	���
�	��1�
�	
�	����������
����
�

���
����������	��	� ����0�:���������	�������S��0� 64+K27� ��� �
:	�������������	�9���	���	��

�����������	
��������	�9���	���	���	
������������9��	9	���������������;�	��������	1��	�

�����������
��9����������
��������"���	��64+227����	�9���
�;�	�����
���
:����	�	
��
��
��

����������������
��	���������������	
������������:�9	
	�(���
��
�����������	�	�����	�4**�

����� �	����� �	� ��� ���
�1����
�� $�� ��
�	
������
� �	� ������ �������� �	� �	���	� �	�����


�����	�	
�	�����
�	��������	������������	���	����������	��������68��
��4+HK7�����0	�0���	�;�	�

	����������	�����	1��	�����1������
���	��9����	
��	��������	��	��H*T��	��9����	
���
���

6����R��
(�4+3K7�����	�	�;�	�����	������
��	��������	1�
���	��	�	�?
����	
�	�������������
�

�������������������������
��	����������
�	����	��
���
��	���������

$������������
��	��������	
���������������������
��	��0�����
	���	
�����	�������(��	���
	���

;�	��	������	��
������������������
��	��������	
��������������
����	
�����
	�����	��	���

����	��	(� ��	
��� 	
� 	�� �
�	����� �	� ��� ���� ��
�	� ���� ������� �������
� �	
��� �������� #���

�����(��	�0�����	�9����;�	������
�	
������
��	��������	��������	
�������	��	
������	��������

;�	� 	
� ���� 1�
��� 	���������� 6���	�� �� "	��1(� 4+H*7�� $�� ������������� ������
� ��	���� �� ���

����������
��	�������(�����
���	��	�������;�	�	
�����1�
��������������
�������9���	�����

�	� �����	� �
�� ������ ����������
� �	� ������� 	
� ���� ������� ;�	� 	
� ���� 1�
��� 0?�	����

6����R��
(�4+3K7��

$��� ������� ��
� ��
�	��1����� 	
� ��� ������
����� �	� ���� �������� �	� ���� 9	�������� �	�� 1���(�

�������
���	� ���	�����	
�	� 	
� ���� 9�������� �	� 	����� ������� �������� ��
� ��
��� �����

���	
��������
�	
������
��	�������	
�	����������6��
�����(�4+K2G���0	9	�������'����0(�4+KKG�

%���(� 4++57�� ,������	�	
�	� 	�� ���:�� �	� ������ �������� �� ���9��� �	�� ��
������� �	� �����	�



� J�
� �
�
�

�	���
�	�����������
��	��������������
���(�����������������	���
�	���������������6$U���	���

����0(�4+K27����������������
�	
� ���9�������	�����	�	���
������������
�	
������
�	
�	��

�������(�;�	��	������9	1��	��	�	� ��� ����
�	�	
��	� �����
�	������ ����	��������
� 6$�����������(�

)**57��

�

)�����
0+2+�&�����(�	
�	�������	����
����(��	���
����
���	����9���	������	�	
��
���	�.��	��6���	
������������

I�����	����
�7�����
�	�������	�����	���	���	����������

�

0+'+
&���.���*��
��
��*
6����*




0+'+0+
 ��*��������



$���	�������
�	����	������
�	�����	�����������������	������0���������$���9�����	�����������	�

����	�������
��	�	
���9�����	�	
��������	������	
�������	����	������	�����	��������
��	�

������
�����������(���������������������4(3E������������
��
���	��
���	���(�������������4(3E

���������� �	� ������ 0����� ���9���� �� ���9��� �	� ��� 9��� ������������� �
� �
�� �	��	��� 	���(� 	��

���9���� 	
���� 	
� ���������
�������
�	��	������� ���!)(� �������
���	� ������������	��	��

.# I���
�	����	�����	������	������
�	�����	�����������������
�����������	���(�	��.# I�	��

��
���	
�	������������������	
���	����
����	�	�	����
����������
������������������#�,�

6"����E��������%�
1��	1E-	�	�(�)***G� 	

�����8��R	�	�(�)***7��

�

0+'+2+
 �����������
��
�������
$
*�����*�
$
�������*�*+



��� ������
� 	�� 	�� �����0������� �	� �	�	�9�� ���� ������
�	� �	� ���� ��
����� $��� 	
1�����

��
����	��	
����������	� ����	��������
��	��������
���
��VE�������(�WE����������������
�

�����������(�;�	��	�����
�	��������
�0�����������������������4E�����������

$�� ��������(� ����	���� ��� �
�� ��������� �	� �������� �� �
�� �	� ��������(� 	�� 	�� ��������

������
����������������1��������	�����
����	��	������0�������������9����	������
������	�	�

�	���	�������� ����������������������	���
�	� ��� �
9	��������L ,E������������������(� 	
� 	��

����������������

����������������

�����	�����	�����	�����	 �����		�����		�����		�����		 �����			�����			�����			�����			


�����
�����
�����
����� 
�����
�����
�����
����� 
�����
�����
�����
����� 
�����
�����
�����
����� ������������������������ 
�����
�����
�����
����� 
������
������
������
������ 
���
��
���
��
���
��
���
��



� K�
� �
�
�

������������	�����	���������������
�����6�����)�2�4�457��#�
;�	�����	�����
�������1����������

�����������
�����	���	9	�����	��	�0�
�	
��
��������
�	
������
	�������������	�	����	
1����	
�

�	:�������
�	��	��	���������������;�	�	
��	:�������
�	��	���
�	��1��6"����E��������%�
1��	1E

-	�	�(�)***G� 	

�����8��R	�	�(�)***7���

-	���
�	����������������	������
�����0	���������	�	
�	���	����0�����������	�����������������

�	
	���� #�,� �� ���9���(� ��
;�	� 	���� ����� ������
� �	�	� ��
���
��� ��� �	9��� �	
	��
���

0	���������������	�����	������	���:��	������	������	
��
����	����		
��	
�	��	�	
	�����

�������������
	���
	�����

$��� 0	������ ��
� ������������� ��� ��� 0	��;��
���� 6����� )�J�4�47� �� ��� ������;��
���� 6�����

)�J�4�27� �����	�� ���	�����	
�	���������1����� 	
� �������������� 6)�����
0+'7��������	
1�����

�������
���������3E�������������������3E�������(��	�	���9��	
�	���

$�� �������� 3E�������� �	� ���
������� 	
� ��������� 3E�������� �	���
�	� ��� 	
1���� �������� 3E

�������� ����	����� 6����� H�5�4�+7�;�	�������1�� �	9	�����	�	
�	� 	���� �	�����
��$�����������3E

�������� �	� ���������� �� ��������� 4(3E���������� ��� ��� �����
� �	� ���� 	
1����� ���	�	
�	��� ���

�����������;��
���� 6,&SG� ����� )�2�4�447(� 	
1���� ;�	� �	� �
0��	� 	
� �	�	
���� �	�

�����	
�����9���� �� ;�	� ������1�� ��� �	�����
� �	� ��
	��� ���	9	�����	� �� ���

�������������������
��	����� 6,&,G������ )�2�4�+*7� ����� �����
� 	�� �	9	�����	� 6"����E������ ��

%�
1��	1E-	�	�(�)***G� 	

�����8��R	�	�(�)***7���

$�� ��������� 4(3E���������� ��������� 6����� 2�4��)�457� ���	� ��� ��������� 4(3E���������� 	
�����

�������E��������������0��������	��
����������6 I#,7���	������	����	0����5E��������6%#,7(�;�	�

�	�	
��
�	���
9	�����	��	���
�	����������E������������	�����6�����H�5�4�47��

�������	����	0����5E��������	�����	�����	
�	���������������	�����4(5E�����������	���
�	� ���

	
1���� ����	����	0���� 5E�������� �	�0�����	
���� 6����� 4�)�4�4)7�� ��� ����	����� 4(5E����������

�	��	� �
� ����� �������� ��
9�����
���	� 	
� 5E���������	����� 65E,%#7� 	
� �
�� �	�����
�

�	9	�����	�������1����������5E���������	�����;��
����6�����)�J�)�57��$�����������	������������

6����� H�2�)�47� ���
������� 	�� 5E���������	����� 	
� )E���������	����(� 	�� ����� �	� ��
9�	��	� 	
�

�����	
�����9����6,�,7�����
���	�����
��	9	�����	�������1����������	
������6�����2�)�4�447�

6"����E������ �� %�
1��	1E-	�	�(� )***G�  	

��� �� 8��R	�	�(� )***7�� ��� �����	
�����9����

������
��	�	��	����
�	��1�����	���
�	� ����	�������������
��	���������9���������	��������

�����
��	���������	
�����9�����������;��
����6�����2�4�4�2+7�68��
R	�������(�4+KKG�"���
	����

S��	N	�(� 4+JH7���
� ��� �	�����
��	�������������
�������1���� ��� ��� 	
1�������9����;��
����

6�����)�J�4�2*7�	�������	
�����9�����	���
9�	��	�	
����9�����������
��	��	�	���
9	�����	��

�����	
�����9���� 	
� ������	����� ��� ��� �����
� �	� ��� �����	
�����9���� ������������ 6�����

2�4�4�547�6)�����
0+'7���



� +�
� �
�
�

$�� 	
1���� ������� �	�0�����	
���� ����������� 6����� 4�4�4�5J7� �	���	� 	�� ������	�����

������	
��� �������� #�	���� ��� 	
1���� ������� �		
��	
�	� ��� .# ,X� 6����� 4�4�4�2*7�

��������	
�	����������������1�� ��� �	�����
� �	9	�����	��	��������� �� ���9���� 6M0		�	�� ������(�

)**K7��

�

)�����
0+'+���;�	����	����������	���������������	
���
������

�

����������	���1���������0���	�(�	������64++37���,�����
�64++37��
����
�;�	��������������1����

��� ��� ������	
�����9���������������� 6����� 2�4�4�547(� �����������	�0�����	
���������������

6����� 4�4�4�5J7� �� ��� 	
1���� ������� �		
���
�	� �	� .# ,� 6����� 4�4�4�2*7� ���� ��
�	��1���

���9������
�	����
�������	�������9����;��
����6�����)�J�4�2*7�:�	����
��	��������
�	�	
�

	������	��	��
�	��	���������	���������	����������������������������	
��	:�����
����������������

�	���
�����2���	
�	
�����	���	����
�������
�����
���0���	����	1��	�,���

L
���	������
�������9	�������
��	������	�������
��	������������������
��	������	
1�����

�	����9��� �	� ��� ����������(� ��� ����� �	������ �����
�	� ���������� �	����� �� ��� 	����	
���� �	�

�	�����
	�� ���	�
���9��(� ��
� 	������� ����
��� 	�������� �	��	����
� ;�	� 	�� ��
����� �	� ���

�����������	��	:	��������
�����	
�	��������	
1�����;�	�������1�
������	�����
	������������

GLICERATO 1,3-BIFOSFATO

DHAP GLICERALDEHIDO 3-FOSFATO

FRUCTOSA 1,6-BIFOSFATO

3-FOSFOGLICERATO

2-FOSFOGLICERATO

FRUCTOSA 6-FOSFATO

GLUCOSA 6-FOSFATO

GLUCOSA

FOSFOENOLPIRUVATO

PIRUVATO

HEXOQUINASA

PFP

GLUCOSA 6-FOSFATO 
ISOMERASA

GLICERALDEHIDO 3-FOSFATO 
DESHIDROGENASA

PFK

ALDOLASA

TRIOSAFOSFATO 
ISOMERASA

3-FOSFOGLICERATO QUINASA

FOSFOGLICERATO MUTASA

ENOLASA

PIRUVATO QUINASA

OXALACETATO

FOSFOENOLPIRUVATO 
CARBOXILASA

PIRUVATO 
CARBOXIQUINASA

MALATO

MALATO 
DESHIDROGENASA 
CITOSÓLICA

NADP ENZIMA MÁLICO

GLICERATO 1,3-BIFOSFATO

DHAP GLICERALDEHIDO 3-FOSFATO

FRUCTOSA 1,6-BIFOSFATO

3-FOSFOGLICERATO

2-FOSFOGLICERATO

FRUCTOSA 6-FOSFATO

GLUCOSA 6-FOSFATO

GLUCOSA

FOSFOENOLPIRUVATO

PIRUVATO

HEXOQUINASA

PFP

GLUCOSA 6-FOSFATO 
ISOMERASA

GLICERALDEHIDO 3-FOSFATO 
DESHIDROGENASA

PFK

ALDOLASA

TRIOSAFOSFATO 
ISOMERASA

3-FOSFOGLICERATO QUINASA

FOSFOGLICERATO MUTASA

ENOLASA

PIRUVATO QUINASA

OXALACETATO

FOSFOENOLPIRUVATO 
CARBOXILASA

PIRUVATO 
CARBOXIQUINASA

MALATO

MALATO 
DESHIDROGENASA 
CITOSÓLICA

NADP ENZIMA MÁLICO



� 4*�
� �
�
�

	
� ��� ��
9	����
� �	� ���� 0	������ 	
� 0	������ �������(� ��������� 3E�������� 	
� ��������� 4(3E

�����������������	
�����9����	
����9����6��	��
�(�4+KJ7���

$��9����	�����	
��������������	����	���	�0��	
�	��	�����
������
����9�������������������
����

��
�	���� �	� 
���	������(� �
�����
��(� ���
�
��� �� ������� �������� #�� ������ ��	��� ;�	�

�������
�� �
�	��	���������	� ���9��������������(������ 	������	����	0���� 5E�������(� 	����	�

�����1��������������3E�����������	����	
�	��������	
�	��	�	
	�����6"����E��������%�
1��	1E

-	�	�(�)***G� 	

�����8��R	�	�(�)***7�������9�������	
�	��������	�(� ������	�����
����	�

	�	
�����	
�	� 	
��
����
9	����
� ���	9	�����	��	� �����������3E��������	
� ���������HE��������

�����1���� ��� ���� 	
1����� �������� 3E�������� �	�0�����	
���� 6����� 4�4�4�2+7(� 3E

����������
������
����6�����5�4�4�547���3E����������
�����	�0�����	
����6�����4�4�4�227�(��	�

������;�	��������
����	���	�������	
����������.# ,I�;�	��	�	��	�������1�����	
��
�

������
?�	����	��������
���������6 	

��(�	������4++J7G�����	��
�����
����	�	
��
���	��	��	�

�
�	���
9	����
	��	
��	��1?���	����������������	�5(�2(�H(�3���J������
���������1������������

	
1����� ������� HE�������� ����	����� 6����� H�5�4�37� (� ��������� HE�������� 5E	��	����� 6�����

H�4�5�47(����
����������6�����)�)�4�)7������
�;�	�������6�����)�)�4�47����
����	��	���
��	����

���
���������� ������ �����	����	
1�������
�����������(��������
��������9	1�	
�	���������	�

���9�
�6 	���
(���������4+++7�

�

0+'+'+
 �3���*�*
���
6����
�3�����+




$��� ������� ��?9���� �� ������� ��
� ���
��������� ��� �
�	����� �	� ��� ������
����� ���� �	��

�����1�����	
�	���������	�S�	����$����������
��	�����9��������	���E��	
1����#�6��	���E��#7�

�	
���� �	� ��� ������
����� 	�� ������1���� ��� 	�� ����	:�� �����	
1�������� ���9����

�	�0�����	
����6�����4�)�4�H47�6����	:��;�	��	�	
��	
����������
�	
����������������7(�;�	�

	���� ����	���� ��� ��	�� ����
����	�� ������������� ���9���� �	�0�����	
���(� ��0����������

���
���	�����������0�����������	�0�����	
������

�����	���E��#��	���
�	
�����
�	��������	������������������������(�	
��
���	�����
�������1����

���	9	�����	�	
�	�����������������
�����6�����)�5�5�47���
�������
����������������	��	����������

����������	�	������������������	���
�	��
����
���������	�	�������;�	��
������	����������

������	����(�	
����������
����������	����������������������6I	���(�)**27���

���������	����(�
	�	���������� �����
�	�����	��������(��	������	�	
�	���������	�S�	������ ���

�����
��	������������	�0�����	
����6�����4�4�4�5J7�6I�NR	�(�4+3+G�"���
	�(�4+J3G�-����������

���(�4++K7G���
�	������(��	������������������	��������������������	��
	�	����������	
����	��������

��
��	�����������
�	��	���������	���
�	��	�����
	���
��	���������L
���	�	������	�����
	�(�



� 44�
� �
�
�

������1���� 	
� 	���������� ��� ��������	
�����9���������������� 6����� 2�4�4�547(� ���
������� 	��

�����	
�����9����	
�������	�����6@�
��������(�4++)7��	������;�	����	��	�	��	�����
��������

��� �
�	����� �	� ��� ������
������ !���� �	�����
� �
��	������� 	�� ��� ������1���(� ������
� 	
� 	��

�������(� ��� ��� ������� �	�0�����	
���� 6����� 4�4�4�5J7� ;�	� ���
������� 	�� ������	����� 	
�

������G�	����	
1����	�������������������
�����������������
������	���		
��	
�	��	�.# X�

	
�������
�����(�����������	���������(����	�.# ,X�	
���������������

L
�� 9	1� 	
� 	�� �
�	����� �	� ��� ������
����(� ��� 	
1���� ������� ������
������ 6����� 4�4�4�5K(�

�		
��	
�	��	�.# X7�������1������	�������������
��������9���	�������������9����6 	��	(�

4+KH7(���	
�����;�	������������	�0�����	
����������
������6�����4�4�4�5J7�������1�������
�	����

�	�������	��������������	��������� 	�	�����������	��	�	���
�	��1�������������
�	����
�������	�

������ ���� �
�	��	���������	���������	� ��������������������������(��������
���	���	�����
��

���
���
�������	�.# I���

$��	
1�������
������6�����2�)�4�57�������1���������	��1����
��	9	�����	��	����������������������(�

���	���	
�	��;�	��	������	�	������	�����
�	��	����������E���
�������$�����
�������	�	
���

�������	
1����(��
��	
���������
������������	
�	����������6I	���(�)**27��

 	
�����	����������
�����	��������������	����������	9	�����	�	
�	���VE�	�������������	���
�	�

���	
1����.# X�������������	�0�����	
����6�����4�4�4�247(�;�	�	������9�������	����������6����

�� �9�	�(�4+J*G� ����	����� 	

��(�4+J*7��

�����	
��������	
1������	�������������	�0�����	
������	
�������		
��	
�	��	�.# X(���������

	
����������
����(�����	��
����	��	������������
��	�VE�	������������	
�	���������	�S�	�����

����		
��	
�	��	�.# ,X����;�	�������1��	�����	�����
�	
�	������������	�0�
�	
��
������������


�9	�	���	�����9������	�	����?������	
1����	
�	���������(���	
���������:���	
�	���������������

���������
�����6-����
���$	�(�4+K)G��0	
���%����(�4++*G��0	
�(�4++KG�%��9	1�������(�4++2G�

%�������� ��� ���(� 4++HG� S���	� ��� ���(� 4++KG� ,������ ��� ���(� 4++K7�� ��� VE�	�����������(� ����

���	
���(� �	�	� �	�� ���
�������� ��� �������� �	���
�	� �
� ���
��������� 	�	������� ;�	�

�
������	��������	
����������
����(��������
	��	
�	���

$�� ��������
� �	�� VE�	������������ �� �����
��E��#� 	���� ������1���� ��� 	�� ����	:��

�����	
1�������� VE�	������������ �	�0�����	
���� 6����� 4�)�2�)7�� ��� ���	��	�� ��������(�

�����
��E��#(� 	�� �����	
� 	
	����(�;�	��	� ���	��� 	
��������	�#�,� 	
� ��� �	�����
������	
�	�

������1������� ���	
1���������
���E��#��������6�����3�)�4�H7�;�	�0������1��	�������
��E��#�

���� ���� �����
����� ��� �����
���� 	�� �������� �� ��������� ��� ��� �����
� �	� ��� �����
����

�	�0�����	
����6�����4�5�++�47(�	
1������������	
�����	����
��������
��������



� 4)�
� �
�
�

�������������	�0���������
� 	����
�������	� ��� 	
1������������� 6����� 2�)�4�)7� �����������

������� 	
� �
�� �	�����
� �	9	�����	�� &�
���	
�	� ��� ������� �	�0�����	
���� �		
��	
�	� �	�

.# X�6�����4�4�4�5J7�������	��������(��������
���	�������	�������.# I�6I	���(�)**27��

�������������
�	��1����	
����������
������	�	������������������	���
�	��
������
���������;�	�

�
������	����������������	�����	
����������
����������������	���� 	��	�	���������(�	����������

�	� �
������	� 	
� ��� 9������� ���� ��� �����	
���	
���� #�	���(� 	����	
� ���� ������ �	�

��������1����
��	���������	
�	������������
�������	��(�	�����������	�����	��1���������������������

�����
� �	� �
�� ���
������ ����������� 6���R�� ��� ���(� )***�7(� �� �	���
�	� ��� �����������

�	�0�����	
�����		
��	
�	��	�.# ,X���������	
�	����������6�����4�4�4�247�	��������������	�

��
9�	��	�	
�VE�	������������6-����
���$	�(�4+K)G��0	
���%����(�4++*G��0	
�(�4++K7���

�
�����	��
�������(����	
1����#�,���������������6�����)�5�5�K7������1��������������	�	
�	�	
�	��

�������� ����� �	������� ���� ��� ��
�	���� �	� ��	���Y��#� �� ������	����(� ���� �� ����� �	� 0��

�	���������	
��
����	�(� �	9���������0�
����6"���	��	����9�
�(�4+K+7���
���
�������#�,�

�������� ������ 	�� �
�� 	
1���� 0	�	����������� ����� ������1����
� 0�� 	������ ���	����� ��

��
���9	����G���	
�����;�	�	
��
���
���������
��������	�������&�����0���8		9	���64+J+7(����

�������
� 	
� ���� ���������� ��
���	
�	� � S�	�0
	�� �� "		�� 64+KH7G� -�� ��� ���� 6)**47� ��

��
�����	
�	� &����
�� ��� ���� 6)**)7� �	��������
� ��� ������1����
� ����������(� 
�� ��	
���

�	�	�����	�	
����������(�������
������
��	������������

�����	���Y��#��	
	�����	
�	����������������#�,����������������	�����������������
�	�����	��
��

���
� 9���	���� �	� ���������� �	� 0�� ���������� ;�	� �	� 	��	�� ���� ��� ��
�	���� �	� �	����

���������	�������9�
���	��	
��	���������� ��������� 6&����
�� ��� ���(� )***7(� ���� �����
�	����	�

�������	
��	��������	��	���������
�� 6"���	��	���"�
������(�)***7������� �����
�	�����	�

	��	���	��������������	
���	���	���
�	����������	���������	9���
���(�	
�������6��R	��0�����

���(�4+K47�6)�����
0+:7��



� 45�
� �
�
�

�

)�����
0+:+���;�	����	���������	�S�	�����

�

0+'+:+
 ����;�����
���
�����
�����.�������
< 	"	=



$�� �	��9����
� �	�� γE���
���������� 6%#8#7� 	�� �
�� ����� ��� ��� ����� �	� �����	������
����

	9���
�������������	���������	� ����������� �����������������$�� ����9������	�	���� ����� 	
� ����

��
���� �	� 	
��	
���� �����	
�	� �
�	
��������� ����
�	� ��� �	��	���� �� 	���	�	�� ��������� ��

����������6�
	��	
���&����(�4+++7���

��������� �	��	
�	�� �	���1����� �	���
�	� ��� �����1����
� �	� ����
�	�� �� ��
���� ��
� �	
	��

�
���	
������	� ���� 	
1������	���������	� ����������� ���������������� �
����
�;�	� ��� 	����������

�
0	�	
�	� �� ��� �	��9����
� �	�� %#8#� 	���� �
�����	
�	� ������� ��
� 	�� ������ �	� ���� �������

���������������(��	����;�	����	�����
	��	
�����	
1������	���������	���������������������������(�

�
�	����	�� �� ��� ��������
� �	� �����
���� ���	��
� ��� ����9����� �	� ��� �	��9����
� �	�� %#8#�

6$	�����	(�)**J7(���	
�����;�	����	����
������(� ������	�����
��	�����	
1��������	����	��
��

�����	
�
�
�?
�	�	����	
�	���	�����������	��%#8#�6.�
	�E.	��(�)**H7�� 	�����������(�

�	����	�9��;�	���
�������
���
�������
��
��	��	���
��	���������
��E��#���������	����	
�	��	�

MALATO

PIRUVATO

ACETIL-CoA

OXALACETATO CITRATO

MALATO

MALATO

FUMARATO

SUCCINATO SUCCINIL-CoA

αααα-CETOGLUTARATO

�����TRATO

NAD ISOCITRATO 
DESHIDROGENASA

MALATO 
DESHIDROGENASA 
MITOCONDRIAL

COMPLEJO 
αααα-CETOGLUTARATO
DESHIDROGENASA

SUCCINIL-CoA SINTASA

SUCCINATO 
DESHIDROGENSA

FUMARASA

CITRATO SINTASA

ACONITASA

COMPLEJO PIRUVATO
DESHIDROGENASA

NAD ENZIMA MÁLICO

OXALACETATO

CITRATO

�����TRATO

αααα-CETOGLUTARATO

MITOCONDRIA

CICLO DE KREBS

OXALACETATO

ACETIL-CoA
ATP CITRATO 
LIASA

ACONITASA

MALATO 
DESHIDROGENASA 
CITOSÓLICA

NADP ISOCITRATO 
DESHIDROGENASA

GLICOLISIS

PIRUVATO

VACUOLA
CITRATO

NADP ENZIMA MÁLICO

FOSFOENOLPIRUVATO

FOSFOENOLPIRUVATO
CARBOXILASA

MALATO

PIRUVATO

ACETIL-CoA

OXALACETATO CITRATO

MALATO

MALATO

FUMARATO

SUCCINATO SUCCINIL-CoA

αααα-CETOGLUTARATO

�����TRATO

NAD ISOCITRATO 
DESHIDROGENASA

MALATO 
DESHIDROGENASA 
MITOCONDRIAL

COMPLEJO 
αααα-CETOGLUTARATO
DESHIDROGENASA

SUCCINIL-CoA SINTASA

SUCCINATO 
DESHIDROGENSA

FUMARASA

CITRATO SINTASA

ACONITASA

COMPLEJO PIRUVATO
DESHIDROGENASA

NAD ENZIMA MÁLICO

OXALACETATO

CITRATO

�����TRATO

αααα-CETOGLUTARATO

MITOCONDRIA

CICLO DE KREBS

OXALACETATO

ACETIL-CoA
ATP CITRATO 
LIASA

ACONITASA

MALATO 
DESHIDROGENASA 
CITOSÓLICA

NADP ISOCITRATO 
DESHIDROGENASA

GLICOLISIS

PIRUVATO

VACUOLA
CITRATO

NADP ENZIMA MÁLICO

FOSFOENOLPIRUVATO

FOSFOENOLPIRUVATO
CARBOXILASA



� 42�
� �
�
�

���	
����� �	���
�	� ��� �	��9����
� �	�� %#8#�� ������ 	����� 	�������� ����	�	
� ;�	� ���

�	��9����
��	��%#8#��	�	��	����
���	�����������
�����	��
�	������	���������	������������

����������������6&����������(�)**J7��

$�� ��
�	���� �	� %#8#� 	
� 	�� �������� �� ������ �	�� αE�	������������ ��	
	� ������ �	���
�	� ����

�	�����
	���	��	
����	���������	����	�	�������
����	�	
������
9	����
��	��αE�	������������	
�

�������������	�	�	�����������1�����������	
1����������������	�0�����	
����6�����4�2�4�57(�

��������� ���
����
��	����� 6����� )�3�4�47� �� ���
�
�� ���
����
��	����� 6����� )�3�4�)7�� $��

�	��
���	����������1���������������������	�������������6%# G������2�4�4�4H7(�;�	�	
���
����

�	� 	
��	
���� �	������� ��� �
�� ��X)O���������
�� ������������ ,���	�����	
�	� 	�� %#8#� 	��

���
���������������	
1����%#8#����
����
����6�����)�3�4�4+7�	
������
�����	�����	0���(�

;�	��	���
�	���������
��	���������
�����	�����	0�����	�0�����	
����6��# IG������4�)�4�437�

	�����������������
����68�N
����0	�(�4++JG�8���0��������(�)**57��


)�����
0+4+���;�	����	�����	��9����
��	��%#8#��

�
#�	�����	������������
�������	���	�	�(�	
�������
���(��	��	�0�
�������������������
���
	����

	��������������	����
������	��I��������������	��	;���������	
��	�	���	�����������	�������
����

�	�� 
�����	
�� 68�N
� �� �0	�(� 4++JG� �
	��	
� �� &����(� 4+++G� 8���0� �� &����(� 4+++7�

6)�����
0+47��

αααα-CETOGLUTARATO
SUCCINATO

SUCCINIL-CoA

GLUTAMATO

ASPARTATO

OXALOACETATO

ALANINA

PIRUVATO

GABA

SUCCINATO 
SEMIALDEHIDO

ALANINA

PIRUVATO

GLUTAMATO

αααα-CETOGLUTARATO

DERIVACIÓN DEL 
GABA

CICLO DE KREBS

SUCCINATO 
SEMIALDEHIDO 
DESHIDROGENASA 

GABA 
TRANSAMINASA 

GLUTAMATO 
DESCARBOXILASA 

GLUTAMATO 
DESHIDROGENASA 

ASPARTATO 
AMINOTRANSFERASA 

ALANINA 
AMINOTRANSFERASA 

αααα-CETOGLUTARATO
SUCCINATO

SUCCINIL-CoA

GLUTAMATO

ASPARTATO

OXALOACETATO

ALANINA

PIRUVATO

GABA

SUCCINATO 
SEMIALDEHIDO

ALANINA

PIRUVATO

GLUTAMATO

αααα-CETOGLUTARATO

DERIVACIÓN DEL 
GABA

CICLO DE KREBS

SUCCINATO 
SEMIALDEHIDO 
DESHIDROGENASA 

GABA 
TRANSAMINASA 

GLUTAMATO 
DESCARBOXILASA 

GLUTAMATO 
DESHIDROGENASA 

ASPARTATO 
AMINOTRANSFERASA 

ALANINA 
AMINOTRANSFERASA 



� 4H�
� �
�
�

0+:+
 �������
�������
��
��*
1����*
�3�����*



$�� �	:���� �	� ��� ���������	� ������������	�	� ��
�������� ��� ��
����� ����� ���� ���	
���� ���

���	������1����
� �	� ���� ��������� 	��>��	�� 	
� ���� ����� 9	1� ���� ���	����9��� �	�������

�
�	�
����
��	���  	
���� �	� ����������	����������	� �������� ;�	� �	�	� �	�
��� �
��9���	�����	�

��������� ���� 	�� ��
����� 	
� ��	�����	�����
� ���� ��	����� �	�����
�������
� ������������	��

����
����������	�������������

$�� �������� �
�	�
�� �	� ���� ������� ��������� �	� 	
��	
���� �����	
�	� �
���	
������ ��� ���

����������
��	������������
���������
�	�	���	��������(�0�����	���
����	�;�	�����	���	����
�

�	������������9�	
	���
�����
��������������	1��������	
���	
�	��;�	��	��	���	���
������������

9�	
	��	�	���
�������	���
���	��	������	1(�;�	��	��	��
	����������	�����
�	
��	�������������

������	��������������������	��6 �9�	��������(�4++2(�-���0�������(�)***7���

L
���	���������	��������������
�	��;�	��	�	
���	
���������������	�������9���	���
����
���

��	�	
��
���6���	
������������I�����	����
�7�	�����	������
��������	������������
(�;�	��	�

��
�	
���� 	
� 	�� 	������ �	� �	��	���	� �� 	
	���� �
��	� ���� �	��
���� ��
����	�� �	� ����

�����������	��	��>��	���	�	
��	
����������	
���
��	�
�	9���9���	���	��;�	�	�����
��������

���0��	���������	�������

,����;�	��
��9���	�����	���
����
����	�	
��
����������
���	���	����
���������	�	���		��

��	���������������	��������	�	�����	���
�����������������������	
����	��	�����������
�	��

�	������	
�	����������	�������������
�	��	�
�����
��	�������	
�	
���������������������������	�

��� ����	1�G� ��� �	��	��� 	���� �	�����
���� ��
� ��� ���������
� �
�	�
�� �� ��
����	
�	� 	
� 	��

��
�	
���	
����	�
�9	�	����	����	���	�����	1�0�����	�����	
����	�����	���	����
���

#����	�(� 	����
�����	
����	� �����	��
���������	�����	�� �
9����������	
� ������������
�

�
�	�
���	����������������������	������
	�	������������	�����	>���0	�����	
��������
���������

����	�
���������;�	����?	
�����	�	��	����	�������

�

0+4+
����������
�������
��
�3�����*+
����;�����
��
�*��>�



$��������������
������	
�	�����	�������9����������	����
��(���
��
����������
���
������	�

4*K������
	���	���
	�������
���	�����
����	�����	������9�����	�J(2������
	���	�0	����	���	
�

)**2�6&#!(�)**H7�����32�T��	������������
��
������
������	������������������	������	�	
�

�����	������	�������	����������	�(�;�	���
(�������	
����
������9��8�����(���������L
����(�

�0�
�(����>�(�-������	��
�����

$����������
���
������	�
���
:����	����������	��	��������������(� ��	��
���	��� �	���	�����

	
��	������	������	������������	����
����	��68�����(���������L
����(��0�
�(�-�����(��
����



� 43�
� �
�
�

�����>�7��
�3H�T��	���������
������
����
����������������
��	���
����
����0�
�������>��

�����	
�	��H5�T��	����
������
�����

�
� ���>�� ���� ��������� ��
������	
� 	�� ���	�� �����9�� ������(� ��
� �
�� ��������
� �	� 3()�

�����
	�� �	� ��
	������ �� �
�� ��	�����	� �����9���� �	� �
��� 5**�***� 0	����	����

#���������	
�	�	��2H�T��	������������
�	���	�
���
:�������	�(�	��2)�T��	���
����
�����

	��45�T��	�����
	���

���>�� ������
� ��	
	� �
�� ���
� �	�	9�
���� ��
����� ����� ��	
���� 	���������� �	� �������

���������	
���	�����#������	
�	� 	��	�� ���	������	����������	����������������(� 	�����
���

���	�	���� �	�� 5*� T� �	�� ������ �
���� ��
������ ������
� 	�� ��� ���	��� 	���������� �	� ����

������������������
���
:�(���
����
��������
(��	��������
�		
��	
�	(���
�	��)K�T(�H)�T���

)3�T��	����������
�����	�������(��	�	���9��	
�	�6&#!(�)**H7���

$����	���
	�����>���������������
�	��	
��	�����
���
������������
��	������������
����

����
�����'��	
���
����
�	��H3(J4�T��	������	�����	��	������9�(�#
����������
�	��)2(+K�T�

�����"	���
��	�-��������
�	��45(H3�T�6-#,#��)**K7��

$����������
�	����	���	��	����
����������
�����	���	������������������>�����
�9	����
����(�

�	�����
�������	�����������������	���
����
����������	����������

$���9���	���	�� 	��	
	��	
�	�� ��� ������	� ������
����
�����	�	
��
��� 6���	
�� ����������

I����������
�7��	������
��	:�������������	���	���
	��;�	��������������0?�	�����������	����

����������	�� 6 �9�	�� �� #������(� 4++27�� #�	���(� ���� ������� �	� 	����� 9���	���	�� ��
�

�	
	����	
�	������	���	�	���(��	�	
��
��
�	�	9������
�	
����	
�1������
����	
	
��	�������

6#�����(�)**57��������������	����9��	�	
�;�	��	������������
��������	���
����
���	
����>�(�

������	�	
��
�����
�������
������ 	�� 3H(+�T(���	
��� ��� ����
�����'��	
���
�� ��� ��
�����

�����������	���
����
����	�	��	��������
�	��K4(2�T��	������������
�6#
������)**37���

 	
�����	��������	���
����
�����	�	
��
������9���	������	�	
��
���	�.��	���	����������	�

	�� �	���������
������������������	
�	� 	��HJT��	� �����������
��������	���	�	
��
���	
� ���

����
�����'��	
���
��68���
�	��	�������	�0���	���������������>��)**HO)**37���

�

�

�

�

�

�

�

�



� 4J�
� �
�
�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�
�
�
�
� �
�

� ��+
�.!���;�*
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�



� 4K�
� �
�
�

�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�



� 4+�
� �
�
�

�����:	��9���	
	�����	� 	��	� �����:��	�� �	9	����������	���9	1� ������������	
����	��	���
�

��
���� ;�	� �	� �����	
� ����
�	� 	�� �	��������� �� ��� ���������
� �	� ��� ���� �	� ���� �������

��������(���	
������������;�	����������������������	��
�������	��	�������
��	��������	1���
�

	��	������:��������
��	�	
�	������	
��������	����
:�
����	��	
	���
�����������	��������;�	�

�	����
� �����
�	������ ����	��������
��	��������������������
�	� ������������
� �
�	�
���	� ����

������� ����������  	��	� �
� �
��� �	� 9����� �	��������� �	� 	��������� ��� 	9������
� �	� ����

��
����	����������	������������	
��������9���	���	��;�	��	�	
��
����	�	
�����	
����	������

�	����������
(���
�����
�	
���
��	��	�	���
�����������	��
��	
�	������
	���	�����������
�

�� �	��������
�� #�	
��	
��� �� ��� 	��	���
� �	� ���� ��
����	�� �	
	�� ���������� 	
� 	��

�	�����������	� ������������	� �
�����������	� �����	��
�������	� �	�������
��	������
�	����

����
�	��������	����������	���	����������	�������(����	�����	��������
�	
��������	������������	�

���������
��	����������

#��(�������:	��9�����
��	�����	�	��	������:����
��

�

0+
 �*������
��*
���.��*
��
��
�?���*���
�@����
$
��*
���.��*
����.�����*
����������*


E��
������
�����
�������
��
��*�������
$
����������
���
���������
���
1����+


,���� 	���� �	� ��	
��������
� ���� �������� �	� 	��	���
� ��
���� �	���
�	� 0���������
� �	�

�����������	�� �	� � .#� �	� ��������� 6JS7� ��
� ��	������ �	� ".#� �	� ���� �	� ������� �	�

��	�	
��
�� �	� .��	�� 	
� ���	�	
�	�� 	�������� �	� ���������
�� $��� ��
����	�� ��������

�	�����������	���0����������	��������������	���	�	��	���
���
�����	���
�������
��	���
�	�

���
���������
��	��	�����������	�	����
�����


�

2+
�*������
��
�?���*���
��
��*
����*
E��
����1����
��*
����������*
��#���*
���������*


��
��
���������
��
��
�����#
��
��*
1����*+
 F
��������
��
������
E��
�?���E��
�*��


������*��+


,���� 	���� �	� �
���1���
� �	���
�	� �����������	�� �	� � .#(� "�E,�"� 	
� ��	��� �	��� ��


���0	�
E��������	��	���
��	������	
	��;�	���������
�������
����	��	
1���������������	
����

�	��������
��	���������������
�����
��������
��	
	������	��
�	
��������
	���
����	����	�

	����
����
��	�������������

�

�

�

�

�



� )*�
� �
�
�

'+
 ������1����
��*
 �����*�*
 ����.�����*
������������*
��
��
�����������
��
6����*
$


�*������
��
�?���*���
��
��*
����*
�*������*
�
���%�*
�����*�*+


,���� 	���� �	� �����1���
� ���� 9���	���	�� ;�	� �	� ���	�	
���
� 	
� ��� ��
�	
���� 	
� �������

6��	�	
��
�� �	� .��	�� �� &����
	7� �� �	� 	��������
� ���� 	�	����� �	�� �������	
��� ��
� ������

����
�����(� �
� ��	
�	� �	������� �	� ��� ����	1�� �	� �
���1���
� 	�� ��
�	
���� 	
� ������� �� ���

	��	���
��	� �����	
	���	���
�	� �����������	���	� � .#��	���������� 6JS7� �� "�E,�"� 	
�

��	����	����


�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�



� )4�
� �
�
�

���+
	�6��*�*
���.��
��
��
�?���*���
�@����
�������
��


��*�������
$
��
����������
�������
��
��*
1����*
��


����������
��
����*+

�

�

� �

�

�

�

�

�

�



� ))�
� �
�
�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�



� )5�
� �
�
�

'+0+
������������



$���	���������	���1���������	� ������������
��	� ���������������������
����
�;�	�����
�	� ����

?����������	���	�����	����������������	�	
��
��
���������	
��:	��	�����(���	�����	�������

����	���������������0�������(������������
����(�9�����
�����������	
���	��6�	���������

���(�4++5G� �9�	����#������(�4++27�� ���
�	� �������	������������	�����	����������	������	
�

���	�����
	��������������������;��������;�	���	���
������	�����	�����
�������
����	��
���
�

�	�����(� ��� ����������
��	�����(� ��� ����������
��	���������(� ��� �	������
��	� �������	1(� ���

����������
��	� ���	
���(� 	�� �	��	
����	�9�����
�� �� �� ��� �	������
��	� ������� 68���N�
(�

4++5G� �9�	����#������(�4++27��

I����� 	�� ���	
��(� ����� ������ ���� 	���	�1����	�0�
� 	
������� �� ��� �	���1����
��	� 	��������

�	������9����	����������������������;�������68���N�
(�4++57�	��������	����	���	�����	����

�	�������
��	����	��	���
���
���(�������;�	�	����	
����
�	���
���
�������
��	�	����������

�	��
������;�	���
�����
�	���	�����������������������
��
�	�
���	��������������

�
�����?��������>����	�0������������
�	��������
������	����������	������	�
���������������

�	��	
������
��	� .#�;�	�0��	���������������������
��	����
�
?�	����	��	��	
������	�

����
������ ���	��� ���	�� ���������� �������(�����	����� ���(��	���������� ��������(� ��

�	������������$���
��������
�����
���	���
����	��	��	
������	
�������������	��	��	
�����

������	���	��	
	��	��	������6	��	��	���	;�	
�	�����(�����7(��	���9	���������
������0��

0	�0�� �����	� ��� ���������
� �	� �	��	
����� 	
��	� 	�	��	�� �� ��� ��	
���������
� �	� �	
	��

����
���	�	
����0���������������
�����	
����	������	��	
�������
�����0����
���������������	�

���� ��� ��
��������
��	������������	���	� �����
���	����������	�� .#�� Z�����?������(� �	�

��
�����	
����������	����
	���	�� .#��	��	
�������������	���	���H[������������������

,�"��

$��������������	��	����	
�	��	��������	����	��	���
��	����	���	��	
	�������9	1�	
��
������

	�	���	
��� �� �	�����
� �	� 	���	��� ��������� �� ��� 0���� �	� 	9������ ���� ���	�	
����� �	� ���

	��	���
���
����������� 	
��	������
���� �	:����(����	�	
�	��	���������	���	��������(�����
�	��

��	
�	�����	
��������9	���	(� 	����$�� ������
�����	� ��� �	�
��������	� ���������������	������

����������
	�� 	
� ��� �	�������
� �	�� ���
��������� 	
� �	
������ ��
���
��� �	� 	����

�
��	�	
��
����	���
	���	��
	
�����	
���������	
�	�������������
�����(�	
����������(�	
�

���0��������9���������������

��� 	������� �	� ��� 	��	���
� �	� ���� �	
	�� ;�	� �	����
� ��� ���������
� �	� ���� ������� 
��

�������������0����������������	
����������	�	��	���������>��6-���	�������(�)**27(��9��

6��� ���9�� ��� ���(� )**H7� �� ��
���� 6$	9�� ��� ���(� )**37�� #�
;�	� ����
��� 	�������� ����� ����



� )2�
� �
�
�

�	���1����� 	
� ��	���� ��� #0���
�(� ��� ���� 6)**)7� ��������
� ;�	� ����
�	� ��� ���������
� �	�

�
�����
����	�
����	�����
�������
�	���	����������������������������	�����
�������
����

�����������
� �	� ��� ��	�� �	������ �� ��� ���	
�����
(� ��� ����� �	������	�	
�	� �	��	:����

�������� 	
� 	�� �����(� �����(� �	������ �� ������� #�	���(� -���
E"������	1� ��� ���� 6)**)7�

���	�9���
�;�	�����
�	�������������
���
����	��������������������������
����������������	�

�
������ ��� 	��	���
� �	� 	
1����� ����� ��� 	������ �����(� ��� 	���
� 	��	����� �� ����

������������
����(���������	���	�	
�:������
��	�����
�������9��	
�����	�������	���������

"	��	
�	�	
�	(��	�0�
��	���1��������
���	��������	
��������������	����	��	���
��	��?����	��

�	
	�� 	��	
	��	
�	�� �� ���	�	
�	�� ������ �����
��������� �
��	� 	����� �	� �	�	� �	������� �
�

���	�����	��	��	
������
���	;�	>��	������	
�	��;�	��	��������
�)+J�����(���	
������
���	�

�
�)*�T��	�	������������������
�	���	�������	�
���	�������
	�
��6-������0��������(�4++K7(�

�
�	��������	���1�����	���
�	� ��������1����
��	��
������������1��	�� .#���
�))45��	
	��

�
�		
��	
�	�(���
����;�	��	��	�	���
��������	�	
�����	�	��	���
��	������	
	���	�	
�	��	
�

�������������1�	
������	:��������	�	
�	��6�0������������(�)**H7����
�	��������	���	
���������
�

�	��	
	����
��	��	������	���	
���	���
�	���������1����
��	��
�������1��	������
���	��������	�

))�S�6&�:���������(�)**J7����
�	������(�
���	�0������
��1����	
�
�
��
���	�	����������(�	
�

���� ���	���� ���;���������� ���� �������	���������� �	�����
�������
� ��� ����	1� 	
� �����������

����������

�
� 	�� ������ �	�� ��
������� 	��>����	��	
��������
���
����	� ��������� 6������� &�
����
���

%	
������ ,��:	��(� �&%,7� �	� 0�� ��
�������� �
�� ���	����
� �	� ����� �	� ��������� �	���
�	�

�	��	
������
��	����
	��	�������������1����	��	
��	�����	�� .#��	������
�����	:����(�	��������

�	��	�������������
�����
	���	�	�������#��������	�	�������	����
��	�������	�0���	�����������

�
������������1��	�� .#���
�4)�3J)���
����;�	�����	��
�	
���3KJH��
��	
	�������9���

6&���	
��������(�)**H7��

�
� 	��	� ���������	� �	�����	
� �������������	� 	��	���
���
��������
�	� 	�� �	��������� �� ���

���������
�6���	���(���������7��	���������	���������	����9���	������	�	
��
���	�.��	���$���

�	���������0�
���
���������������������������
����	�����	�������������	��������������������

	
�������������
��	��	
��������	����������������������

�

�

�

�

�

�



� )H�
� �
�
�

'+2+
&��������*
$
�@����*



'+2+0+
&�������
;������



�
� 	�� �	�	
�	� 	������� �	� 	��	���
� ������� �	� ��� 9���	���� ��	�	
��
�� �	� .��	�(� 6���	
��

����������I�����	����
�7��
:	����������	�	������
������
�	������1��6���	
�����������6$�7�!����

������	
���	���������6$�7�"���7(�;�	�	���
�0��������	��
���
:������	�M ��0�
���
�.�9	����	��


���
:�� ����������� 6!���1(� 4+KH7�� $���������������1��������	���
��	� ��	�������	�������9�����

��:�� ���������
�����	�(� 	
��
�� ���	���0�����
	���������� 	
� 	�� �
��������'��	
���
���	�

�
9	��������
	��#��������6�'�#(�-�
����(�'��	
���7�������	����	������9���	�������	��1�������

�	�� ���
��� ��	
���(� ��
� I� 
	����E������
�(� ���	� 	
� ���	���� ����
���� �� ��
� ���� ��:��

��
�	
����	
������
������$�����
�����
	��������������	����1�
���	������9��
���
�	��	��	��
�	
�

��� ������	� ���������
(���	
��� 	������ 	�� ��	�����	�0	��������
� 	�������9�(��	� 	��	���
�

0	����������� ��	��� ������1���(�
���	� �	���1��
�
�?
��������	
���;�	� �	
��	�	�����9��	�	��	��

���	
����	�����>���	�������(�	�����:���(���	����
�	
���	
����	��������	
�	�������(�	�������	�

�	���1���
� ���� 	���
	
�	�� �������	
���� �	� ��
����� �	� ������ ���� 	������� �
� ��	����	
���

9	�	����9��
�������

$�����	�������	���������������0���������
��	������������	����	��
��	���	�����������
�	�����

��	�����	���	���	�������������
�	��������>��)**5O)**2��$����	�0����	���	���	���	��
����
�	
�

�����������.��
'+0��$������������	��
�������������1������������	��������������	
�����
	���	��

������6
���	(����(�	��	����	��	7(������������	
�����������	��
��	
�	����������
���	�������	��

�����	���L
��9	1�	
�	�������������(��������������	��
�	�������������	����
��������	�������������

�����
	������������	���
�	���	
�
�����	
����;��������	���
�	�9����
�	�������YK*�\����

�

�

�


































��.��
'+0+
&	�0����	���	���	����
����	;��9��	
�	�	
�

������	������	� �
�	���� 6  #7�� �	�0�� ������������

�����	��
�	����	��5*��	��������

 
Fecha DDA 

27 de mayo 27 
28 de julio 89 

14 de septiembre 137 
21 de octubre 174 

27 de diciembre 241 
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2002-2003  2003-2004  2004-2005  
Fecha DDA Fecha  Fecha DDA 

  27 de mayo 27   
  24 de junio 55   

7 de agosto 99 28 de julio 89 20 de julio 81 
2 de septiembre 125 21 de agosto 113 30 de agosto 122 
20 de septiembre 143 14 de septiembre 137 30 de septiembre 153 

19 de octubre 172 21 de octubre 174 29 de octubre 182 
5 de noviembre 189 26 de noviembre 210 30 de noviembre 214 
30 de noviembre 214 27 de diciembre 241 3 de enero 248 

25 de enero 270 10 de febrero 286   
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C.limon         CTATTGCTTGCTCAATTTTGGTGACAGTATTACTACCGATCATATCTCTCCGGCAGGAAG 2520 
Aco-2           -------------------------------------GATCACATCTCTCCGGCAGGAAG 23 
Aco-1           -------------------------------------GATCACATTTCTCCGGCAGGAAG 23 
Aco-3           -------------------------------------GATCACATCTCACCAGCTGGTAG 23 
                                                    
C.limon         TATCCACAAGGACAGCCCTGCTGCAAAATATCTGCTTGAGCGTGGAGTGGATCGCAAGGA 2580 
Aco-2           TATCCACAAGGACAGCCCTGCTGCAAAATATCTGCTTGAGCGTGGGGTGGATCGCAAGGA 83 
Aco-1           TATCCACAAAGACAGTCCCACTGCAAAGTACCTGCTAGAGCGTGGTGTGGAACGCAGGGA 83 
Aco-3           TATCCACAAAGATAGTCCTGCAGCCAAATATCTTATGGAACGTGGGGTTGATAGAAGAGA 83 
 
C.limon         CTTCAATTCTTATGGTAGTCGTAGGGGTAATGATGAAGTGATGGCAAGGGGTACCTTTGC 2640 
Aco-2           CTTCAATTCTTATGGTAGTCGTAGGGGTAATGATGAAGTGATGGCAAGGGGTACCTTTGC 143 
Aco-1           CTTCAATTCTTATGGTAGTCGTCGTGGCAATGATGAAGTGATGGCTAGAGGAACTTTTGC 143 
Aco-3           TTTCAACTCTTATGGAAGTCGTCGTGGTAATGATGAGATTATGGCAAGGGGTACATTTGC 143 
 
C.limon         CAATATTCGCATTGTTAACAAGCTCTTGAATGGAGAAGTTGGCCCAAAAACAGTTCATAT 2700 
Aco-2           CAATATTCGCATTGTTAACAAGCTCTTGAATGGAGAAGTTGGCCCAAAAACAGTTCATAT 203 
Aco-1           AAATATCCGTCTTGTTAACAAGCTCTTGAATGGGGAAGTGGGTCCAAAGACGGTCCATGT 203 
Aco-3           CAATATTCGGCTTGTAAACAAATTGTTGAACGGAGAAGTTGGGCCTAAAACAATTCACAT 203 
 
C.limon         TCCAACAGGAGAGAAGCTTTATGTTTTTGATGCAGCAATGAGGTACAAGGCTGCTGGCCA 2760 
Aco-2           TCCAACAGGAGAGAAGCTTTATGTTTTTGATGCAGCAATGAGGTACAAGGCTGCTGGCCA 263 
Aco-1           TCCAACAGGGGAGAAACTCTCTGTGTTTGATGCAGCAATGAAATACAAGAGTGCTGGTCA 263 
Aco-3           TCCTACTGGGGAGAAACTCTCTGTGTTTGATGCTGCTATGAGGTACAAGAATGAGGGGCA 263 
 
C.limon         TGATACCATTGTCCTAGCTGGAGCAGAGTATGGAAGTGGCAGTTCTCGTGATTGGGCTGC 2820 
Aco-2           TGAGACCATTGTCCTAGCTGGAGCAGAGTATGGAAGTGGCAGTTCTCGTGATTGGGCTGC 323 
Aco-1           TGGTACAATTATCTTGGCTGGAGCTGAATATGGAAGTGGAAGTTCCCGTGATTGGGCTGC 323 
Aco-3           CGATACTGTTATTTTAGCTGGTGCTGAGTATGGCAGTGGAAGTTCTCGTGATTGGGCTGC 323 
 
C.limon         TAAGGGTCCAATGCTTCTGGGTGTGAAAGCAGTGATTGCCAAGAGCTTTGAGAGAATTCA 2880 
Aco-2           TAAGGGTCCAATGCTTCTGGGTGTGAAAGCGGTGATTGCCAAGAGCTTTGAGAGAATTCA 383 
Aco-1           CAAGGGTCCAATGTTGTTGGGAGTTAAAGCAGTGATCGCCAAAAGTTTTGAAAGAATTCA 383 
Aco-3           TAAGGGTCCAATGTTGCTGGGTGTGAAAGCGGTGATTGCAAAAAGCTTTGAGCGAATTCA 383 
 
C.limon         TCGTAGTAATCTTGTTGGTATGGGCATCATTCTTCTTTGCTTCAAGCCTGGGGAGGATGC 2940 
Aco-2           TCGTAGTAATCTTGTTGGTATGGGCATCATTCCTCTTTGCTTCAAGCCTGGGGAGGATGC 443 
Aco-1           TCGCAGTAATTTGGTTGGAATGGGTATCATTCCTCTCTGTTTCAAGGCTGGTGAGGATGC 443 
Aco-3           CCGTAGTAATTTGGTGGGTATGGGCATAATCCCGTTGTGTTTCAAGCCTGGTGAGGATGC 443 
 
 
 
C.limon         AGACACACTGGGGTTAGCTGGTCATGAGCGCTACACAATCAACTTACCAAATAAAGTCAG 3000 
Aco-2           AGACACACTGGGGTTAGCTGGTCATGAGCGCTACACAATCAACTTACCAAATAAAGTCAG 503 
Aco-1           AGACTCATTGGGTTTGACTGGTCATGAGAGATTTAGTATTGATCTCCCAAGTAAGATCAG 503 
Aco-3           CGAGACTCATGGGTTGACTGGCCATGAACGCTACACCATTGACCTTCCAAACAGTGTGAG 503 
 
C.limon         TGAGATAAGGCCTGGCCAAGACATTACTGTCACAACCGACACTGGGAAATCCTTCACATG 3060 
Aco-2           TGAGATAAGGCCTGGCCAAGACATTACTGTCACAACCGACACTGGGAAATCCTTCACATG 563 
Aco-1           TGAAATAAGACCTGGCCAAGATGTGACTGTCACCACTGACAGTGGAAAATCCTTTACCTG 563 
Aco-3           TGAAATTAGACCTGGTCAGGATGTCAGAGTGGTCACAGACAGTGGCAAGTCATTCACATG 563 
 
C.limon         TACAGTGCGCTTTGATACGGAGGTGGAACTGGCATATTTCGACCATGGGGGCATTCTTCC 3120 
Aco-2           TACAGTACGCTTTGATACGGAGGTGGAACTGGCATATTTCGACCATGGGGGCATTCTTCC 623 
Aco-1           CACAGTCCGTTTCGACACAGAGGTAGAATTGGCTTACTTTGATCATGGAGGCATCCTTCC 623 
Aco-3           CGTTATAAGATTTGATACAGAGGTGGAATTGGCTTACTTTGATCATGGAGGCATACTGCA 623 
 
C.limon         ATATGTTATCCGGAATCTGATTAA-----------------ACAGTAAATAACTGAGCTT 3163 
Aco-2           ATATGTTATCCGGAATCTGATTAA-----------------ACAGTAAATAACTGAGCTC 666 
Aco-1           GTTTGTCATTCGCAACCTGATTAA-----------------GCAGTAAATAACTGCATCA 666 
Aco-3           ATATGTCATAAGAAACTTGATCAATGTGAGACAATGATTCCGCAAGAACCAACTGGTGCT 683 
 
C.limon         TTGATTCAGGGGCATGGGGCATGA--GGCATGAGGCATGAG--GGTTCATAATAAGACCA 3219 
Aco-2           TTGATTCAGGGCCATGGGGCATGA--GGCATGA-------G--GATTCATAAAAAGATCA 715 
Aco-1           TTTCTACTAGGCGGACTTGCTTCA--TCCAAAGAAACTTAC--GGTT-GTAAAATG--TG 719 
Aco-3           CTTCAACCGGGGTCTACTTCTTCATTGCTTTAACGCTTTAGCAGATTCAGCCGACGTCCA 743 
 
C.limon         AAAAGGAAATA-GATTTTTTGTTTCGTTAAC----TTCTTCCAATAGGATTAGCGTTTCA 3274 
Aco-2           GAAAGGAAATA-TATTTTTTGTTTCGTCAAC----TTCTTCCAATAGGATTAGCGTTTCA 770 
Aco-1           AGAGTTGAATA-AAGTTCAAATAATGTAAGAAAGATCCCTTTGATGGGACTTGAGTCTTT 778 
Aco-3           TGAATAAATTACGGAACTAAGTTTAGAAATTTCTGTTTTTTGCAGTCATTTTGAATTACA 803 
 
C.limon         TTCTT---TC---ACTTTT------CTGTAGTTTTCACT----TCATTCGTCTTTTGGCC 3318 
Aco-2           TTCTT---TC---ACTTTT------CTGTAGTTTTCACT----TCATTTTTCTTTTGGCC 814 
Aco-1           TTTTC---TGGGAACAATT------CAAAAGGT--CGAT----ATCTTTGTTCTGTGAAC 823 
Aco-3           TTTTTATATCGAGAGCTTTGATAAACAATAGGACACGCCCTAGACATGAATTTCCCGCAA 863 
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C.limon         AACGTTGTTTATT--TAAATTTGAAAAAAAACAAGAGGCTGGAGATATTTGCAACTTTAA 3376 
Aco-2           AAAGTTGTTTATT--TAAATTAAAAAAAAAAAAAGAGGCTGGAGATATT----------- 861 
Aco-1           GAAG--AATTAT------------------------------------------------ 833 
Aco-3           TAAGAGAATAATTATTGAAATTTTTGTTAATTTCCACATTGATCATGATTGTCAATTTAT 923 
 
C.limon         AAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAA----------------------------------- 3401 
Aco-2           ------------------------------------------------------------ 
Aco-1           ------------------------------------------------------------ 
Aco-3           TTTTTCCGTGGCGTCAACCGAAGAACACAGTAAGGATAATGGATTTTAAAAGTGTGATGT 983 
                                                                             
C.limon         ------------------------------------------------------------ 
Aco-2           ------------------------------------------------------------ 
Aco-1           ------------------------------------------------------------ 
Aco-3           AATAGAAACAATCTACGATATGCTGATTCCTAATTTATATAAATCTACCATATGCTGATT 1043 
                                                                             
C.limon         ------------- 
Aco-2           ------------- 
Aco-1           ------------- 
Aco-3           CTTAATTTATAGG 1056 
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                10        20        30        40        50        60        70        80        90 
 (Aco1) ----------------------------------------------------------MYITTSTSAASSLLRASSRSRFVSSLSSFMAA 
 (Aco2) ---------------------------------------------------------------------------------------MAP 
 (Aco3) ---------------------------------------------------------------------------------------MAT 
 
