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2      Marco teórico

2.1      El maíz

“El maíz es el cereal de los pueblos y culturas del continente americano. Las más 

antiguas civilizaciones de América –desde los olmecas y teotihuacanos en Mesoamérica, 

hasta los incas y quechuas en la región andina de Sudamérica– estuvieron acompañadas en su 

desarrollo por esta planta. Esta asociación entre cultura y agricultura del maíz ha motivado a 

científicos y humanistas a preguntarse: ¿cuál es el origen de este cereal? ¿cómo fue su 

evolución una vez que los diferentes grupos humanos lo adoptaron y cultivaron para su 

provecho? Estas preguntas nos han llevado a explorar el pasado, y en la actualidad, junto al 

desarrollo científico y tecnológico, se han podido descifrar varios de los enigmas que rodean 

la domesticación de este cultivo”"hZ)*&=&,)CdR)**$1/+9"XWW^i>
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Género Especie Subespecie

Zea

Z. mays"T>

Z. mays"T>"++7>"huehuetenanguensis

Zea

Z. mays"T>
Z. mays"T>"++7>"mexicana

Zea

Z. mays"T>
Z. mays"T>"++7>"parviglumis

Zea

Z. mays"T>

Z. mays"T>"++7>"mays
Zea

Z. nicaraguensis
Zea

Z. luxurians

Zea

Z. perennis

Zea

Z. diploperennis
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Figura 1. Mapa de distribución y riqueza de teocintles en México (Hernández-Serratos, 2009).

Figura 2. Distribución y riqueza de razas de Z. mays ssp. mays en territorio mexicano (Hernández-
Serratos, 2009).
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País Localidad o región Antigüedad (A. C.)
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N):0$.=&"hS0);#$i ]9_WWda9WWW
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456'./
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.0#1'(/";=+'./",)"#$",')1$"3)6'.$&$"hK/)A)dR.:3',19"XWW`i>"N$3;'5&"+)":$.)"0&"0+/"'&1)&+'(/"

,)" #$" 7#$&1$" ./37#)1$" <$"D0)" +)" )37#)$&"#$+":/F$+9" #/+" 1$##/+9" #$" )+7'A$" ,)#"3$GC" <":$+1$" )#"
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;')&" ,'8)*)&.'$,$+" )&" #$" 3'+3$" 7#$&1$Q" #$" '&8#/*)+.)&.'$" 3$+.0#'&$" )+" 1)*3'&$#9" +)" ./&/.)"
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7*/7'),$,)+" )+1'A3=1'.$+",/&,)" A)*3'&$" )#" 7/#)&>" T$" '&8#/*)+.)&.'$" 8)3)&'&$" 70),)" 8/*3$*"

$#*),),/*" ,)" ]WW"$" VWWW"A*$&/+"$**)A#$,/+9")&"7*/3),'/9",)" /.:/"$" X]":'#)*$+"7/*"3$C/*.$g"

1/,/")+1/")&.)**$,/")&"&03)*/+$+";*=.1)$+"/"($'&$+",)"#$+":/F$+"hP'A0*$"ci>"

Figura 3. Representación de las principales estructuras de la planta de maíz. Modificado de Mackean y 
Mackean, 2004.
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30<"=*',$+",)"U8*'.$9"!+'$"<"!0+1*$#'$"hP!M9"XWVVi>

Figura 4. Distribución de los cultivos de maíz en todo el mundo y densidad de producción en kg/ha. 
Tomado de FAO, 2011.
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1)F',/+",)"#$"+)3'##$"+)")#/&A$&"<"7/+1)*'/*3)&1)"./3')&C$&"$",'(','*+)9"7*/.)+/"D0)"##)($"$"#$"

7*/1*0+'2&" ,)" #$" *$,G.0#$9" )()&1/" D0)" 3$*.$" )#" 8'&$#" ,)" #$" A)*3'&$.'2&" hR7')A)#" <" 4$*.0+9"

V^a_g"K)Y#)<"<"K#$.o9"V^^]i">

T$+".5#0#$+"3)*'+1)3=1'.$+",)" #$" *$GC" *)A0#$*3)&1)" +/&"#$+"7*'3)*$+")&" +)*"$.1'($,$+"<"

)&1*$*" )&" )#" .'.#/" .)#0#$*" <" 7*/#'8)*$*>" H6'+1)&" )(',)&.'$+")67)*'3)&1$#)+" ,)" D0)" #$" ,'('+'2&"

.)#0#$*" &/" )+" &).)+$*'$" 7$*$" D0)" #$" A)*3'&$.'2&" ('+';#)" /.0**$9" 7)*/" )#" )+1$;#).'3')&1/" ,)#"

.'.#/" .)#0#$*" )+"0&" )()&1/" )+)&.'$#" 7$*$" )#" .*).'3')&1/" <" ,)+$**/##/" ,)" #$" 7#$&1$" hR7')A)#" <"

4$*.0+9" V^a_g" R=&.:)C" ,)" @'35&)C" et" al.9" V^bVg" R=&.:)C" ,)" @'35&)C" <" !A0'#$*9" V^b]g"

B=CD0)CdE$3/+"<"R=&.:)C9"XWWci>"

?)+,)" 0&" 70&1/" ,)" ('+1$" 3/#).0#$*9" #$" A)*3'&$.'2&" *)D0')*)" *)+1$;#).)*" ./&,'.'/&)+"

$71$+"7$*$")#"*)'&'.'/",)"#$"7*/#'8)*$.'2&".)#0#$*g")+"7/*")##/"D0)")&")#"A*07/",)"1*$;$F/",)#"?*>"
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@/*A)"B=CD0)C"E$3/+",)" #$"P$.0#1$,",)"l0G3'.$9"%-!49"+)" :$"$,/71$,/"0&$",)8'&'.'2&",)"

A)*3'&$.'2&9" #$" .0$#" ./37*)&,)" 0&$" +)*')" ,)" 7*/.)+/+" ;'/D0G3'./+" <" 3/#).0#$*)+" D0)"

./3')&C$&" ./&" #$" )&1*$,$" ,)" $A0$" $" #$" +)3'##$" <".0#3'&$&" ./&" #$" ./&.#0+'2&",)" #$" 7*'3)*$"

*/&,$",)".'.#/".)#0#$*")6'1/+/>

T$"O&'.$"./&,'.'2&"D0)"+)"*)D0')*)"7$*$")#")+1$;#).'3')&1/",)"#$"A)*3'&$.'2&")&"+)3'##$+"

/*1/,/6$+")+"#$")&1*$,$",)"$A0$"h4$<)*"<"S/#F$o/88d4$<;)*9"V^a_i>"H+1)"7*/.)+/"./&+1$",)"1*)+"

8$+)+" ##$3$,$+"./3O&3)&1)" ./3/Q" :',*$1$.'2&" h8$+)" fi9" A)*3'&$.'2&"h8$+)" ffi" <" .*).'3')&1/"

h8$+)"fffi"hJ:'&A9"V^aXi"hP'A0*$"_i>

Figura 5. Representación esquemática de las fases de la germinación de semillas con relación a la toma 
de agua. Tomado y modificado de Obroucheva y Antipova, 1997.
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.$3;'/" )+1*0.10*$#" ,)" #/+"#G7',/+",)" #$"3)3;*$&$",);',/"$" #$+"80)*C$+",)" :',*$1$.'2&",)" #/+"

1)F',/+" )3;*'/&$*'/+9" ,)" #$+" 7$*),)+" .)#0#$*)+" <" ,)" #/+" /*A$&)#/+>" !#" *)$.1'($*+)"

+).0)&.'$#3)&1)" +0+" 80&.'/&)+9" ./3')&C$" #$" +G&1)+'+" ,)" 7*/1)G&$+" $" 7$*1'*" ,)" 3E-!+"

7*))6'+1)&1)+9"<"#$"+G&1)+'+",)"&0)(/+"3E-!+9"1E-!+"<"*E-!+g")#"'&.*)3)&1/")&"#$"$;+/*.'2&"

,)" $A0$" 1$3;'5&" )+1=" $./37$L$,/" ,)" 0&" $03)&1/" 7*/7/*.'/&$#" )&" #$" $.1'(',$," *)+7'*$1/*'$"

hJ:'&A9"V^aXg"K/()"et"al.9"XWWVi>"

T$" 8$+)" ff" )+" #)&1$" <" $./37$L$" $" #/+" 7*/.)+/+" 3)1$;2#'./+" ,)+.*'1/+" $&1)*'/*3)&1)9"

,0*$&1)" )+1$" 8$+)" +)" /;+)*($" 0&$" *),0..'2&" .$+'" 1/1$#" )&" #$" )&1*$,$" ,)" $A0$" $" #$" +)3'##$9" +)"

,'+3'&0<)&"#/+"7*/.)+/+"*)7$*$1'(/+"<"+)"'&.*)3)&1$")#"&O3)*/",)"3'1/./&,*'$+9"./3')&C$" #$"

*)7#'.$.'2&" ,)" ?-!" <" &/*3$#3)&1)" )&" )+1$" 8$+)" ./3')&C$" #$" 7*/1*0+'2&" ,)" #$" *$,G.0#$"

hM+;/*&)9"V^bci>

T$"8$+)"fff"+)"./&+',)*$"./3/"0&")()&1/"1$*,G/9")+"0&$"8$+)"*=7',$"D0)"+)"*)#$.'/&$"./&")#"

7*/.)+/" ,)" )#/&A$.'2&" .)#0#$*" 7*)('/"$" #$" ,'('+'2&" <" <$" :$<"3/('#'C$.'2&",)" *)+)*($+",)" #$"

+)3'##$>"H&" )+1$" 8$+)" ./3')&C$")#".*).'3')&1/",)" #$" 7#$&1$9"7/*" #/" 1$&1/" ,)7)&,)" 1$3;'5&" ,)"

8$.1/*)+")61)*&/+"./3/"#$"1)37)*$10*$"hM+;/*&)9"V^bc"g"K)Y#)<"<"K#$.o9"V^^]i>

T$" )3)*A)&.'$" ,)" #$" *$,G.0#$" +)" ,);)" '&'.'$#3)&1)" $" #$" )#/&A$.'2&" .)#0#$*" <"

7/+1)*'/*3)&1)"$"#$"7*/#'8)*$.'2&".)#0#$*>"?0*$&1)" #$"A)*3'&$.'2&"/.0**)")#" .*).'3')&1/",)"#$+"

.5#0#$+"<"+0"7/+1)*'/*",'('+'2&>"S$*$"D0)"#$+".5#0#$+"70),$&",'(','*+)"<"$+G" 8/*3$*"7$*1)",)"#/+"

1)F',/+"D0)" ./&+1'10<)&"0&$" 7#$&1$"3$,0*$9" ,);)&"/.0**'*" 0&$" +)*')" ,)"7$+/+"D0)" +)"./&/.)&"

./3/".'.#/".)#0#$*>"R)":$"*)7/*1$,/"D0)",0*$&1)" #$"3$,0*$.'2&",)" #$+"+)3'##$+9"#$"3$</*G$",)"

#$+".5#0#$+",)#")3;*'2&"D0),$&",)1)&',$+")&"#$" 8$+)"IV",)#".'.#/"h?)#1/0*"<"@$.D3$*,9"V^a]g"

4$+0;)#)#)" et" al.9" XWW_i>" T$" +G&1)+'+" *)7#'.$1'($" &0.#)$*" ,)#" ?-!" )&" )3;*'/&)+" ,)" 3$GC"

V]



./3')&C$")&1*)"#$+"VX"<"V_":/*$+",)"'3;';'.'2&9"1)&')&,/"0&"3=6'3/",)"$.1'(',$,",)+705+",)"

#$+"cW":/*$+"hB=CD0)CdE$3/+"<"M+;/*&)9"V^b`g"I)/*A')($"et"al.9"V^^Vi>

2.2      Ciclo celular

T$",'('+'2&".)#0#$*")+"0&$".$*$.1)*G+1'.$"80&,$3)&1$#",)"1/,/+"#/+"/*A$&'+3/+9"7)*/"+2#/"

#/+")0.$*'/&1)+":$.)&"0+/",)"0&$" +)7$*$.'2&"1)37/*$#")&1*)"#$" *)7#'.$.'2&",)#"?-!"h8$+)"Ri"<"

#$"+)A*)A$.'2&",)"#/+".*/3/+/3$+"$",/+".5#0#$+":'F$+"h8$+)"4i"hP'A0*$"`i>"

Figura 6. Esquema clásico que representa las distintas fases del ciclo celular.

T$"$.1'(',$,",)"#$" ,'('+'2&".)#0#$*")+"8'&$3)&1)"./&1*/#$,$"7/*"#$"3$D0'&$*'$"3/#).0#$*"

D0)" *)A0#$" #$" 7*/A*)+'2&" ,)#" .'.#/" .)#0#$*9" )&" .//*,'&$.'2&" ./&" +)L$#)+" &01*'.'/&$#)+9"

:/*3/&$#)+9",)",)+$**/##/"<"$3;')&1$#)+"h?0,'1+"et"al.9"XWWai>

T$"7*/A*)+'2&"/*,)&$,$",)"#$+".5#0#$+"$"1*$(5+",)"#$+",'+1'&1$+"8$+)+",)#".'.#/")+"*)A0#$,$"
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7*/1)G&$d7*/1)G&$" <" ,)A*$,$.'2&" )+7).G8'.$" ,)" 7*/1)G&$+>" T$" 8/+8/*'#$.'2&" 70),)" $#1)*$*" #$"

$.1'(',$,"7*/15'.$9" #/.$#'C$.'2&"+0;.)#0#$*9"3$*.$*"7*/1)G&$+"7$*$",)A*$,$.'2&")"'&8#0)&.'$*"#$"

,'&=3'.$",)"./37#)F/+"7*/15'./+"hH.o:$*1"et"al.9"V^a^g"Z0&1)*"<"R)81/&9"V^bWi>"?)+,)"D0)" #$"

8/+8/*'#$.'2&")+"*)./&/.',$"./3/")#"7*'&.'7$#"3).$&'+3/",)"./&1*/#",)"#$"7*/A*)+'2&",)#".'.#/"

.)#0#$*9" A*$&" 7$*1)" ,)" #/+" )+10,'/+" )&" )#" =*)$" +)" :$" )&8/.$,/" )&" #/+" ./37#)F/+" .'&$+$"

,)7)&,')&1)",)".'.#'&$"hJ?[ik.'.#'&$"hJ:)&"et"al.9"V^b^g"?0,'1+"et"al.9"XWWai>

?)&1*/" ,)" #/+"./37#)F/+" 7*/15'./+":)1)*/,'35*'./+" 8/*3$,/+"7/*"J?[+"<".'.#'&$+9" #$+"

.'.#'&$+"+/&" #$" +0;0&',$," *)A0#$,/*$9"3')&1*$+"D0)" J?[+"+/&"#$" +0;0&',$,".$1$#G1'.$>"H+1/+"

./37#)F/+",'*'A)&"#$" 7*/A*)+'2&" ,)#" .'.#/" .)#0#$*" 8/+8/*'#$&,/" 7*/1)G&$+".#$()" *)D0)*',$+"7/*"

#$+".5#0#$+"7$*$"$($&C$*":$.'$"8$+)+"7/+1)*'/*)+",)#".'.#/"hR'3$&'+"<"-0*+)9"V^b`g"J:)&"et"al.9"

V^b^g"I01'5**)C"et"al.9"XWW_g"?0,'1+"et"al.9"XWWai>

!"!"#$$$$J*(B*-2'

H&"V^bc9"N'3"Z0&1"<"./#$;/*$,/*)+9"1*$;$F$&,/"./&":0)(/+",)")*'C/",)"3$*"hLytechinus 

pictusi9",)+.0;*')*/&",/+"7*/1)G&$+"D0)"$7$*).G$&")&"3/3)&1/+")+7).G8'./+",)#".'.#/".)#0#$*"<"

3')&1*$+" 5+1)" $($&C$;$" )*$&" ,)A*$,$+9" 1)&')&,/" 0&" &0)(/" 7'./" ,)" $7$*'.'2&" ,)+705+" ,)" #$"

,'('+'2&".)#0#$*9" ,'.:$+"7*/1)G&$+" 80)*/&" ##$3$,$+".'.#'&$+",);',/" $" )+1$" 7).0#'$*',$,>" r+1/+"

)+10,'/+" 80)*/&" #/+" 7'/&)*/+" D0)" 7*/()<)*/&" #$" 7*'&.'7$#" 7'+1$" :$.'$" #/+" 3).$&'+3/+"

;'/D0G3'./+"'&(/#0.*$,/+")&"#$".//*,'&$.'2&",)#".'.#/".)#0#$*"<"D0)")+1$"3$D0'&$*'$",)"./&1*/#"

)+1=" ./&+)*($,$" )&1*)" 1/,/+"#/+" )0.$*'/&1)+"hH($&+"et" al.9" V^bcg" -/($o" et" al.9" V^^bi>"H&" +0"

*)7/*1)" /*'A'&$#" +2#/" 0&" 7$*" ,)" .'.#'&$+" 80)" ,)+.*'1/9" #$" .'.#'&$" !" <" #$" .'.#'&$" K9"
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./**)+7/&,')&1)+" $" 8$+)" R" <" 8$+)" 49" *)+7).1'($3)&1)>" S/+1)*'/*3)&1)" +)" ,)3/+1*2" D0)" +)"