               100       110       120       130       140       150       160       170       180 
 (Aco1) EHPFKEILTALPKPG-GGEFGKFYSLPALNDPRIEKLPYSIRILLESAIRNCDNFQVKKEDIEKIIDWENSAPKQVEIPFKPARVLLQDF 
 (Aco2) ENAFKGILTSLPKPG-GGEFGKFFSLPALNDPRIDRLPYSIRILLESAIRNCDNFQVTKDDVEKIIDWENTSPKQVEIPFKPARVLLQDF 
 (Aco3) ENPFKSILKTLQRPD-GGEFGKYYSLPALNDPRIGKLPYSIKILLESAIRNCDEFQVKSKDVEKIIDWETTSPKQVEIPFKPARVLLQDF 
                                                                                
               190       200       210       220       230       240       280       290       300 
 (Aco1) TGVPAVVDLACMRDAMNKLGSDSNKINPLVPVDLVIDHSVQVDVTRSENAVKANMEFEFQRNKERFAFLKWGSSAFHNMLVVPPGSGIVH 
 (Aco2) TGVPAAVDLACMRDAMKNLNSDPKKINPLVPVDLVVDHSVQVDVARSENAVQANMEFEFQRNQERFAFLKWGSSAFHNMPVVPPGSGIVH 
 (Aco3) TGVPAVVDLACMRDAMNKLGGDSNKINPLVPVDLVIDHSVQVDVARSENAVQANMEFEFRRNKERFAFLKWGSNAFHNMLVVPPGSGIVH 
                                                                                  
               250       260       270       310       320       330       340       350       360 
 (Aco1) QVNLEYLGRVVFNTNGMLYPDSVVGTDSHTTMIDGLGVAGWGVGGIEAEAAMLGQPMSMVLPGVVGFKLSGKLHNGVTATDLVLTVTQML 
 (Aco2) QVNLEYLGRVVFNTDGILYPDSVGGTDSHTTMIDGLGVAGWGVGGIEAEAAMLGQPMSMVLPGVVGFKLTGKLRDGVTATDLVLTVTQML 
 (Aco3) QVNLEYLGRVVFNTNGMLYPDSVVGTDSHTTMIDGLGVAGWGVGGIEAEAAMLGQPMSMVLPGVVGFKLSGKLQDGVTATDLVLTVTQML 
 
               370       380       390       400       410       420       460       470       480 
 (Aco1) RKHGVVGKFVEFHGDGMGELSLADRATIANMSPEYGATMGFFPVDHVTLQYLKLTGRSDETLAMVEGYLRANKMFVDYNEPQQERVYSSY 
 (Aco2) RKHGVVGKFVEFYGEGMGQLPLADRATIANMSPEYGATMGFFPVDHVTLQYLKLTGRSDETVSMIEEYLRANKMFVDYNKPEQERSYSSY 
 (Aco3) RKHGVVGMFVEFYGEGMSELSLADRATIANMSPEYGATMGFFPVDHVTLQYLKLTGRSDDTVSMIESYLRANKMFVDYSEPQSERVYSSY 
 
               430       440       450       490       500       510       520       530       540 
 (Aco1) LELNLADVEPCISGPKRPHDRVPLKEMKADWHSCLDNKVGFKGFAVPKETQEKVVKFSFHGQPAELKHGSVVIAAITSCTNTSNPSVMLG 
 (Aco2) LQLDLADVEPCISGPKRPHDRVPLKDMKADWHACLENQVGFKGFAVPKQEQDKVAKFSFHGQPAELKHGSVVIAAITSCTNTSNPSVMLG 
 (Aco3) LELNLEEVVPCVSGPKRPHDRVPLNEMKADWHACLDNRVGFKGFAIPKEYQSKVAEFNFHGTPAQLRHGDVVIAAITSCTNTSNPSVMLG 
 
               550       560       570       580       590       600       640       650       660 
 (Aco1) AGLVAKKACELGLQVKPWVKTSLAPGSGVVTKYLLQSGLQKYLNEQGFHIVGYGCTTCIGNSGDLDESVASAITDNDIVAAAVLSGNRNF 
 (Aco2) AGLVAKKACELGLEVKPWVKTSLAPGSGVVTKYLQQSGLQKYLNQQGFHIVGYGCTTCIGNSGDLDESVATAITENDIVAAAVLSGNRNF 
 (Aco3) AALVAKKACELGLEVKPWIKTSLAPGSGVVTKYLQNSGLQKYLNHLGFHIVGYGCTTCIGNSGDIDDAVAAAITENDIVAAAVLSGNRNF 
 
               610       620       630       670       680       690       700       710       720 
 (Aco1) EGRVHPLTRANYLASPPLVVAYALAGTVDIDFDKEPIGTTKDGKSVYFKDIWPTTEEIAEVVQSSVLPDMFKSTYEAITKGNPTWNQLSV 
 (Aco2) EGRVHPLTRANYLASPPLVVAYALAGTVDIDFEKEPIGTGKDGKGVYFKDIWPSNEEIAEVVQSSVLPDMFKSTYEAITKGNPMWNQLSV 
 (Aco3) EGRVHPLTRANYLASPPLVVAYALAGSVNIDFETEPVGVGKDGKKIFLRDIWPSSEEVAHVVQKSVLPDMFKATYEAITKGNPMWNQLSV 
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               730       740       750       760       770       780       820       830       840 
 (Aco1) PASKLYSWDPNSTYIHEPPYFKDMTMDPPG--AHGVKDAYCLLNFGDSITTDHISPAGSIHKDSPTAKYLLERGVERRDFNSYGSRRGND 
 (Aco2) PTSMLYSWDPNSAYIHEPPYFKNMTMEPPG--PHGVKDAYCLLNFGDSITTDHISPAGSIHKDSPAAKYLLERGVDRKDFNSYGSRRGND 
 (Aco3) PSGTLYAWDPKSTYIHEPPYFKDMTMSPPG--PHGVKGAYCLLNFGDSITTDHISPAGSIHKDSPAAKYLMERGVDRRDFNSYGSRRGND 
 
               790       800       810       850       860       870       880       890       900 
 (Aco1) EVMARGTFANIRLVNKLLNG----EVGPKTVHVPTGEKLSVFDAAMKYKSAGHGTIILAGAEYGSGSSRDWAAKGPMLLGVKAVIAKSFE 
 (Aco2) EVMARGTFANIRIVNKLLNG----EVGPKTVHIPTGEKLYVFDAAMRYKAAGHETIVLAGAEYGSGSSRDWAAKGPMLLGVKAVIAKSFE 
 (Aco3) EIMARGTFANIRLVNKLLNG----EVGPKTIHIPTGEKLSVFDAAMRYKNEGHDTVILAGAEYGSGSSRDWAAKGPMLLGVKAVIAKSFE 
 
               910       920       930       940       950       960       970       980       990 
 (Aco1) RIHRSNLVGMGIIPLCFKAGEDADSLGLTGHERFSIDLPSKISEIRPGQDVTVTTD--SGKSFTC--TVRFDTEVELAYFDHGGILPYVI 
 (Aco2) RIHRSNLVGMGIIPLCFKPGEDADTLGLAGHERYTINLPNKVSEIRPGQDITVTTD--TGKSFTC--TLRFDTEVELAYFNHGGILPYVI 
 (Aco3) RIHRSNLVGMGIIPLCFKPGEDAETHGLTGHERYTIDLPSSVSEIRPGQDVRVVTD--SGKSFTC--TLRFDTEVELAYFDHGGILQYVI 
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Nombre Long. mTP  
Otros 

péptidos Loc RC 
Aco-3 900 0.123  0.834 - 2 
Aco-2 898 0.118  0.792 - 2 
Aco-1 927 0.912  0.106 M 1 



� J3�
� �
�
�

2�5�)�2��,	����	���	�	��	���
��	������	
	��#��E4(�#��E)���#��E5�	
���	�	
��
���	�.��	����

&����
	�

�
L����1�
���������	���	������
���	�������	�	�����������	>���������������
���	������	
	���	�

���
������ 6)�����
 :+027� �	� �	�	���
�� �	���
�	� � "�E,�"� 	
� ��	��� �	��� ��� 	9������
�

�	�������	�����
�9	�	���	����
��������	�������	
�����
�	�	���	�����������������������
��	��

��������




)�����
:+04+�,����
	���	�	��	���
��	�������	���	
	��;�	���������
��������
�������#��E4�6#7(�#��E)�687���#��E5�

6�7�	
� ��������	���	�	
��
���	�.��	����&����
	(�����
�	������	��������)**5E)**2���)**2E)**H���	�����
��

�����������	
�	� 	�� 9����� �	� 	��	���
� 4� �� ��� ���	��� ��	����� �	� ��� 9���	���� ��	�	
��
�� �	� .��	�� �	� �����

�	��������  #(�������	������	��
�	�����$����������9	������	���	�	�	
��
�����	����	��	���
����6
�≥�57��

�

2004-2005CLEMENTINA DE NULES
FORTUNE

DDA

81 181 212 246

DDA

50 100 150 200 250

N
iv

el
 d

e 
m

R
N

A
 A

co
-3

1

2

3

4

N
iv

el
 d

e 
m

R
N

A
 A

co
-2

1

2

3

2003-2004

N
iv

el
 d

e 
m

R
N

A
 A

co
-1

0,4

0,8

1,2

1,6
CLEMENTINA DE NULES
FORTUNE

	


"


�




� JJ�
� �
�
�

,����	�����	������1���
���	��������	�	
��
���	�.��	����&����
	��	���������>���)**5O)**2���

)**2O)**H�� �	� ���	�9�� ;�	� ��� ���
�����E4� 6#��E47� �	�	
����� 
�9	�	�� �	� 	��	���
�

��������	
�	� ��
���
�	�� �� ��� ������ �	� ����� 	�� �	��������� �	�� �����(� ��	
��� �	��������	�

����
�	����������>���	
��������6)�����
:+04
	7���

$�����
�����E)�6#��E)7���	������
�
�9	���	��".#���������	
�	���
���
�	�	
���	�	
��
��

�	� .��	�(� �� ���	
�	
�	� ����
�	� ��� ���������
� 	
� &����
	(� ��	
����� ;�	� 	�� ����
� �	�

	��	���
��	�������
�����E5�6#��E57��	�������	�����	
�	
�	�	
�������9���	���	��6)�����
:+04


"
�
�7��$���
������
��	�#��E)���#��E5�����
�	�������������
��	�����������������	��	���
�

��
�������9���	�#��E4���
���������	����
� ��� ������1����
�����	������ �	���0�� �� �������	��

�
��������	��	��	
�����6��.��
:+:7��,�����������	(�����	����	���	�	��	���
��	�#��E4(�#��E)�

��#��E5�	
���	�	
��
���	�.��	����
������������	�����������	�9������	���
�	�0���������
��	�

�����������	������������
�����])+)42J(��]5*4*5*����]5*K4KH��	�	���9��	
�	�6)�����


:+'
	7��

�	� 0�� ���	����� ;�	� ���� ���	�	
����� �	� ����	1� 	
��	� ���	�	
�	�� 9���	���	�� �����
� 	�����

�	�����
�������
����	�	
����� 	
� ��� ����9��������
������������
�������#��(�8���
���M �����	�

64+337� ���������
� ;�	� ��� ��
�	
������
��	� �����������(� �
� �
0������� ���	����9���	� ���

����9����� ���
�����(� 	��� ������ 	
� ������� �	� ����
� ;�	� 	
� ������� �	� ����� ����	� ��

���	�����	
�	(����R���������6)***�7��	��������
�;�	��������9��������
������������
������	���

������	
�������������	����������	�����
�	�������	��	�����������
��	����������������	��
�;�	�

�������������
��	����������������	�������������������
���
0������
��	��������9��������
������

������
��������

,����������������
�9	�	���	�	��	���
��	������	
	���	����
�������	
�������(���
�����
�9	�	��

�	� ������������	
	��	
�����
���9	�	����9���	
�����;�	�
���	������	��
������������
��	�

�������(��	����
��������
��	���
�	�"�E,�"�	
���	����	�������
�9	�	���	����
���������	�#��E4(�

#��E)� �� #��E5� 	
� ���� �	� ������� �	� ��	�	
��
�� �	� .��	�� 	
� ���� ���	���� 	����� �	��

�	���������6)J(�HH(�3+���42*�  #7���	
�0�:����	������������
��	�����9	����

$���
�9	�	���	��".#��	�������	���	
	���	����
����������
�	�������	�����	����
������	�������	�

��� �	�� �	��������� �	� ���� ���������	��
��������	�� �� ���� ���	�9����� 	
� 0�:��� 6)�����
:+057(�

�
����
���;�	��������������
��	���������������	
������������
���	��	�	�������	�	���
��	����

	��	���
��	�
�
��
���	� �����	
	���	� ���
�����(� ��;�	�����
�	� ������	��	� 	����
����
��	�

������� �	� �
���	� ��� 	��	���
� �	� ���� �	
	�� #��E)� �� #��E5�� ������ �	��������� ����
� ���

������1����
�����	���������	���������������	�
�����������������������	
	��#��E4(�#��E)���

#��E5�6#�������2�5�)�57��



� JK�
� �
�
�

��

)�����
:+05+����	���
��	����9���	������	
	��#��E4(�#��E)���#��E5�	
����������	�������	�9	���������	�1�����	�

��	�	
��
���	�.��	�� �
�	����	�� ��� �����	�������� ����	1��� 	
��
����	������	�0�:����  #(�������	������	�

�
�	�����$����������9	������	���	�	�	
��
�����	����	��	���
����6
�≥�57��

�

�

�
���
������
(�	
�	���	�	
�	������:���	�0���	���������������	���9	1�;�	�	���	
�����	�����

�����������
��	
	�����	
�����	���	
	���	����
���������	�0���
���1�����	��������
�		
��	
�	�

��� 	��	���
��	� 	������	
	������
�	� 	���	��������� �����������
��	� ������������$����
�������

������	��
� ;�	� �
�� �	� ���� ��	�� �	
	�� ��������� �
�� ���
������ ������
������ �	� 	��	���
�

��
�������9�(� ��	
����� ;�	� ���� ������ ���� ��������
� ���
������� ������������ ;�	� �	� �
���	
�

����
�	�������������
����������
�	
����	����
����
��	��������������������������	
�	���������

#�	���(� 	�� �
������� �	�� ���
��������� �	���
�	� �����������	�� �	� � .#� :�
��� ��
� ���

���
���������
��	��	�����������	�	����
�����0��	�����������
	���
����	�������	�������

������	������	�����	������
��	��������	1�����
�	�������������
��

�

�

DDA

    27     55    89     140             HOJAS

N
iv

el
 d

e 
m

R
N

A
 A

co
-1

0,5

1,0

1,5

FRUTOS 
HOJAS 

DDA

    27     55     89     140             HOJAS

N
iv

el
 d

e 
m

R
N

A
 A

co
-2

0,5

1,0

1,5

FRUTOS 
HOJAS 

DDA

    27     55     89     140             HOJAS

N
iv

el
 d

e 
m

R
N

A
 A

co
-3

0,5

1,0

1,5

FRUTOS 
HOJAS 



� J+�
� �
�
�

�+
 	����������
 ���
 6����
 �3�����
 �������
 ��


��*�������
���
1����+








�

�

� �

�

�

�

�

�



� K*�
� �
�
�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�
























� K4�
� �
�
�

4+0+
������������

�

$������	1��	������������:�	����
��	��������
�	�	
����	��	���
��	�������������	�����������

 	�0	�0�(��������	1������	
���	����������1����	�����������(��	����;�	�	
��������	���������	�

�����1?���	��6$�����������(�)**57�� 	����	������
�-��	��E"���������� 64++H7(� �����	������
�

�������	����
��������	���������	�����
������
���� �	�����
�����	1� �����O�
���	��	� �	�������
�

;�	���
�	����
�	
�����	��1?���	���

#�	�����	��������	
���
���������������	���	�����������	������������	
���������������������

6��������2�47(��	
���	����	
�	������������	������	
	��;�	��	����
��������������
��	��������

���������$����
9	��������
	���	���1���������	�����	�������
��	������	
	���	���	�����������	�

�����������
��0�
� 	�������(�0����� 	�����	
��(� �������	
���
�����	����	� 	��	����	���

	�	
��������
�	������(�	����	
�	9��	
�������
���	����	�����	
������	���
�	�������������
�

�	�9���	���	�������������
�����	1(��	�;�	����	��	���
����������9������	��������������
�����
��	��

����	��
����	��	����0������	�	
�����	
�	����
�	
����	
��������6���R��������(�)**47��#��������

��	��(� �	��	
�	�	
�	� �	� 0�� ��������� ��� 	����	
���� �	� �
� ���
��������� �	� �������� ;�	�

����������
�
�	9��������������	���������9��������;�	�	�����1��	��	�����	
�	�����:��9��������

�	��������� �� ���9����	��
������
����	� 	�	����
	������	�IX� 	� ��
	���������� 6�0������ ��� ���(�

)**37�

�
�������	�����	���������	���	�����������	�������������	���1����������R���������6)***�7��	�

���
	� ;�	� ��� ����������
� �	� ������ �������� 	�� ��
�	��	
���� �	� ��� �����
����
� �	� ���

����9�����	
1���������	�������
������������
�������,�����������	(�������������	�����	��������

�	���1���������	����	��	���
��	��	
	���	�����
�������
�	���	�����������	��������	
�������(�

�	� 0�
� �	���1���� ����	� ������� ;�	� �������
� ������������	
�	� ������ ������(� ����� ���

	:	�����	������
�6���	

	�������(�)**)G�-��
��������(�)***7(���
1�
��68	���	�(�)**27����9��

6 ��R���������(�)***G�!��������(�)***7���

���	��������	����	��	���
��	������	
	���	����
�������6���������'7���������;�	��������
�������

#��E)� �� #��E5� ��	
	
��
� ������
�	� �	�� 	
� ����	��������
��	��������������������
�	� ���

���������
(� ��	
����� ;�	� ��� ���
������ #��(� ������1���� ������	�	
�	� 	
� ��� ������
����(�

��
��	
	�
�9	�	���	�	��	���
���������	
�	���
���
�	��������������	������	���	����������	����

���� 6)�����
:+0:7�� #�
;�	� 	����� �	���������
����
������	
� ���0���	�����	� ���R�� ��� ����

6)***�7(���	�	�����������
	���������������
��	������	
	��	
������
�	����������������
��	�

������������������
�	�	���	����������	���������

,��� 	��	� ����9�(� 	
� 	�� �	�	
�	� �������� �	� ������� 	�� 	������� �	� ��� 	��	���
� �	� �	
	��

�	�	���
�
�	���	��������������
��	��������	
�����������������������
����	���
	����
��9������



� K)�
� �
�
�

�����������(��	���
�	�	���
��������	������������	���

#�������� ��	��(��	�0��	���������	�� 	�	�����	�� �������	
�����
�����������
������ 6������2E

���
��	
�������
���7(��
���
�������	��������	��������	1��	������������;�	��	�0�������1������
�

��	��	
���� ���� �	������ ��� ����	1� �	� ���� ��	���� �	���
�	� ��������
	�� �	���1����� ����

�	������	������������
�6M ����
(�4+KJ7���




4+2+
&��������*
$
�@����*



4+2+0+
&�������
;������



,���� ��� ���
���������
��	� ������������������(�������� 	� ������������	� �����1���
� ������	������

�	��������	
�	����������2�)�4��,�������0���������
��	������������	���	�� .#���"�E,�"�	
�

��	��� �	��� �	� �����1���
� ���� ��	������ �	� ��� ���� �	� ��� 9���	���� ��	�	
��
�� �	� .��	��

�	��������	
�	����������5�)�4��

$�����	�������	������	���������	����9���	����&����
	������1������������0���������
��	�����

�����������	��������"�E,�"�	
���	����	�����	��
������	��������	
�	����������2�)�4��

 ���
�	��������>��)**5O)**2��	��	���	�����
���	�������	�����9���	���	���	�����
�6���	
��

������6$�7�8L"-����7���
����	�	
�	���
�	
����	
���������&�
�(��	�����	1�
�����(��� ���	(��	�

��:������	1���	��	����	��
���	����	�������	�����
�&�
�����������4K��	�:�����6J+�  #7(�)2��	�

�������6443�  #7���)4��	�������	�64J2�  #7��$�����������	�	�����	��
�����1������������	�

��	�� �����	�� �����9����� 	
� ����� 	
� �
�� ���	��� �������� 	
� 	�� �
�������� '��	
���
�� �	�

�
9	��������
	�� #�������� 6�'�#(� -�
����(� '��	
���7� 	
� ���� ��
�����
	�� �	�������� 	
� 	��

��������5�)�4���
�	��������	������
� ���	(�������	�����
����	��
������������9����	
����	���

��:�� ������ �
������
� ��
� ������� 	
� ���	�	
�	�� 	�������� �	� �	��������� �	������ �� 9������

��������
	�(�������;�	�������������	��������
�	
���
���
��	��������	�������	��	���	�����
�

��	����	������	;��9��	
�	��	
�����>����	
��������������	�����
�&�
��6��.��
4+07���

�

��.��
4+0+� ���	�����6�	����e�	�����	���
���7��	�������������	�����
�&�
����

����
� ���	��




��	
<�����
)���=



7C

�



005

�



07:




$���
�&�
�� 53(JK�±�*(2J� 25(H�±�*(33� H2(J3�±�*(H2�

$���
� ���	� 5J(K�±�4(K� 2J(3K�±�4(K5� HJ(4H�±�)()+�
�



� K5�
� �
�
�

L
�� 9	1� 	
� 	�� �����������(� ���� ������� ��	��
� 	������ �� ����� 	����
��� ���� �	������� �� ����

�����
	���(���������	���
�	���	
�
�����	
����;��������	���
�	�9����YK*�\����

�

4+2+2+
�����������*
���
6����
��*��3����

�
$����������	
������
�����������
�������	��	���1���
�����	������	�����������	� ����9���	���	��

��	�	
��
�� �	� .��	�� 6���	
�� ���������� I����� 	�� ��
�7� �� 	�� 0������� &����
	� 6���	
��

���������I�����	����
�������	
����� �	����I�����	����
�7(��	:�
���	
�	��������������������

��
� ������� ���� ��� ���	
���
� �	� ��	������ ��
������ ,��� ����� ��	����� �	� �������
�� ���������

�����������
�	���������>���)**5O)**2���)**2O)**H�6��������2�)�47��	�������������	�����

�	�������������������

$�� ��������
� �	� ��	9�� �� ����� �	���
�	� ��9	��1����
��	� �
�� �������
� 	
� ����� �	� ������

����
������ �� ��� ��
�	
������
� �	� 5�***� ��� ��� �������	
��� �	� �	���1�� ���� ����� )5O*3O*5(�

����
�	��������>��)**5O)**26����H2��	������	��
�	���7(���	��4JO*3O*2(�����
�	��������>��

)**2O)**H� 6���� 34��	������	� �
�	���7��������	�����9	�	���� ����������	����	������	� ������

������;�	�	���	�����	�������	������6��������2�)�47���




4+2+'+
������1�������
��
6����*
$
��
*�����*
*���.��*
������*




�	������1���
����������������	��������	
�	����������2�)���




4+2+:+
	�6��*�*
��
��*
6����*
�3�����8
�6����
�
�*��3�����
��������
����������13�
������
��


��*������




�	� �����1�� �
� ������������� ��
���� ���E)***� 6 ��
	�7� 	;������ ��
� �
�	����� �����������

#�2*� 6 ��
	�7���
	���������
�������
���	��	�	����
��	��
��
	��#�44EI�� 6��
,��7���
�

�
�������
�����	������
���������;�	���
���
���	�?
�����	�����������	����	���
�;�������

6�R������$	�����4++27���

$����	����������1��������	���
���������	�1�����	
������������45�***����68	�R��
�@)E)4(�

������@#E427����� 	����
��� ������	�	���	� ����9	������������	�������	����������
��
���������	�


���
� �	� *())� µ�� 6���	�7�� �	� ������
� *(JH� ��� �� �	� �����	��
� 	
� 5()H� ��� �	� ����(�

������
���	�
�	9��	
�	���
��
���������	�
���
��	�*())�µ��6���	�7���

������:���	��
�	����
���	��	�4���O��
�����$����	
���������
��	���������������
��
	���	��	���1��

�������� �
�	����
��	�	���
���	���	����������������	
��������6�������(��������	�����������7��L
��

9	1���	
�����������	��	���1�
����9����	�������������
�����	���
���	���	�������
���	�	������$��



� K2�
� �
�
�

���
���������
��	��	���1����
�	�����������0���	�	�
�6 ��
	�7���	��
���1���
���	������������

�����	������

�

4+2+4+
�.�������
��
��
����
��
���	
��
��
��#���
�������
*����*�
��
����������



�
�	����	>���
������
���	��������	����	
1��������������
��������������	�����1�
�����
�	�9�����

�	����	�	
�	�� 	�	��	�(����
��� 	�� �������� �
�����������������M � 68�-� �	���0�$��
�0	��

-�����	� �	;�	
�	� #���
�	
��(� 0���OONNN��	���0���
�0	����������	��O�����E����
O�����E

����
�0���7��$��������
���	����������	>�������	��
���E&4�###�%��#%�%���#�#�����

��E"4� ����#�#�###�����#���(� ������ ���	���� �� �	9	���� �	�	���9��	
�	(� ��
�

�	�	����������������	����
	���	
����	�H2(5�\����H)(H�\����������>���	�����	��	
�����	��

�".#�����	
�����	
��	��������������
���	���������	��	�3H*�����

#� �������	�".#� �������	�9	���������	�1�����	� �	���1���
��"�E,�"� 6�	������
�������
���

�	�����
�	
����	
���	��������	����7�6���R��������(�4+KK7(����
����������������E&4�����E"4�

��
����;�	��	�����9�	��
���
����?
������	������>��	�	�����63H*��7�	
��
��	���	��������(�

;�	� �	� ���������
� ��
� 	�� R��� �!.��"��- � -����1� %	�� ���������
� ����	�� 6%����7�� �	�

���
���
�	
�	��9	�����%�-E��6,���	��7�;�	���	��������������
����������������]$4E8��	�

�	�����	����� ���(� �	� ��������	���	� �	���1���
���
��	���	�?
� �������R� ��� ���� 64+K+7(�

�	��	
���
���������	�����	
�	����	
���
�
�����	��	����
��	�����������
����(���E45*��




4+2+5+
-�.��������
��
������������*
��
���	
��
�3�����*
<7B=

�
�	������	��
����������������	��������	
�	����������5�)�)���

�




































� KH�
� �
�
�

4+2+7+
������1�������
��
��	*
���*�!���*
���
��(���
��
������
����

�
�	� ������� 	�� ��������� �	������� 	
� 	�� �������� 2�)�3(� �����1�
��� ����� �	�����	�� ����

�����
���	��������	��������	
������.��
4+2+��

�

��.��
4+2+
!����
���	������������1�����������	�����	���������"�E,�"�	
���	����	���

��

�

4+'+
��*������*
$
��*��*���



4+'+0+
�1����
���
�����������
���
6����
��*��3����
*�.��
��
�������������
��
6����*


�
$�����������
	���	��	��9������	�����
���������	������	������������
�0�
�����������1������	�

������0�������� 	
� ������������L
������	�#������� ���� �	������ ��� ����	1��	� ���� ��	���(�

���	�9�
���	� �
� 	�	���� ���
�������9�� ��� ��
��� �	� ��� ���������
� 6M ����
(� 4+KJ7�� ��� ������

����
������6������2E���
��	
�������
���7�	���
���
�������
0��������	��������	1��	������������

���������;�	��	������	�	
�	��
0��	���������	:��������	
1������������9�����	�0�����	
����

�� VE�	�������������	�0�����	
���� 6I�� ��� ���(4++KG� $	
����N��1� ��� ���(� 4++*G� $�	1� ��� ���(�

4++*G�������(�4+JJ7����
�	�����������	��	�	���
���	�� 	�	�����	������������
����������	�	��

�	�����������	�������������	��
���1��	����
�	
�����	�������������	���	���������	���	�	
��
��

�	�.��	����&����
	��	�����������������	����
�	
����	
�������������������(��������	�������������

$������	1��	�����������������������
�����������
��������������
��	9������
��	����������	�����

����	� �����������
�� ��������� 6)�����
4+07(� ��
;�	� �����
�	
������
��	����������	��	
��� ��

�������	���������	
����

�

�

�

�

�

 ��

�����������
���

���������������


���������
���
���������������


����>�
���

��������


&� H[E�%�%���%��#%��#��#%���E5[� 44K���$����	�������%����

������������&�'��(�� "� H[E��%�##%#%�#%#%�%#���#�E5[� �

&� H[E�%##%%#%#�%#%#%#�%%#%�E5[� 42H��������	�)�
��
*������

"� H[E�#���#��%%�##�%%#%#�%�E5[� �
&� H[E��%%�%#����%%#%���#%%E5[� 442�������	�)�
��
*�����

"� H[E����%#�%��##%�#�##��%E5[� �
&� H[E###�����%%��###�%��E5[� 424�������������������

"� H[E#%#%���%%����#�#��##��E5� �
&� H[E##��#��%��%##%%�%�%��E5� 4)4����+����������������

"� H[E%����#%���%##�������#E5� �



� K3�
� �
�
�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

)�����
4+0+��9������
��	�������	������
�	
������
��	��������	
���������	�����9���	���	����	�	
��
���	�.��	��

6#7� ��&����
	� 687� �����������
�����������
��������
�� �������������	��
��	
�	���� �������>���)**5O)**2��$���

�������	
������	��
��	���1��������������H2���34��	������	��
�	����6��	�0��7��$����������9	������	���	�	�	
��
�����

	����	��	���
����6
�≥�57��

�
������ �	��������� �
����
� ;�	� �
�� �	������
� 	
� 	�� 
�9	�� �	� ������� ����
�	� 	�� 	������ �	�

����������
��	� �����������	��������	
�	�����;�	� �������	1��	���
�	
����	�����������
�	�

�����	�����	����	��	��������������������
��	�����������(����;�	��
�����;�	�	����
�	
����	
�

��������	����������������������		
�	(�������������	
�	(��	������
�	����������������
�����
�	�

�������	�������	���	���	����������

$�����
���������
��	���
�	�����������������
�����	����
�	
����	
�������������(���������������

�������� ����������� �
�����;�	� �����
�	
������
��	� ���������������������������� 6)�����
4+27�

�����
��	������	������	��	���1����	���������	
�����
�����������
�����(���
;�	��	���
��	
	�

	��������	�����;�	�	
������������
�������������

DDA

50 100 150 200 250

FORTUNE NO TRATADO
FORTUNE TRATADO

DDA

50 100 150 200 250

A
ci

de
z 

to
ta

l (
m

g/
m

l)

0

20

40

60

80
CLEMENTINA DE NULES NO TRATADO
CLEMENTINA DE NULES TRATADO 	
 "




� KJ�
� �
�
�




)�����
4+2+���
�	
������
��	�������������������6#��� 7(���������68����7�	������������6����&7�	
�	��1�����	��������

�	� ����9���	���	�� ��	�	
��
�� �	� .��	�� 6#(� 8� �� �7� �� &����
	� 6 (��� �� &7� �����������
������� ����
������ ��
��

���������� $��� �������	
������	��
� �	���1����� �� ���� H2� �� 34� �	������	� �
�	����� 6  #7�� $��� �������9	������	��

�	�	�	
��
�����	����	��	���
����6
�≥�57��

�

#�
;�	��������	1��	���������������������	��������������	
�	���
�	��	
�����	������
�	
������
�

�	���������������6��
������������(�4+2HG���	�	
��(�4+327(������	����������	�������
���������
��	��

���������������	����
��
�	��������	�	
�	�	
���������9���	���	��	���������(��	���
	���;�	�	
�

���9���	����&����
	�������������
�	
������
��	�	��	��������	������	��������
	��	
�	���
�

	�� ���� �	� ����	1� �	�� ������ �������� 6)�����
 4+2
 �
 �
 �7(� ��	
����� ;�	� 	
� ��� 9���	����

��	�	
��
���	�.��	��	�������	����������������	������������������������
�	����	�����	�	
�	��

6)�����
4+2
	
�
"7���

�

Á
ci

do
 c

itr
ic

o 
(m

g/
m

l)

10

20

30

40

Á
ci

do
 c

ítr
ic

o 
(m

g/
m

l)

10

20

30

40

DDA

100 150 200 250

Á
ci

do
 is

oc
ítr

ic
o 

(m
g/

m
l)

0,2

0,4

0,6

DDA

100 150 200 250

Á
ci

do
 is

oc
ítr

ic
o 

(m
g/

m
l)

0,2

0,4

0,6

Á
ci

do
 m

ál
ic

o 
(m

g/
m

l)

1

2

3

4
CLEMENTINA DE NULES NO TRATADO
CLEMENTINA DE NULES TRATADO

Á
ci

do
 m

ál
ic

o 
(m

g/
m

l)

1

2

3

4
FORTUNE CONTROL
FORTUNE ARSANÍLICO	


�


"


)


�


�




� KK�
� �
�
�

 	� 0	�0�(� �	� ���� ������� 9���	���	�� �	� ��
����
�� �����1����� 	
� 	��	� �����:�� 6-������(�

��	�	
����(���	�	
��
���	�.��	����&����
	7�?
����	
�	� ���9���	����&����
	��	�	
����
��

	9������
����	�	
�	��	�����
�9	�	���	��������������6)�����
4+'7��

�




)�����
 4+'+� ��
�	
������
� �	� ������ ������� 	
� 	�� 1���� �	� ���� 9���	���	�� -������(� ��	�	
��
�� �	� .��	�(�

��	�	
����� �� &����
	� �
���1���� �	���
�	� �������������� ��;����� �	� ��������
�� -�	������ �	� ��� ����>��

)**4O)**)�� ��� 	:	� �	� ��������� ��	����� 	�� ��	��(� 	��	����� 	
� ����� �	����� �	� �
�	���� 6  #7�� $��� �������

9	������	���	�	�	
��
�����	����	��	���
����6
�≥�57��

�

4+'+2+
�?���*���
��
��*
����*
��
��*
����������*
��#���*
���������*
��
��
����.���*��
��


��*
6����*



�
����
��������	����	��	���
��	����	
1��������������
�����;�	���
�	��1��	�����������������	���
�	�

��� ��
�	
�����
� �	� �
�� ��������� �	� ��	���E��#� ��
� ����� �	� ������	����(� �
����� ;�	� ����


�9	�	���	����
�������
��������
����
�������9��	
�	�����
�	�������������
���	���	����������	��

������	
�������9���	���	��6)�����
4+:7(���
;�	���
����	���	
�	�����������	
������
����
��

��	�	
��
���	�.��	��;�	�	
�	��0�������&����
	(�������	
���;�	����	
1��������������
�����
���	�

	
��	
���� ���	����	
�	� �	�����
���� ��
� ��� ��
�	
������
� �	� ������� 	
� ���� ������� ���������

6���R��������(�)***�(�G���
	��������(�4++37��,��������������	����	�9��;�	�	
���������������������

��
������� ����
�������	� ����:���
��	��	
��� 	
� 	��
�9	���	� 	��	���
��	� 	���� 	
1����;�	�

���
��������
�����	������
�	
������
�	
������
��	����������������

DDA

100 150 200 250

Á
ci

do
 m

ál
ic

o 
(m

g/
m

l)

2

4

6

MARISOL 
NULES 
CLEMENTARD 
FORTUNE 



� K+�
� �
�
�

�

�

)�����
4+:+�.�9	�	���	��".#��	����	
1��������������
�����	
���������	�������������������
�����������
��������


������������	� ����9���	���	����	�	
��
���	�.��	����&����
	��$����
��������	� �	���1���
��	���
�	�"�E,�"�	
�

��	����	�������
�
���	������������	
�	�	��9������	�	��	���
�4���������	�����	������	����9���	������	�	
��
��

�	�.��	���6  #(�������	������	��
�	���7��$����������9	������	���	�	�	
��
�����	����	��	���
����6
�≥�57��

�

,�	���� ;�	� 
�� �	� ���	�9�� �
�� ����	�����
� 	
��	� ��� ����������
� �	� �������� 	
� ���� �������

��������������	��	���
��	��������������
�����	
�������������	���	�	
��
���	�.��	����&����
	(��	�

	������� 	�� ����
� �	� 	��	���
� �	� ��� �����	
�����9���� �����������(� ;�	� ���
������� 	��

�����	
�����9���� 	
� ������	����� �� ;�	� 	���� ��������� 	
� �
�� ����� �
��	������� �	�

�
���������
��	������
������������	�S�	���6)�����*
0+'
�
0+:7���

$�������9���	���	����������
��
�	������	�	��	���
��	������	
�����9������������������������

�� �����
�	��
�����	� �� ��� �������	���	��������� �� ������������
��	� ����������� 6)�����
 4+47��

#�	���� �	� ���	�9�� ;�	(� ���� ��	������ �	� ���� ������� ��������� ��
� ������ ����
�����(�

	�	���	
����
��
������������� �	
����	��
�9	���	� ���
��������	������	� ��� �	���1����
��	��

�������	
�����

$��� �	��������� ���	
����� ��	��
� 9	���������� ��
� ��	������ �	� ��� ����>�� �����	
�	(�

)**2O)**H�6������
�����������7��

�

�

DDA

50 100 150 200 250 300

FORTUNE NO TRATADO
FORTUNE TRATADO

DDA

50 100 150 200 250 300

N
iv

el
 d

e 
m

R
N

A

0,5

1,0

1,5
CLEMENTINA DE NULES NO TRATADO
CLEMENTINA DE NULES TRATADO



� +*�
� �
�
�

�

)�����
4+4+
.�9	�	���	��".#��	� ��� 	
1���������	
�����9���������������� 	
� ��� �����	�������� �����������
�

������ ����
������ �� 
�� ��������� �	� ���� 9���	���	�� ��	�	
��
�� �	� .��	�� �� &����
	�� $��� �
������� �	� �	���1���
�

�	���
�	�"�E,�"�	
���	����	�������
�
���	������������	
�	�	��9������	�	��	���
�4���������	�����	������	����

9���	������	�	
��
���	�.��	��� 6  #(�������	������	� �
�	���7�� $��� �������9	������	�� �	�	�	
��
� ���� 	����	��

	���
����6
�≥�57��

�

#�	�����	�����9������ 	��������	����(�	����������	�������������
	��������	
�	��	������
��

���1� �	� ����9	���� ��� �	����
�� ������
������ 6)�����
 0+:7�� #�
;�	� 	�� ��	
� ��
������ ���

��������� �	� ��� 	
1���� ������� �		
��	
�	� �	� .# ,X� �	� ������1��� ��� �	�����
� �	�

�	�������������
��������9���	�������������9���(�M0		�	��������� 6)**K7����	�9���
�;�	� ����

������� ���	
1������	� ��� 	
1������������		
��	
�	��	�.# ,X� �	�	
�	�� 	
��	�����������

���������	��
�����	���	�������1�������	�����
��	9	������
��
���������	�����9������	���
�����

�	�����	�����
����	�����

��� �
��������	���
�	�"�E,�"�	
� ��	��� �	����	� ��� 	
1������������		
��	
�	��	�.# ,X�

�������;�	�	
����9���	������	�	
��
���	�.��	������
�	�	��	�������	�����������
��	�������

�������(� 	
� 	�� ;�	��������
	��	
�	��	� �����	��
��	��	
��� 	
� �����
�	
������
��	��������

�������6)�����
4+2
	
�
"7(�	��
�9	���	� ���
�������	���
	�	���
���
�	(���	
�����;�	�	
����

9���	����&����
	��	������	��
��
��	�	
����	����	��	���
�;�	����
���	���
��
����	
���	
�

��� ��
�	
������
� �	� ������ ������� 6)�����*
 4+5(
 4+2
 �
 4+'7��  	� ��
	��� ;�	� ��� 9���	����

&����
	(�����
�	����	�����	�����������
��	�����������������
��������	
�	�������������	��	�

���9�������	�	
�	��	���������������	
�������(�;�	��������	������������	
����9�������� 	�

	���� �����(� ��� 	
1���� ������� �		
��	
�	� �	� .# ,X(� ��	���� �	� ��������� 	
� ���

�	�������������
��	���������	���������
������	
���	
��������������
��	��������	
�����������(�

���������������	�	
�M0		�	���������6)**K7�;�	����	�	�	
��	���������������������
�	����0��

DDA

50 100 150 200 250 300

FORTUNE NO TRATADO
FORTUNE TRATADO

DDA

50 100 150 200 250 300

N
iv

el
 d

e 
m

R
N

A

0,5

1,0

1,5

2,0

2,5

3,0 CLEMENTINA DE NULES NO TRATADO
CLEMENTINA DE NULES TRATADO



� +4�
� �
�
�

	
1������	�	�	��������������	
������
�	�����	������������
�����	
��	�	���
������	:�������	
�

���������	����������
	���	�����������

#�	���(� �	����	�9��;�	� �����	������	� �	���1��� 	�� �������	
�����
������� ����
������ ����

��������	�&����
	�	�	���	
����
��
�����	
��1����
�	
������������	��
�9	���	����
��������	����

	
1���� ������� �		
��	
�	� �	� .# ,X� �� ��� �	� ��	�	
��
�� �	� .��	�� �
�� ��:���� 	
� ���

	��	���
��	�	����	
1����;�	����
������	
�������9���	���	����
��
���	
�������������
��	�

��������������

$��� �	��������� ���	
����� ��	��
� 9	���������� ��
� ��	������ �	� ��� ����>�� �����	
�	(�

)**2O)**H�6������
�����������7��

�

)�����
4+5+
.�9	�	���	��".#��	� ���	
1������������		
��	
�	��	�.# ,X�	
���������	�������������������
�

������ ����
������ �� 
�� ��������� �	� ���� 9���	���	�� ��	�	
��
�� �	� .��	�� �� &����
	�� $��� �
������� �	� �	���1���
�

�	���
�	�"�E,�"�	
���	����	�������
�
���	������������	
�	�	��9������	�	��	���
�4���������	�����	������	����

9���	������	�	
��
���	�.��	��� 6  #(�������	������	� �
�	���7�� $��� �������9	������	�� �	�	�	
��
� ���� 	����	��

	���
����6
�≥�57��

�

 	
�����	����������
����(�	����������	�	��	�����
���������	
�������	����������������
��	����

��������	�0�����	
�������������	������9�����	���
�	��
���	�����
��
��	��������	9	�����	�

������1����������	
1������������		
��	
�	��	�.# X�6 	��	(�4+KH7�������

�	�������	��
�9	���	��".#��	����	
1������������		
��	
�	��	�.# X�	
���	�������	��������

�	���	�	
��
���	�.��	����&����
	������������
�����������
��������
����������(����	�9�
���	�

;�	�����
�9	�	���	��".#��	����	
1������������		
��	
�	��	�.# X���	��
������������
�����

�	���	����������	� �����������6K+�  #7��	��	
��	
����	������	
�	�0�����	�����	
���	
�	��

;�	������
�	
������
��	��������	
������������	���������6	
��	�	������4)H���4HH�  #G�)�����


4+77��

DDA

50 100 150 200 250 300

FORTUNE NO TRATADO
FORTUNE TRATADO

DDA

50 100 150 200 250 300

N
iv

el
 d

e 
m

R
N

A

0,5

1,0

1,5

CLEMENTINA DE NULES NO TRATADO
CLEMENTINA DE NULES TRTADO



� +)�
� �
�
�

$��� ����
	�� �	� 	��	���
� ���	�9����� ��	��
� 9	���������� ����	� ��	������ �	� ��� ����>��

�����	
�	(�)**2O)**H�6������
�����������7���

#�� ������;�	� 	
� 	���������(��	�?
�M0		�	�� ��� ���� 6)**K7� ��� 	
1������������		
��	
�	��	�

.# ,X�������	�����������	
�������������������	����9���(����������	�	��	
�����	�����
�

�	9	�����	�������1����������	
1������������		
��	
�	��	�.# X�����
�	��������������
��	�

�������� 	���
	���;�	(�	
�	���
�	������	����������
������	�	�������������	
����
�	��	����	�

�������;�	��	�	
	�������	���
�	�����
���������
��	�������	��������������
���	�������	
�	��

�������	�����������������������������������
�	��	
�����	�����
����	��	�����������������������




)�����
4+7+�.�9	���	��".#��	����	
1������������		
��	
�	��	�.# X�	
���������	�������������������
�������

����
��������
�� ����������	� ����9���	���	����	�	
��
���	�.��	����&����
	��$����
��������	� �	���1���
��	���
�	�

"�E,�"�	
���	����	�������
�
���	������������	
�	�	��9������	�	��	���
�4���������	�����	������	����9���	����

��	�	
��
���	�.��	���6  #(�������	������	��
�	���7��$����������9	������	���	�	�	
��
�����	����	��	���
����6
�≥�

57���

�

�
�����������������������
�����������
�������	������	��
�������
����
�	
�	��
�9	���	��".#�

�	����	
1������������		
��	
�	��	�.# X��	������	��	���1���	���������	
��(����	�9�
���	�

;�	�����	������
��	������	��	������
�����	����9��������	��
�������
����
��	������
�	�����	�

��������

������9����	�������������	������	:��	
1�����������9�����	�0�����	
��������������������

��	���E��#(��!)���.# I�������	���E��#��	������
����
�	��������	����(����	���������1����

��� ��� 	
1���� �������� ��
����� ;�	� ��������� �
����������� �	� �������������� ;�	� �	�	� �	��

	�������������������6"����E��������%�
1��	1E-	�	�(�)***7��

L
��9	1�	
�	���������(� ���#�,��������������(�;�	�	���
��	
1����0	�	�������������	�������

�����
����	�������
����6#�$#���#�$87����������	
�	������������;�	�
����		
�
�
�?
�����

DDA

50 100 150 200 250 300

FORTUNE NO TRATADO
FORTUNE TRATADO

DDA

50 100 150 200 250 300

N
iv

el
 d

e 
m

R
N

A

0,5

1,0

1,5

CLEMENTINA DE NULES NO TRATADO
CLEMENTINA DE NULES TRATADO



� +5�
� �
�
�

�	� ������ �	>��(� �����1�� 	�� ������ �������� ���� �������� ������	����� �� ��	���E��#� ;�	�

���	�����	
�	� �	�9���� ���� ��
�	��1��� ��� ���	
�� ������ �	� ���� ����������(� ���� �����	
���	�(�

	��	����	�������	�	��
���6&����
��������(�)***G�&����
��������(�)**)7���

�	����	�9��;�	����	��	���
��	���	
�;�	�����������������
�����8��	����	
1����#�,���������

������ 6)�����
 4+A7� ��	� ����� ��� ��
����� �	�� �	��������� �	�� �����(� �����
��	
���

����	��9��	
�	� 0����� 	�� ���	
��� �	� ������ ����������
� �	� �������� L
� �	��	
��� 	
� ���

	��	���
��	�	��	��	
������������
�������
����
�	
���������1����
��	���������(�;�	�;�	������

����
���	������	������������	
����9��������������
��	����	�9��;�	����	��	���
��	����#�,�

�������� ������	��������	
� ���9���	�����	���
����
����	�	
��
���	�.��	��;�	�	
�	��0�������

&����
	�����
�	��������	�������	���	���	��������(����������	�����	�����
����
�������	�	
�����	�

����	1����	�9����	
��	�	���������9���	���	��6)�����
4+0
�
4+27��

�

)�����
4+A+�.�9	���	��".#��	����	
1����#�,���������������	
���������	�������������������
�����������
��������


������������	�����9���	���	����	�	
��
���	�.��	����&����
	��-�	�������	�����	�������)**5O)**2��$����
�������

�	��	���1���
��	���
�	�"�E,�"�	
���	����	�������
�
���	������������	
�	�	��9������	�	��	���
�4���������	���

��	������	����9���	������	�	
��
���	�.��	���6  #(�������	������	��
�	���7��$����������9	������	���	�	�	
��
�

����	����	��	���
����6
�≥�57��

�

$���������������������
�����������
������	�	���	
����
��
��	��	
����	��
�9	���	����
�������

�	��������
�����8�#�,����������������	������	��	���1���	���������	
���	
�������9���	���	�(�

��
� 	������� 
�� �	� �	�	���� 
�
�?
� ���	
��� 	
� ��� ��
�	
������
� �	� ������ �������(�

������	�	
�	� �������
�	��	
���� �	� ��� �	������
� 	
� ��� 	��	���
�;�	��	� �����	� 	
� ���

	
1������������		
��	
�	��	�.# X�����
�	�������	��	�����������
��	��������6)�����
4+77��

,����������������������	�����
��	�	����	
1������
�������	�	
�����	�����	1����	�9����	
��	����

9���	������	�	
��
���	�.��	����	��0�������&����
	��	��
���1�����	��	���
��	�	��	��	
�	
�����

DDA

50 100 150 200 250 300

FORTUNE NO TRATADO
FORTUNE TRATADO

DDA

50 100 150 200 250 300

N
iv

el
 d

e 
m

R
N

A

0,0

0,5

1,0

1,5
CLEMENTINA DE NULES NO TRATADO
CLEMENTINA DE NULES TRATADO



� +2�
� �
�
�

9���	���	���	�����
(��
���	�����	1�����(�����
�&�
�(���������	�����	1�������:�(�����
� ���	��

��� ����
� ���	��	�	
���������
�9	�	���	� ���
��������	� ���#�,��������� �����������
������	��

�	���������;�	�������
��	��
���
�������������
�6)�����
4+C7(���	
�����;�	������
�	
������
�

�	�������������	��
���������9�������
�����
��6��.��
4+'7���

�

�

�

�

�

�

�

�

�

��� ����
� &�
�� �	�	
���
�9	�	�� �	� ���
����������� ��:��� 	
� ������ ���� ��	������ �
���1�����

6)�����
 4+C7(� ��	
��� ��������	
�	� �
��	�����	� 	
� ���������
� ��
� 	�� ���	�9���� 	
� 	��

����
� ���	��

�

)�����
4+C+�.�9	�	���	��".#��	����	
1����#�,���������������	
���������	���������	�����9���	���	���	�����
��

&�
�(� �	� ����	1� ����(� ��  ���	(� �	� ��:�� ����	1�� $��� �
������� �	� �	���1���
� �	���
�	� "�E,�"� 	
� ��	��� �	���

����
�
���	������������	
�	�	��9������	�	��	���
�4���������	�����	������	������
�&�
���6  #(�������	������	�

�
�	���7��$����������9	������	���	�	�	
��
�����	����	��	���
����6
�≥�57��

�

�������	�������������
����0���	�����	�;�	�9����	���	�	��	���
���:����	����#�,���������������

�	�����	�����
�
���
��
������������������
��	���������������	
�����������������	��	
���	
�	��


�9	���	� ���
��������	�	����	
1�������	�9����	
�	�� ����
�����	�����
�	�����	���������
���	�

��.��
 4+'� ��
�	
������
� �	� ������� �����	�� 	
� ��� ���� �	� ���� ����
	�� &�
�(� �	� ����	1�


�����(��� ���	(��	���:������	1��$�����������
��	�����6±���(�
�≥�57��	��
��	���	��	���������

�������

�
Diámetro mm H����*
������*
<��

,
��
�?������


��
#���=� '4(:9
 :0(42
 4'(50


����
)���
 5K(K5�±�)(JJ� JH(5�±�*(3H� KH(5J�±�4(4K�

����
�����
 H(H�±�*(5H� 2(34�±�*(3J� 2(23�±�*(HH�

Diámetro (mm)

35-40 41-52 53-61

N
iv

el
 d

e 
m

R
N

A

0,0

0,5

1,0

1,5 LIMÓN FINO
LIMÓN DULCE



� +H�
� �
�
�

����	��
������
��
����	
����	��������	1(����;�	��������	��	���������������
�	��	
����

�	��
�������
����
��	����	
1������������		
��	
�	��	�.# X(�������������	��������	�9���

;�	����	����	
�������������	���	�	
��
���	�.��	����&����
	������������
�����������
�������

�

4+'+'+
���.��*
��
��
�?���*���
�@����
��������
���
6����
��*��3����




$��� �	����������	�� �
��������	� 	��	���
��	���
�	�"�E,�"� 	
� ��	��� �	����	� ����	
1�����

����������	
������
�	�����	��������	
�����������������������
�����������
�����(���������
��
��

�����
����
� �	�� 
�9	�� �	� ���
������� �	� ������ ���� �	
	�� 	���������� 6�������� ��
����(�

�����	
�����9���� �����������(� 	
1���� ������� �		
��	
�	� �	� .# ,X(� 	
1���� �������

�		
��	
�	� �	� .# X� �� #�,� �������� �����7�� B�	��� ��� 	�����	�	�� ��� ��� �	������
� 	
� ���

����������
��	�����������	�9����	
����������������������	��	�	����
�	�	�������	��������	�����

	
1����� ���������� 	
� ��� �	�������
������ ��� 	�� ��
��������	� �	�	� �� �
� 	�	���������������

�
	�	��������	�	��	�����	������

-	���
�	��
��������	������������	���	�� .#��	�0�
���	
���������������������	
����	��	���
�

��
�����������������	���������	
�����
�����������
�������	�������������	������	�	
��
���	�

.��	���,����	���(���	�������	�K+�������	������	��
�	�����	����9���	������	�	
��
���	�.��	��

�����������
�����������
��������	
�	�����	������
������������

 	���
	���;�	(�45H+���
������������
������������
�������9��(��	� ��������	��4*J*(�;�	��	�

����	��
�	
� ��
� +42� �����	�� �
��	
	�� 645(2� T7� ��	
��� 5+4� ��
����� �� H)5� ����	��
�(�

�	�	
����
��
�� �
������
����
�������9���	�� �
�9	���	� ���
�������
��#�������� ��	��� )K+�

��
���(�;�	��	�����	��
�	
���
� ))4� �����	���
��	
	�� 65()�T7���	
��� 42H���
����� �� J3�

��
��	��
�(��	��	����	��
��	����������
�������9��6	��?�
'7��

#����
���������
�����	��������������1�;�	���������
����	�	
��������
�������9����	�?
�����

����	��
��	
�	�� ������ �	���������(� �	� ���	�9�� ;�	� 	�� ������ �	� ���9�
� �� ��� ����������� �	�

	
��
�����
� �	�������(� �	���� ;�	� �	� �	����	��
� ��� ����	����	0���� 5E��������

�	�0�����	
���(� ��� 5E���������	����� ;��
���� 6������ �	�	
�	�� 	
� ���� ���� �����7� �� ���

���
��	�������� ����� ����	�	� �
�� �	������
(� ��
��� �	� ��� ��:����
� �	� �����
�� ����� �	� ���

����
����������������	�����������������������������#����������	����	����	�9���
���	������
�

	
����	��	���
��	��������������������������������;�	�������1��������
���������
��	�������������

���������	�	
�	��	
�	�������������	�	
�	���	���������	����9�
�6����������7�	
���������E4(3�

����������� &�
���	
�	(� �	� �	�	� �	������� ��� �	�	���
� ���	�9���� 	
� ��� 	
1���� �������

�		
��	
�	� �	� .# X� �� ��� ���
������ ������
������� ��� �	���� �	� ���� ��
����	�� ������

�	���������� �	�����
�������
� ��� �	�������
��� ����������
��	������
�(� �� ��� ��
�����
� ���



� +3�
� �
�
�

��
�	�����	������������
�����	
��������������������(��������
�����������	���
�	�����	����������	
�

	�� �������(� ��� ����� �	� �	��������
� �	� ��� ��������(� ��� ����� �	� ���� 	
������ �������� �� ���

������������
��������9��
����������
����	�����
	�����
�������9����

����������	��������������	
�������
�	��	��
��������	�	
��	
�����	�	�	
�����	
����)�����
4+09���

	
������.��
*������������
0���



� +J� � ��
�



)�����
4+09+�,��
����	���������	�����������	�����
�������
������
�	�����	������������
�����;�	��	��
���	
�6��:�7����	��	���	
�69	��	7�	
���������	���	�	
��
���	�.��	��
�����������
�����������
�������

RIBULOSA 
1,5-BISFOSFATO

RIBULOSA 
5-FOSFATO

GLICERALDEHIDO 
3-FOSFATO
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CATEGORIA FUNCIONAL

TRANSCRIPCIÓN

Camb. Sig.: 22 familias

TRANSDUCCIÓN 
DE SEÑALES Y 
COMUNICACIÓN 
CELULAR

Camb. Sig.:25 
Proteínas

TRANSPORTE 
CELULAR Y 
MECANISMOS DE 
TRANSPORTE

Camb. Sig.: 5 genes

METABOLISMO

Camb. Sig.: 16 rutas 

METABOLISMO 
SECUNDARIO

Camb. Sig.: 5 rutas

INDUCEN
40 ensayos

REPRIMEN
21 ensayos

-Familia NAC: 7 genes
(Ejem. NAP, RD26)

-Familia MAD-Box: 5
genes

INDUCEN
16 proteínas 

quinasa
INDUCEN
2 genes

REPRIMEN
3 genes 

INDUCEN
3 rutas

REPRIMEN
8 rutas

INDUCEN
1 rutas

REPRIMEN
4 rutas

-Familia MAD-Box: 
2 genes

-Quinasa serina/treonina: 
10 proteínas

-1 acuaporina 
Gamma-TIP

-1 Transportador 
de azúcares

-1 acuaporina 
Delta-TIP

-2 acuaporinas de la
membrana plasmática

-Síntesis de celulosa
(Ejem. Celulosa sintasa)

-Hidrólisis de los conjugados
de auxinas
(Ejem. Indol-3-acetil alanina)

-Oxidación de los ácidos grasos
(Ejem. Enoil-CoA hidratasa,
acetil-CoA C-acetiltransferasa)

-Síntesis de lignina
(Ejem. Fenilalanina amonia liasa)

-Síntesis de suberina
(Ejem. Fenilalanina amonia liasa)

-Ciclo de Calvin
(Ejem.
Ribulosabifosfatocarboxilasa/oxigenasa,
Fosfogluconato quinasa )

-Hidrólisis de la sacarosa
(Ejem. Sacarosa sintasa, Invertasa ácida,
Invertasa neutra)

-Biosíntesis de almidón
(Ejem. Glucosa-6-fosfato isomerasa)

-Ruta de las pentosas fosfato
(Ejem. Gluconolactonasa,
Glucosa-6-fosfatodeshidrogenasa)

-Glicolisis
(Ejem. Fructoquinasa,Fosfofructoquinasa,
Gliceraldehido-3-fosfato deshidrogenasa,
Piruvato quinasa)

-Biosíntesis de ácidos grasos
(Ejem. Proteinas transportadoras de
enoil-acil reductasa y 3-oxoacil-acil
sintasa)

-Biosíntesis de carotenoides
(Ejem. Fitoeno sintasa)

-Biosíntesis de clorofila
(Ejem. Fotoclorofílido reductasa)

-Biosíntesis de flavonoides
(Ejem. Flavonoide-3-monoooxigenasa)

-Biosíntesis de antocianos
(Ejem. Chalcone sintasa, chalcone
isomerasa )

-Biosíntesis de ácido ascórbico
(Ejem. Glucosa-6-fosfato isomerasa, 
fosfomanomutasa)
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VACUOLA

CITRATO

GABA

SUCCINATO SEMIALDEHIDO

SUCCINATO

GLUTAMINA

ISOCITRATO

2-OXOGLUTARATO

GLUTAMATO

NADP ISOCITRATO 
DESHIDROGENASA

ASPARTATO 
AMINOTRANSFERASA

GLUTAMATO 
DESCARBOXILASA

GLUTAMINA 
SINTETASA

GABA 
AMINOTRANSFERASA

SUCCINATO 
SEMIALDEHIDO 
DESHIDROGENASA

ACONITASA 
CITOSÓLICA

CITRATO

ALANINA
AMINOTRANSFERASA

VACUOLA

CITRATO

GABA

SUCCINATO SEMIALDEHIDO

SUCCINATO

GLUTAMINA

ISOCITRATO

2-OXOGLUTARATO

GLUTAMATO

NADP ISOCITRATO 
DESHIDROGENASA

ASPARTATO 
AMINOTRANSFERASA

GLUTAMATO 
DESCARBOXILASA

GLUTAMINA 
SINTETASA

GABA 
AMINOTRANSFERASA

SUCCINATO 
SEMIALDEHIDO 
DESHIDROGENASA

ACONITASA 
CITOSÓLICA

CITRATO

ALANINA
AMINOTRANSFERASA
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