$+/.'$&"./&"0&$"+0;0&',$,".'&$+$9"*)+0#1$&,/"+)*"J?[V"hT/:o$"et"al.9"V^bbi>

!.10$#3)&1)"+)"./&/.)"0&"A*$&"&O3)*/",)".'.#'&$+",)"#)($,0*$+9"7#$&1$+"<"$&'3$#)+9"D0)"

$" +0" ()C9" +)"$+/.'$&" ./&"&03)*/+$+"J?[+>"T$" '&1)*$..'2&".'.#'&$kJ?[")+"0&$")+1*$1)A'$" ,)"

A*$&" '37/*1$&.'$9" ,$,/" D0)" +'&" 5+1$9" #$+" J?[+" 7)*3$&).)&" '&$.1'($+"<" )&" ./&+).0)&.'$" #$"

*)A0#$.'2&",)" #$"+G&1)+'+9",)A*$,$.'2&"/"#/.$#'C$.'2&",)" #$"+0;0&',$,".'.#'&$"7*/())"3O#1'7#)+"

&'()#)+",)"./&1*/#"7$*$" #$" 8/*3$.'2&",)"./37#)F/+"$.1'(/+9"$+G" ./3/"#$" 7/+';#)"$+/.'$.'2&",)"

,'8)*)&1)+".'.#'&$+"./&",'8)*)&1)+"J?[+"hT)&;0*A"<"MnR:)$9V^^`g"P'+:)*9"XWW_i>

2.2.1.1    Ciclinas en plantas

T$+" .'.#'&$+" ,)" 7#$&1$+" ./37$*1)&" :/3/#/AG$" ./&" #$+" .#$+)+"!9" K9" J9" ?9" Z" <" T9" ,)"

3$3G8)*/+9" $0&D0)" #/+" +0;A*07/+",)&1*/",)" )+1$+".#$+)+"&/"+/&" ./&+)*($,/+")&1*)" 7#$&1$+"<"

$&'3$#)+"hE)&$0,'&"et"al.9"V^^`g"\$3$A0.:'"et"al.9"XWWWg"e$&A"et"al.9"XWW]g"T$"et"al.9"XWW`i>"

T$" 7#$&1$" Arabidopsis" thaliana" &/"7/+))" :/32#/A/+"7$*$" #$+" .'.#'&$+"H9"P9"I9" f9" <"%-I",)"

:03$&/+"he$&A"et" al.9"XWW]i>"H&"Arabidopsis"+)" :$&" ',)&1'8'.$,/"_W":/32#/A/+",)" .'.#'&$+9"

'&.#0',$+" )&" ^" .#$+)+" ./&" Xc" +0;A*07/+" <" ,/+" .'.#'&$+" 3=+" D0)" 7)*1)&).)&" $" /1*$+" .#$+)+"

hE)&$0,'&" et" al.9" V^^`g" \$3$A0.:'" et" al.9" XWWWg" K$**s./" et" al.9" XWWcg" e$&A" et" al.9" XWW]g"

4)&A)+" et" al.9" XWW_i>" H+1$+" .'.#'&$+" +/&" J\J@Vb" h!;*$:$3+" et" al.9" XWWVi" <" 0&$" 7*/1)G&$"

7$*).',$"$".'.#'&$9"##$3$,$"J\TgV"h4)&A)+"et"al.9"XWW_i>

H&" $**/C" hOryza" sativa" T>i" +)" :$&" )&./&1*$,/" $#" 3)&/+" _W" .'.#'&$+9" ,)" #$+" .0$#)+"

./37$*1)",')C".#$+)+"./&"Arabidopsis h!9"K9"J9"?9"Z9"T9"R?R9"l9"N"<"Si9"<"7*)+)&1$"0&$".#$+)"
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$,'.'/&$#9" #$+"P" hT$" et" al.9"XWW`i9" ,)" #$+" .0$#)+"+0" 80&.'2&" $O&"&/" :$" +',/" ,)1)*3'&$,$>"%&"

:).:/"&/1$;#)" )+"D0)" #$" 8$3'#'$",)" #$+".'.#'&$+",)" 7#$&1$+"7$*).)" +)*" #$"3=+"A*$&,)" )&1*)" #/+"

)0.$*'/&1)+>" S/*" )F)37#/9" )#" A)&/3$" ,)#" &)3=1/,/" Caenorabditis" elegans" 1')&)" c]" .'.#'&$+"

hS#/Y3$&"et"al.9"V^^^i9"3')&1*$+"D0)" )#" &O3)*/",)" .'.#'&$+")&":03$&/+")+",)9"$#"3)&/+9"XX"

h-$o$30*$"et"al.9"V^^_g"S'&)+9"V^^_i>

2.2.1.2    Dominios en las ciclinas

T$+".'.#'&$+"./&1')&)&"0&$" *)A'2&"./&+)*($,$" ,)" X_W"$3'&/=.',/+9" ##$3$,/" &O.#)/",)"

.'.#'&$9" D0)" $" +0" ()C" ./&+'+1)" ,)" ,/+",/3'&'/+Q" )#" ,/3'&'/" .'.#'&$" $3'&/" 1)*3'&$#" h-i" <" )#"

,/3'&'/".'.#'&$".$*;/6'#/"1)*3'&$#" hJi"h-0A)&1"et"al.9"V^^Vi"hP'A0*$"ai>"H#",/3'&'/"-".'.#'&$9"

,)"$#*),),/*",)" VWW"$3'&/=.',/+9"./&1')&)"#$" *)A'2&",)"0&'2&"$"J?[>"H+1)" ,/3'&'/"1$3;'5&"

)+" ##$3$,/".$F$" .'.#'&$" <")+")#" ,/3'&'/"D0)" ,'+1'&A0)" $" #$+".'.#'&$+>"H#" ,/3'&'/".'.#'&$" J"+)"

)&.0)&1*$" 3)&/+" ./&+)*($,/" <" )+1=" 7*)+)&1)" )&" #$" 3$</*G$" #$+" .'.#'&$+9" 7)*/" &/" )&" 1/,$+>"

!#A0&$+" .'.#'&$+"7/+))&" 0&$" .$F$" ,)" ,)+1*0..'2&" h?d;/6i" he$&A" et" al.9" XWW]i" <" #$"3$</*G$"

7*)+)&1$&")#"3/1'(/"SHRN9")#".0$#"7/,*G$"./&8)*'*"'&)+1$;'#',$,"$")+1$+"7*/1)G&$+"hE).:+1)'&)*"

<"E/A)*+9"V^^`g"e$&A"et"al.9"XWW]i"hP'A0*$"ai>

Figura 7. Representación esquemática de los diferentes dominios en las ciclinas.       Dominio N ciclina; 
      Dominio C ciclina;       caja ciclina;       motivo LxCxE. Escala: número de aminoácidos. Tomado de 

Bravo-Alberto y Buendía-Monreal, 2008.
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2.2.1.3    Ciclinas tipo D

H#"7*'3)*"70&1/",)"./&1*/#",0*$&1)")#".'.#/".)#0#$*")&"7#$&1$+")+"#$"1*$&+'.'2&"IVdR9")&")#"

.0$#"#$".5#0#$"+)"./37*/3)1)"$"#$"+G&1)+'+",)#"?-!>"T$+".'.#'&$+"?"hJ<.?i":$&"+',/"7*/70)+1$+"

./3/"+)&+/*)+"7*'3$*'/+",)"#$+"./&,'.'/&)+")61)*&$+"<"7/*"#/"1$&1/9"*)A0#$&")+1)"7*'3)*"70&1/"

,)"./&1*/#9",'*'A')&,/"#$" 8/+8/*'#$.'2&",)"#$"7*/1)G&$"EKE9":/32#/A/",)"7#$&1$+",)"#$"7*/1)G&$"

*)1'&/;#$+1/3$" hE;i" hK/&'/11'" <" I01'5**)C9" XWWVg" ?)Y'11)" <" 40**$<9" XWWcg" ,)" @$A)*" et" al.9"

XWW_g" %)30o$'" et" al.9" XWW_i9" #$" .0$#" #'3'1$" )#" $($&.)" :$.'$" #$" 8$+)" R" '&$.1'($&,/" $#" 8$.1/*"

1*$&+.*'7.'/&$#"HXP9"'&(/#0.*$,/")&"#$"1*$&+.*'7.'2&",)"A)&)+"D0)"7)*3'1)&")#"$($&.)",)#".'.#/"
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Figura 8. Participación de complejos CycD/CDK en la regulación de la transición G1-S en el ciclo 
celular de plantas. Adaptado de Inzé y De Veylder, 2006.
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Figura 9. Modelo de los elementos contenidos en un promotor. Adaptado de Klug et"al., 2008.
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Figura 10. Complejo formado sobre el promotor y participación de los aumentadores o silenciadores 
durante el inicio de la transcripción. Modificado de Tjian, 1995.

2.4      Virus del mosaico de la coliflor
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2.5      Cultivo de tejidos vegetales
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2.5.1.1    Cultivo de callo
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2.5.1.2    Cultivo de células en suspensión
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)&" +0+7)&+'2&>" R'&" )3;$*A/9" )&" #$" 3$</*G$" ,)" #/+" .$+/+" #$" 1*$&+8)*)&.'$" ,)" .$##/" 8*'$;#)" $"

3),'/" #GD0',/")&" $A'1$.'2&" ./&+1$&1)"7*/,0.'*=" #$" ,'+7)*+'2&" ,)" #$+".5#0#$+>" T/+".0#1'(/+")&"

+0+7)&+'2&".*).)&"3=+"*=7',/"D0)")#" .$##/"<"+/&"3=+":/3/A5&)/+g"$"7)+$*",)")+1/9"#$" 1$+$",)"

($*'$;'#',$," A)&51'.$" 1$3;'5&" +)" '&.*)3)&1$9" 7*/,0.')&,/" ($*'$.'/&)+")" '&)+1$;'#',$," )&" #/+"

.0#1'(/+"h?/0A$##9"V^^Wi>

!"P"!$$$$R*0/H/)C/-2'$

T$+" 8'1/:/*3/&$+" /.07$&" 0&$" 7/+'.'2&" .)&1*$#" )&" #$" *)A0#$.'2&" ,)#" .*).'3')&1/" <"

)+7).'$#3)&1)" )&" #$" ,'8)*)&.'$.'2&" ,)" #$+" 7#$&1$+" )&" A)&)*$#9" $+G" ./3/" )&" #/+" +'+1)3$+" ,)"

.0#1'(/+".)#0#$*)+"<",)"1)F',/+>"H&"$&$#/AG$" ./&"#$+":/*3/&$+"$&'3$#)+9" #$+"8'1/:/*3/&$+"+/&"

,)8'&',$+"./3/"+0+1$&.'$+"7*/,0.',$+")&"$#A0&/+"1)F',/+")&",)1)*3'&$,$+")1$7$+",)#",)+$**/##/"

,)"0&$"7#$&1$9"+)",'+1*';0<)&"7/*")#"+'+1)3$"($+.0#$*"<"A)&)*$#3)&1)"$.1O$&")&"1)F',/+"*)3/1/+9"

$" ./&.)&1*$.'/&)+"30<";$F$+"h4$),$" <"N:/*7)9"V^a^i>"T$+"8'1/:/*3/&$+"8/*3$&"7$*1)" ,)"0&"

1'7/",)" +'+1)3$",)" +)L$#'C$.'2&" D0)" .//*,'&$" )#" ,)+$**/##/"<" .*).'3')&1/" ,)" #$+"7#$&1$+>" T$+"

cc



80&.'/&)+":/*3/&$#)+")&" +'+1)3$+"$&'3$#)+"+/&"A)&)*$#3)&1)"30<")+7).G8'.$+"<"#/.$#'C$,$+9"

3')&1*$+"D0)")&"+'+1)3$+"()A)1$#)+9"#$+"8'1/:/*3/&$+"+/&"0&"1$&1/"'&)+7).G8'.$+9"<"$"3)&0,/"+)"

*)#$.'/&$&"./&")#")+1$,/"8'+'/#2A'./"/"./&"#$"0;'.$.'2&",)"#$+".5#0#$+"/"1)F',/+";#$&./>"H&")+1/+"

+'+1)3$+9"0&$" *)$..'2&"70),)" +)*"'&,0.',$" 7/*"($*'$+",)")+1$+"+0+1$&.'$+9"<"$" +0"()C9"0&$"+/#$"

8'1/:/*3/&$" 70),)" 7*/,0.'*" ($*'$+" *)$..'/&)+" hH($&+"et" al.9" V^bVg"I*/++" <"S$*1:')*9" V^^]i>"

!#A0&$+"*)$..'/&)+")&"7#$&1$+"./37#)1$+"+)"30)+1*$&")&"#$"1$;#$"]>

J/&";$+)")&",'.:$+"*)+70)+1$+9"#$+"8'1/:/*3/&$+"+/&",'(',',$+")&".'&./"A*07/+Q"$06'&$+9"

A';)*)#'&$+9" .'1/.'&'&$+9" ./370)+1/+" A$+)/+/+"./3/" )#" )1'#)&/9" <" 0&" A*07/" $+/.'$,/" ./&" )#"

*)1$*,/" ,)#" .*).'3')&1/" <" #$" $;+.'+'2&9" 1$#" ./3/" )#" =.',/" $;+.G+'./" <" 3=+" *).')&1)3)&1)"

1$3;'5&":$&"+',/",)+.*'1/+"#/+";*$+'&/+1)*/',)+9")#"=.',/"F$+32&'./"<")#"=.',/"+$#'.G#'./"hH($&+"

et"al.9"V^bVg"B$+'#"<"N:/*7)9"V^^]g"?$(')+9"V^^_g"K*/.o"<"[$083$&9"V^^Vig")+1/+",/+"O#1'3/+9"

+/&"7$*1)" ,)"'37/*1$&1)+"3).$&'+3/+",)",)8)&+$" )&"#$+"7#$&1$+>"H6'+1)&"1$3;'5&"./370)+1/+"

,)" /*'A)&" +'&151'./" D0)" '&,0.)&" *)$..'/&)+" D0)" +/&" .$*$.1)*G+1'.$+",)" #/+" A*07/+" $06'&$+" <"

.'1/.'&'&$+9"7*'&.'7$#3)&1)"hI)/*A)9"V^^ci>

Tabla 4."E)$..'/&)+",)"7#$&1$+"+07)*'/*)+",)+705+",)"#$"$,'.'2&",)"8'1/:/*3/&$+"hu9"*)$..'2&"7/+'1'($g"
t9"*)$..'2&"&)A$1'($i>
Tabla 4."E)$..'/&)+",)"7#$&1$+"+07)*'/*)+",)+705+",)"#$"$,'.'2&",)"8'1/:/*3/&$+"hu9"*)$..'2&"7/+'1'($g"
t9"*)$..'2&"&)A$1'($i>
Tabla 4."E)$..'/&)+",)"7#$&1$+"+07)*'/*)+",)+705+",)"#$"$,'.'2&",)"8'1/:/*3/&$+"hu9"*)$..'2&"7/+'1'($g"
t9"*)$..'2&"&)A$1'($i>
Tabla 4."E)$..'/&)+",)"7#$&1$+"+07)*'/*)+",)+705+",)"#$"$,'.'2&",)"8'1/:/*3/&$+"hu9"*)$..'2&"7/+'1'($g"
t9"*)$..'2&"&)A$1'($i>
Tabla 4."E)$..'/&)+",)"7#$&1$+"+07)*'/*)+",)+705+",)"#$"$,'.'2&",)"8'1/:/*3/&$+"hu9"*)$..'2&"7/+'1'($g"
t9"*)$..'2&"&)A$1'($i>
Tabla 4."E)$..'/&)+",)"7#$&1$+"+07)*'/*)+",)+705+",)"#$"$,'.'2&",)"8'1/:/*3/&$+"hu9"*)$..'2&"7/+'1'($g"
t9"*)$..'2&"&)A$1'($i>

Evento Auxinas Giberelinas Citocininas Etileno ABA

P/*3$.'2&",)"*$GC u t t u t

E/37'3')&1/",)",/*3$&.'$ u u t t t

!03)&1/",)"=*)$",)":/F$ t t t u t

?)+$**/##/",)";*/1)+",)":/F$+ t u t t t

!#$*A$3')&1/",)"'&1)*&/,/+ t u u t t

R)&)+.)&.'$",)":/F$+ u t t u u

!.1'($.'2&",)"<)3$+"#$1)*$#)+ u u t t t

J*).'3')&1/",)"8*01/ t u u w t

!;+.'+'2&",)"8*01/ t t t u u

c]



T$" +G&1)+'+" ,)" 8'1/:/*3/&$+" '&(/#0.*$" ,'+1'&1$+" *01$+" 3)1$;2#'.$+>" T$+" $06'&$+" +/&"

+'&1)1'C$,$+" $" 7$*1'*" ,)#" 1*'7128$&/" hK$&*,0+o<" et" al.9" V^^_i9" #$+" A';)*)#'&$+" +/&" ,'1)*7)&/+"

hR7/&+)#9"V^^_i9"#$+".'1/.'&'&$+"+/&"7*/,0.1/",)#"3)1$;/#'+3/",)"&0.#)21',/+"hK'&&+9"V^^]i"<"

)#" )1'#)&/" )+" +'&1)1'C$,/" $" 7$*1'*" ,)" 3)1'/&'&$" h!;)#)+" et" al.9" V^^Xi>" T$" +G&1)+'+" ,)" =.',/"

$;+.G+'./"7$*1)",)#"3)1$;/#'+3/",)",'1)*7)&/+"he$#1/&"<"T'9"V^^_i>"T$+"8'1/:/*3/&$+"70),)&"

+)*" .#$+'8'.$,$+" 1$3;'5&" ./3/" 3)1$;/#'1/+" +).0&,$*'/+9" +'&" )3;$*A/9" )#" 3)1$;/#'+3/"

+).0&,$*'/")+".$*$.1)*G+1'./",)".5#0#$+",'8)*)&.'$,$+9"./&"1$+$+",)",'('+'2&";$F$+"/"&0#$+9"7)*/"

#$+"8'1/:/*3/&$+"+/&"+'&1)1'C$,$+")&"+0"3$</*G$9")&"1)F',/+"F2()&)+"<"./&"$#1$"1$+$",)",'('+'2&"

.)#0#$*9"./3/"#/+"3)*'+1)3/+"hH($&+")1"$#>9"V^bVg"K*/.o"<"[$083$&9"V^^Vi>

T$+"8'1/:/*3/&$+"<"$#A0&/+"*)A0#$,/*)+",)".*).'3')&1/"+'&151'./+"+)")&.0)&1*$&")&"1*)+"

8/*3$+"7*'&.'7$#)+Q" Vi"3/#5.0#$+"#';*)+g" Xi"./&F0A$,/+9")&" #/+"D0)"#/+"./370)+1/+"+)"0&)&"$"

3/#5.0#$+",)";$F/"7)+/"3/#).0#$*9"./3/"$3'&/=.',/+"/".$*;/:',*$1/+"<"ci"3/#5.0#$+"0&',$+"$"

)+1*0.10*$+",)"$#1/"7)+/"3/#).0#$*9"7*'&.'7$#3)&1)"7571',/+"<"7*/1)G&$+>"J0$&,/"+)")&.0)&1*$&"

./3/" 3/#5.0#$+" #';*)+" +/&" 8'+'/#2A'.$3)&1)" $.1'($+9" 3')&1*$+" D0)" #/+" ./&F0A$,/+" ./&"

3/#5.0#$+"7)D0)L$+"+/&"8/*3$+",)"1*$&+7/*1)"<"+)")&.0)&1*$&"'&$.1'($+>"T$+"3/#5.0#$+"0&',$+"

$" )+1*0.10*$+" ,)" $#1/" 7)+/" 3/#).0#$*" 70),)&" 80&.'/&$*" ./3/" 0&" 1'7/" ,)" '&3/('#'C$.'2&" /"

$#3$.)&$3')&1/" '&$.1'(/" )&" .5#0#$+" hJ:/Y" <" 4.J/0*19" XWW`g" q:$/9" XWWbg" -)03$&&" <"

@$8$*A:/#'df3$&'9"XWW^i>

c_



2.6     Transformación genética por biobalística

?0*$&1)" 30.:/" 1')37/" #$" '&1*/,0..'2&" ,)" &0)($+" .$*$.1)*G+1'.$+" )&" #$+" 7#$&1$+" 80)" )#"

8'1/3)F/*$3')&1/" ()A)1$#" 1*$,'.'/&$#9" D0)" '37#'.$" #$" +)#)..'2&" ,)" '&,'(',0/+" ./&"

.$*$.1)*G+1'.$+",)+)$;#)+9"+)A0',$",)"#$":';*',$.'2&"+)60$#"<"8'&$#3)&1)" #$"+)#)..'2&",)"7#$&1$+"

./&")#"8)&/1'7/",)+)$,/>"T$",)+()&1$F$",)")+1$"7*/.)+/")+1*';$")&"D0)9"7$*$"7*/,0.'*"0&$"&0)($"

($*'),$,"+)"&).)+'1$&",)"VW"$"V_"$L/+"hMo$,$"et"al.9"V^b`i>

T$" '&A)&')*G$"A)&51'.$"()A)1$#"&/" +2#/" 70),)" $.)#)*$*")+1)" 7*/.)+/9" 1$3;'5&"7)*3'1)" #$"

1*$&+8/*3$.'2&"()A)1$#" $#" '&1*/,0.'*"A)&)+9"<$" +)$"7/*":';*',$.'2&"+/3=1'.$"/" 01'#'C$&,/" 0&$"

$37#'$" A$3$" ,)" 1=.&'.$+" ,)+$**/##$,$+"./&")#" 3'+3/" 8'&" hf',$"et"al.9"V^^Vi>" H&1*)" #$" $37#'$"

($*'),$," ,)" 15.&'.$+" 01'#'C$,$+" 7$*$" #$" 1*$&+8/*3$.'2&" A)&51'.$" ,)" .5#0#$+" ()A)1$#)+" +)"

)&.0)&1*$&" #$+" D0)" ($&" ,)+,)" )#" +'+1)3$" &$10*$#" ,)" 1*$&+8)*)&.'$" A5&'.$" 7/*" 3),'/" ,)"

Agrobacterium" +7>" <" )#" 1*$1$3')&1/" D0G3'./" ,)" 7*/1/7#$+1/+" ./&" 7/#')1'#)&A#'./#9" :$+1$" #/+"

7*/.),'3')&1/+" 8G+'./+" D0)" '&.#0<)&" #$" )#).1*/7/*$.'2&" ,)" 7*/1/7#$+1/+" <" 1)F',/+9" #$"

3'.*/'&<)..'2&9"#$" 1*$&+8/*3$.'2&"3),'$,$"7/*"8';*$+",)".$*;0*/",)"+'#'.'/"<")#";/3;$*,)/",)"

7$*1G.0#$+"hR/01:A$1)"et"al.9"V^^_i>

H&" #/+" O#1'3/+" $L/+" #$" 15.&'.$" ,)#" ;/3;$*,)/" ,)" 7$*1G.0#$+" +)" :$" ./&()*1',/" )&" 0&"

351/,/"./&8'$;#)"7$*$"#$"7*/,0..'2&",)"7#$&1$+"1*$&+A5&'.$+>"r+1$"+)";$+$")&"#$"$.)#)*$.'2&",)"

3'.*/7*/<).1'#)+"h10&A+1)&/"0"/*/i".0;')*1/+"./&"?-!9"7/*"3),'/",)"0&$",)+.$*A$")67#/+'($"/"

0&" A$+"7*)+0*'C$,/" h)F>" ,'26',/" ,)" .$*;/&/9"&'1*2A)&/9" :)#'/i":$+1$"0&$" ()#/.',$," +08'.')&1)"

7$*$" 7)&)1*$*" #$" 7$*)," .)#0#$*" hf',$" et" al.9" V^^Wi>" %&$" 7*/7/*.'2&" ,)" #$+" .5#0#$+" ;#$&./"

7)*3$&).)" ('$;#)" <" )#" ?-!"0&$" ()C" '&1)A*$,/" )&" )#" A)&/3$" ()A)1$#" 70),)" +)*" )67*)+$,/"

hR/01:A$1)" et" al.9" V^^_g" B$'&" et" al.9" V^^_i>" r+1$" 15.&'.$" :$" +',/" $37#'$3)&1)" $.)71$,$" <"

c`



$,)3=+",)")61)&,)*")#"*$&A/",)"/*A$&'+3/+"D0)"70),)&"+)*"A)&51'.$3)&1)"1*$&+8/*3$,/+"./&"

,'8)*)&1)+" 8'&)+9" 1$3;'5&" 1')&)" $37#'$+" $7#'.$.'/&)+" )&" )#" .$37/" ,)" #$" ;'/#/AG$" 3/#).0#$*9"

,/&,)"+)":$&",)+$**/##$,/"+'+1)3$+",)")67*)+'2&"1*$&+'1/*'$"7$*$"3/&'1/*)$*",)"3$&)*$"*=7',$"

#$" *)+70)+1$",)" #/+"A)&)+"$" 8$.1/*)+"$3;')&1$#)+9"A)&51'./+"<" 1)F',/")+7).G8'./+"h4/*'o$Y$"et"

al.9"V^b^g"[#)'&"<"P'1C7$1*'.od4.H##'A/19"V^^ci>

40.:/+" 351/,/+" ,)" 1*$&+8/*3$.'2&" )+1=&" *)+1*'&A',/+" $" 0&" 1'7/" ,)" )67#$&1)" )&"

7$*1'.0#$*g")F)37#/",)")+1/")+"#$" 1*$&+8/*3$.'2&"3),'$,$"7/*"8';*$+",)".$*;0*/",)"+'#'.'/9"D0)"

*)D0')*)",)".5#0#$+")&"+0+7)&+'2&"7$*$"##)($*+)"$".$;/9"/"#$")#).1*/7/*$.'2&",)"7*/1/7#$+1/+9"#/+"

.0$#)+" &).)+'1$&" ;$+1$&1)" 1')37/"7$*$" +0")+1$;#).'3')&1/"<" 3$&1)&'3')&1/>" J/37$*$,/" ./&"

)+1$+"15.&'.$+",)"1*$&+8/*3$.'2&9")#";/3;$*,)/",)"7$*1G.0#$+"7)*3'1)"#$" 1*$&+8/*3$.'2&",)"0&$"

A*$&"($*'),$,",)".5#0#$+")&"+0+7)&+'2&9".$##/+9"7*/1/7#$+1/+9"1)F',/+"3)*'+1)3=1'./+"<"7/#)&>"H+"

$+G" ./3/")#" ;$3;$*,)/" ,)" 7$*1G.0#$+".0;')*1$+"./&" ?-!" :$" ,)3/+1*$,/" +)*" 0&$" 15.&'.$" ,)"

8=.'#")37#)/9"()*+=1'#"<")8'.')&1)"hf',$"et"al.9"V^^Wg"R/01:A$1)"et al.9"V^^_i>"

ca



3      Justificación

H&" )#" .'.#/" .)#0#$*" )0.$*'21'./9" ,0*$&1)" #$" 1*$&+'.'2&" ,)" #$" 8$+)" IV" $" R9" :$&" +',/"

.$*$.1)*'C$,/+"./37#)F/+"*)A0#$,/*)+"8/*3$,/+"7/*".'&$+$+",)7)&,')&1)+",)".'.#'&$"<".'.#'&$+"

1'7/"?>"?)&1*/",)"#$"8$3'#'$",)".'.#'&$+"?",)"3$GC"+)":$&")+10,'$,/"$#"3)&/+"Va"A)&)+"<"+)":$"

/;+)*($,/" D0)")6'+1)&" 8#0.10$.'/&)+")&"+0")67*)+'2&",0*$&1)" #$"A)*3'&$.'2&>"!#" +)*" 1*$1$,/+"

./&" :/*3/&$+" ()A)1$#)+" h$06'&$+9" .'1/.'&'&$+" /" =.',/" $;+.G+'./i" )+1$+" 8#0.10$.'/&)+" +)"

3/,'8'.$&>"

H&"*)7/*1)+"7*)('/+",)#"A*07/",)"1*$;$F/",)#"?*>"@/*A)"B=CD0)C"E$3/+9"+)",)3/+1*2"D0)"

$#A0&/+" A)&)+" ,)" .'.#/" .)#0#$*" *)+7/&,)&" $" +)L$#)+" )61)*&$+" ./3/" #$" 7*)+)&.'$" ,)" 80)&1)"

.$*;/&$,$"0" :/*3/&$+"()A)1$#)+9")#)3)&1/+"&).)+$*'/+"7$*$" D0)"/.0**$" #$" A)*3'&$.'2&",)" #$"

+)3'##$" ,)"3$GC>"H+1$+"/;+)*($.'/&)+"##)($&"$"+07/&)*"D0)")&" #$+"*)A'/&)+"7*/3/1/*$+",)"#/+"

A)&)+"$&$#'C$,/+"70),)&")+1$*"7*)+)&1)+")#)3)&1/+"cis"*)A0#$,/*)+")&.$*A$,/+"/"*)#$.'/&$,/+"

./&" ,'.:$" *)+70)+1$9" 7/*" #/" 1$&1/9" )&" )#" 7*)+)&1)" )+10,'/" +)" 7*/7/&)" )+10,'$*" #$" *)A'2&"

7*/3/1/*$",)" #$" .'.#'&$" ?XgX",)"3$GC"<" #$" ,)"0&"7*/3/1/*" ./&+1'101'(/9" )#"c_R",)#"('*0+",)#"

3/+$'./" ,)" #$" ./#'8#/*9" 7$*$" ,)1).1$*" +).0)&.'$+" )+7).G8'.$+" ,)" )#)3)&1/+" cisd*)A0#$,/*)+"

*)#$.'/&$,/+" ./&" #$" *)+70)+1$" $" :/*3/&$+" ()A)1$#)+9" $CO.$*)+" <" $" ,'()*+/+" 8$.1/*)+"

1*$&+.*'7.'/&$#)+"'&(/#0.*$,/+"7*'&.'7$#3)&1)")&")#"./&1*/#"<")+1$;#).'3')&1/",)#".'.#/".)#0#$*>"

H+1)"1*$;$F/"1')&)"./3/"7*'&.'7$#"8'&$#',$,")#"7*/())*"'&8/*3$.'2&"+/;*)")#"7/+';#)"7$7)#",)"#$"

*)A'2&" 7*/3/1/*$" ,)" #$" .'.#'&$" ?XgX" )&" )#" $($&.)" ,)#" .'.#/" .)#0#$*" 7)*.';')&,/" +)L$#)+"

)61)*&$+>

cb



4      Objetivos

4.1      Objetivo general

!&$#'C$*" #$"*)A'2&"7*/3/1/*$" ,)#" A)&",)".'.#'&$"?XgX",)"3$GC"<")#"7*/3/1/*"c_R"

,)#" ('*0+",)#" 3/+$'./" ,)" #$" ./#'8#/*" hJ$4Bi9" $+G" ./3/" /;+)*($*" <" ./37$*$*" #/+"

&'()#)+" ,)" )67*)+'2&" ,)#" A)&" *)7/*1)*/" IPS" ;$F/" #$" *)A0#$.'2&" ,)" $3;/+"

7*/3/1/*)+")&".5#0#$+",)".$##/")3;*'/A5&'./",)"3$GC"<")7',)*3'+",)".);/##$9"7$*$"

./&/.)*")#"7$7)#"D0)",)+)37)L$&")&"#$"*)+70)+1$"$"./&,'.'/&)+")61)*&$+>

4.2      Objetivos particulares

M;1)&)*"#$"+).0)&.'$",)"#/+"7*/3/1/*)+",)"CycD2;2"<"J$4Bc_R"7$*$",)1)*3'&$*"

1'7/"<"7/+'.'2&",)")#)3)&1/+"cisd*)A0#$,/*)+"7*)+)&1)+")&"+0+"+).0)&.'$+>

J#/&$*"XWXX"7;",)#"7*/3/1/*"CycD2;2"<")#" 7*/3/1/*"J$4Bc_R9"80+'/&$,/+"./&"

)#" A)&" *)7/*1)*/"IPS9" *)+7).1'($3)&1)"<" 1*$&+8/*3$*"3),'$&1)" ;'/;$#G+1'.$" .$##/"

)3;*'/A5&'./" ,)" 3$GC" <" )7',)*3'+",)" .);/##$" ./&" #$+"./&+1*0..'/&)+",)" $3;/+"

7*/3/1/*)+" 7$*$" /;+)*($*" #$" $.1'(',$," ,)#" A)&" *)7/*1)*/" ;$F/" #$" *)A0#$.'2&" ,)"

$3;$+"*)A'/&)+"7*/3/1/*$+>

J/37$*$*"$.1'(',$,",)"#/+"7*/3/1/*)+"3),'$&1)"#$")67*)+'2&",)"GFP"7$*$"./&/.)*"
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5      Materiales y métodos
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5.1      Amplificación y clonación de las regiones promotoras

T$" +).0)&.'$" ,)#" 7*/3/1/*" ,)"J<.?XgX" hpCycD2;2i" ,)"3$GC" +)" /;10(/" ,)" #$" ;$+)" ,)"
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Cebador Secuencia 5´! 3´ Fragmento 
esperado

Forward pCycD2;2 J!J"JII"JJJ"J!N"NNI"NNN"II!"!IN"IN
XWXX"7;

Reverse  pCycD2;2 N!I"!!J"IJJ"!JJ"N!J"NNI"JJI"!!
XWXX"7;

Forward"7c_R !!!"!IJ"!II"JN!"IJN"N!!"J!I"J!J" !IN"NIJ"
NJ Vcc_"7;
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5.2      Construcción de las fusiones de los promotores al gen reportero 
GFP::GUS en pBGWFS7.0 (Sistema Gateway®)
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R7'&"['1" hIH"Z)$#1:.$*)i"<"S0*)T'&ox"Z'S0*)"S#$+3',"4$6'7*)7"['1"hf&('1*/A)&i9"+'A0')&,/"
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Figura 11. Representación de la reacción de recombinación entre el producto de PCR de p35S con los 
sitios de recombinación Gateway® (AttB1 y AttB2) y el vector donador pDONR™/Zeo, dando origen a 
la clona de entrada pDONR™/Zeo/CaMVp35S. Se observan los sitios de recombinación en color rojo 

y el inserto correspondiente al promotor p35S en rosa.
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Figura 12. Representación de la reacción de recombinación entre el vector de entrada pENTR™/D-
TOPO®/pCycD2;2 y el vector pBGWFS7.0, resultando la clona de expresión pBGWFS7.0/pCycD2;2. Se 

observan en color rojo los sitios de recombinación, en verde y azul los reporteros GFP y GUS, 
respectivamente y el inserto correspondiente al promotor en rosa.
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Figura 13. Representación de la reacción de recombinación entre el vector de entrada pDONR™/Zeo/
CaMV p35S y el vector pBGWFS7.0, resultando la clona de expresión pBGWFS7.0/CaMVp35S. Se 

observan en color rojo los sitios de recombinación, en verde y azul los reporteros GFP y GUS, 
respectivamente y el inserto correspondiente al promotor en rosa.

5.3       Sistemas modelo
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5.4      Transformación por biobalística
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5.5   Esquema de regeneración de plantas transgénicas
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5.6    Extracción de proteínas de callo embriogénico de maíz

R)"7)+$*/&"c_W"3A",)".$##/"<"#$"30)+1*$"+)"./&A)#2")&"&'1*2A)&/"#GD0',/9"7/+1)*'/*3)&1)"

+)"70#()*'C2")&"3/*1)*/",)"7/*.)#$&$"<"+)"$#3$.)&2"$" taWy"J>"H#" 1)F',/"+)"./#/.2")&"0&"10;/"

,)"3'.*/.)&1*G80A$",)"V>_"3#"<"+)"$,'.'/&$*/&"X_W"{#",)";088)*",)" )61*$..'2&"h"aW"34"N*'+d

ZJ#9"V"34"4AJ#!9"X_"34"[J#9"_"34"-$!H?N!9"W>X_"34"+$.$*/+$9"a>_"34"?NN"<"W>V"v"

N*'12&"mdVWWig" #/+"10;/+"+)"./#/.$*/&")&"(2*1)6"7/*"_"3'&"<"+)".)&1*'80A$*/&"$"Vc9WWW"*73"$"

]y"J9" +)" 7$+2")#" +/;*)&$,$&1)" $"0&" 10;/"&0)(/"<"+)" 7*/+'A0'2"./&"#$" .0$&1'8'.$.'2&>"H+1$" +)"

*)$#'C2"3',')&,/" #$"$;+/*;$&.'$" $"XbW"&3" 01'#'C$&,/")#")D0'7/"-$&/?*/7x"XWWW."hN:)*3/"

+.')&1'8'.i"./&")#"+/81Y$*)"'&.#0',/9"+'A0')&,/"#$+"'&+1*0..'/&)+",)#"3$&0$#",)"0+0$*'/>

P"]"#$$$$^-CA-/;&0&((*,-$;&B$)&+/)0&)/$I_4

S$*$"#$",)1)..'2&",)"#$"80+'2&",)"#$+"7*/1)G&$+"IPSQQI%R")37#)$,$+"./3/"*)7/*1)*/+")&"

)#" ().1/*9" +)" ./**')*/&" _W"{A" ,)" 7*/1)G&$" 1/1$#" +/#0;#)" )&" 0&"A)#" ,)" 7/#'$.*'#$3',$" $#" VW" v"

,0*$&1)"^W"3'&"$"VXW"B>"S/+1)*'/*3)&1)"+)"1*$&+8'*')*/&"$"0&$"3)3;*$&$"SB?P",)"W>]_"{3",)"

7/*/"h4'##'7/*)i"7*)('$3)&1)":',*/#'C$,$"./&"3)1$&/#9"01'#'C$&,/"./3/";088)*",)"1*$&+8)*)&.'$"

J!SR"Vm")&")#" N*$&+dK#/1S" N0*;/x"N*$&+8)*"R<+1)3" hK'/dE$,i" $" X>_"!"<"X_"B",0*$&1)" a"

_W



3'&9" *)7'1')&,/" )#" 7*/A*$3$" ,)" 1*$&+8)*)&.'$" ,/+" ().)+"7$*$" $+)A0*$*" #$" 1*$&+8)*)&.'$" ,)" #$"

1/1$#',$,",)"#$+"7*/1)G&$+>

%&$"()C" 1*$&+8)*',$+"#$+"7*/1)G&$+"$" #$"3)3;*$&$9"5+1$" +)";#/D0)2",0*$&1)"X":"./&"0&$"

,'+/#0.'2&",)"#).:)")&"7/#(/"$#"VW"v")&"SKR"VmdNY))&XW"W>V"v9"7/+1)*'/*3)&1)"+)":'.')*/&"

1*)+" #$($,/+" ,)" VW" 3'&" ./&" SKR" Vm>" ?)+705+" +)" $L$,'2" )#" $&1'.0)*7/" 7*'3$*'/" $&1'd}d

A#0.0*/&',$+$"h8*$..'2&",)"fAI",)"./&)F/i"hf&('1*/A)&i")&"7*/7/*.'2&"VQVWWW")&"0&$" +/#0.'2&"

,)"#).:)")&"7/#(/"_"v")&"SKR"VmdNY))&XW"W>V"v9"<"+)" '&.0;2",0*$&1)" 1/,$"#$"&/.:)"$"]y"J"

)&"$A'1$.'2&"./&+1$&1)>"!"./&1'&0$.'2&"+)":'.')*/&" 1*)+"#$($,/+"./&"SKR"VmdNY))&XW"W>V"v"

,)"V_"3'&".$,$"0&/"<"+)"$,'.'/&2")#" $&1'.0)*7/"+).0&,$*'/"$&1'dfAI",)"./&)F/"./&F0A$,/"$"#$"

7)*/6',$,$"$#.$#'&$"hR'A3$i")&"7*/7/*.'2&"VQ]W9WWW9")&"0&$"+/#0.'2&",)"#).:)")&"7/#(/"$#"_"v"

)&" SKR"VmdNY))&XW"W>V"v9" '&.0;=&,/#/" ,0*$&1)" V" :" $" 1)37)*$10*$" $3;')&1)" )&" $A'1$.'2&"

./&+1$&1)>"P'&$#3)&1)"+)":'.')*/&"1*)+"#$($,/+"3=+"./&"SKR",0*$&1)"V_"3'&".$,$"0&/>

T$" ',)&1'8'.$.'2&" ,)" 7*/1)G&$+" +)" *)$#'C2" 7/*" D0'3'/#03'&'+.)&.'$" ;$L$&,/" #$+"

3)3;*$&$+"./&" )#" e)+1)*&" K#/11'&A" ?)1).1'/&" E)$A)&1" h4'##'7/*)i>" H#" *)()#$,/" +)" :'C/" )&"

7#$.$+" 8/1/A*=8'.$+"Z'7)*8'#3" HJT" Vb" 6" X]" .3" h[/,$oi" 01'#'C$&,/" #$" +/#0.'2&",)" *)()#$,/"

IKm"?)()#/7)*"h[/,$oi"<",)"8'F$.'2&"IKm"8'6)*"h[/,$oi>

5.7    Extracción de DNA genómico de callo embriogénico de maíz
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6      Resultados

6.1      Obtención de las secuencias promotoras 
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Figura 14. Electroforesis en gel de agarosa de productos de amplificación por PCR de diferentes 
tamaños del promotor de pCycD2;2 en DNA genómico de ejes embrionarios de maíz. MTM (marcador 

de tamaño molecular); el tamaño de cada fragmento se indica en la parte superior del carril 
correspondiente, indicando el de 2022 pb con un asterisco.
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Figura 15. PCR en colonia de la cepa de E. coli transformada con los producto de la clonación. A) 
pCycD2;2 en pENTR™/D-TOPO®  y B) p35S en pDONR™/Zeo. MTM (marcador de tamaño 

molecular); fragmentos del tamaño esperado se rodean de color rojo.
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Figura 16. Alineamiento de las secuencias teórica (NCBI, maíz variedad B73) y experimental (clonada y 
secuenciada, variedad chalqueño). En la representación de identidad se observa en color verde los 
nucleótidos idénticos entre las dos secuencias y las variaciones se muestran como líneas blancas.
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6.2      Caracterización in silico del promotor de CycD2;2
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Figura 17. Estructura de un promotor de plantas. A) Estructura canónica de un promotor de plantas, 
descrita por Yoshiharu y col., 2007. B) Elementos presentes en la secuencia del promotor de CycD2;2, 

obtenidos mediante análisis in silico.
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6.3      Fusiones traduccionales a GFP
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Figura 18. Representación gráfica de los distintos elementos de respuesta presentes en el promotor de 
pCycD2;2 predichos por la base de datos PLACE, así como su ubicación aproximada en la secuencia. Se 

muestra en rojo la región de inicio de traducción correspondiente al gen de ciclina. Los elementos de 
respuesta del promotor 35S se muestran en el apéndice 4.
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Figura 19. Electroforesis en gel de agarosa del producto de PCR en colonia de la clona de expresión 
pBGWFS7.0/pCycD2;2. Se amplifico a GFP como control positivo y como control negativo se utilizó el 
vector vacío como templado con cebadores para pCycD2;2. Sobre cada carril se indica el fragmento al 

que corresponde; del lado derecho se indica el tamaño esperado de los fragmentos; MTM (marcador de 
tamaño molecular); CTRL (control negativo).

6.4      Transformación de callo embriogénico de maíz y células de epidermis 
de cebolla por biobalística
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Figura 20. Imágenes de microscopía confocal de células de callo embriogénico de siete semanas bajo el 
esquema de selección, en suspensión, transformadas con las distintas construcciones expresando a 

GFP. pBGWFS7 (GFP sin promotor).
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Figura 21. Ensayo de expresión transitoria en células de epidermis de cebolla en diferentes 
tratamientos hormonales. AIA (ácido indol-acético); ABA (ácido abscísico).

Figura 22. Ensayos de expresión transitoria de los controles negativos: pBGWFS7 (vector con GFP sin 
promotor); y construcción UTR 5´. AIA (ácido indol-acético); ABA (ácido abscísico).
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Figura 23. Electroforesis en gel de agarosa de los productos de PCR usando como templado: DNA 
genómico de callo sin transformar (callo control), callo transformado y un control positivo con el vector 

pBGWFS7.0/pCycD2;2 purificado de la cepa de E. coli transformada. Se amplificó GFP (723 pb), 
pCycD2;2 completo (2022 pb) y un fragmento de 1400 pb del mismo promotor. CTR– (el templado fue 

el vector sin promotor, usando cebadores para pCycD2;2). MTM (marcador de tamaño molecular).
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Figura 24. Western blot usando anticuerpo contra GUS, detectando a las proteínas GFP::GUS que se 
encuentran fusionadas en el vector de expresión y tienen un peso de 98 kDa. Callo WT (callo sin 
transformar); pBGWFS7.0 (callo transformado con el vector sin promotor); PM (peso molecular).
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7      Discusión

7.1      Obtención y análisis in silico de la secuencia promotora de CycD2;2 
de maíz
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7.2      Transformación de callos embriogénicos de maíz y células de 
epidermis de cebolla
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Figura 25. Expresión de los genes de ciclina D2;2 de maíz en hoja de plántula, y ciclina D2;1 de 
Arabidopsis en raíz, tejidos con zonas de proliferación y diferenciación. Tomado de Maize eFP Browser 

y Arabidopsis eFP Browser (The max Planck Institute, 2007).
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Apéndice 1. Mapas de los vectores de clonación utilizados

1A.$B).1/*"7H$*#)<I$1)VWc"hH$*#)<"et"al.9"XWW`i>
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1C.$B).1/*"7KIePRa>W>

1D."B).1/*"7?M-Exkq)/"hf&('1*/A)&i>

pBGWFS7 

 

 

 
 

Notes: Promoter analysis.  Drives expression of GFP and GUS. 
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Apéndice 2. Medios de cultivo

2A.$4),'/",)".0#1'(/"-`7"3/,'8'.$,/"hJ:0"et"al.9"V^a_i>

!i R/#0.'/&)+",)"3$.*/"<"3'.*/&01*')&1)+

R/#0.'2&"f

Compuesto PM (g) (mg/l) (mg/l) Stock 10x (mM/l)
[-MK VWV>VW XbcW Xb>WW XbW

J$J#!>aZ!M V]a>WX V`` V>Vc VV>c

4ARMO>aZ!M X]`>]b Vb_ W>a_ a>_

[Z!SMO Vc`>W^ ]WW X>^] X^>]

h-ZOi!RMO VcX>W` ]`c c>_W c_>W

S$*$"V"#'1*/",)"+/#0.'2&",)"3),'/"+)"1/3$&"VWW"3#",)")+1$"+/#0.'2&>

R/#0.'2&"ff

Compuesto PM (g) (mg/l) (µM/l) Stock 100x (µM/l)
4&RMO>Z!M V`^>WV _>^a c_>cX XbW

q&RMO>aZ!M Xba>_] V>_W _>XV VV>c

ZKKMK `V>bc V>`W X_>ba a>_

[f V``>WV W>bW ]>bX X^>]

R/#0.'2&"fff

Compuesto PM (g) (mg/l) (µM/l) Stock 100x (µM/l)
P)RM]>aZXM Xab>Wc Xa>bW VWW>WW VW9WWW

JV]ZO-!MVW-$!Z!M caX>cW ca>cW VWW>WW VW9WWW

Ki"P0)&1)",)".$*;/&/

Compuesto PM (g) (g/l) (mM/l)
J#!Z!!M##"h+$.$*/+$i c]X>cV cW ba>`c

ba



Ji"E)A0#$,/*)+",)".*).'3')&1/

Regulador PM (g) (mg/l) (µM/l) Stock 10x (µM/l)
X9]d? XXV>W] V>W ]>_X ]_>X

J'&)1'&$ XV_>XV V>/ ]>`] ]`>]

S$*$"$A*)A$*"X"3A",)#"*)A0#$,/*"./**)+7/&,')&1)"$"V"#'1*/",)"3),'/"+)"1/3$&"XW"3#",)"#$"+/#0.'2&"
+1/.o>

?i"!3'&/=.',/+"<"/1*/+

Compuesto PM (g) (mg/l) (µM/l) Stock 100x (µM/l)
J!ZP-M!"hA#'.'&$i a_>Wa V>W Vc>cX Vcc>X

JPZP-P>VkX"Z!RMO"
h$,)&'&$i Vb]>XW VW>W _]>cW _]c>W

S$*$"$L$,'*"V"3A",)"A#'.'&$"/"VW"3A",)"$,)&'&$"$"V"#'1*/",)"3),'/",)".0#1'(/"+)"1/3$&"VW"3#",)"#$"
+/#0.'2&"+1/.o"./**)+7/&,')&1)>

Hi"B'1$3'&$+"EX

Compuesto PM (g) (mg/l) (µg/l) Stock 100x (µM)

f&/+'1/# VbW>V`W VWW ___ _>_6VW8O

U.',/"&'./1G&'./ VXc>VVW V>W b>VX bVX

N'$3'&$ cca>XaW X>W _>^c _^c

S'*',/6'&$ XW_>`]W V>W ]>^W ]^W

S$*$"7*)7$*$*"V"#'1*/",)"3),'/"+)"1/3$&"VW"3#",)".$,$"0&$",)"#$+"+/#0.'/&)+>

bb



Apéndice 3. Alineamiento de promotor teórico y experimental.

!#'&)$3')&1/",)"#$+"+).0)&.'$+"1)2*'.$"h-JKfi"<")67)*'3)&1$#",)#"7*/3/1/*",)"#$".'.#'&$"?XgX"
,)"3$GC>"hR)"30)+1*$&"#$"+).0)&.'$"fordward"hPe?i"<"reverse"./37#)3)&1$*'$"hEBRi9"

$#'&)$,$+"$"#$"1)2*'.$i>"H+"'37/*1$&1)"+)L$#$*"D0)")6'+1)&",'8)*)&.'$+"7*'&.'7$#3)&1)")&"#/+"
)61*)3/+",/&,)"'&'.'$"#$"+).0)&.'$.'2&"h,)&1*/",)"#/+"7*'3)*/+"VWW"7;"7$*$".$,$".);$,/*i>

             10        20        30        40        50        60        70        80        90       100       110                   
      ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|
NCBI  ctaaggccccatttgtttggaagtgtagtatttttgcagttttaaaataatactacagtatttgatgatactatagtattgaaactcaaaaggtgtttaggccctgtttg 
FWD   ~~~~~~~~tgcGCCGTCGgAgTGGGGcTtATTTT~G~CGTTTT~~AATAATACTACAGTATTTGATGATACTATAGTATTGAAACTCAAAAGGTGTTTAGGCCCTGTTTG 
RVS   ~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~ 

              120       130       140       150       160       170       180       190       200       210       220          
      ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|
NCBI  gaattgtagtatttttgcagttttaaaacaatactatggtatttgatgatactatagtattggagctcaaaaggtgtttggtttgtagagtcaaaactcagttttaaata 
FWD   GAATTGTAGTATTTTTGCAGTTTTAAAACAATACTATGGTATTTGATGATACTATAGTATTGGAGCTCAAAAGGTGTTTGGTTTGTAGAGTCAAAACTCAGTTTTAAATA 
RVS   ~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~ 

              230       240       250       260       270       280       290       300       310       320       330          
      ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|
NCBI  ccatggtttacccaaaactgcggtatttttggagtttttgaaactccactcaggacctcagttttcttctcttctctctacatatactttgtttttacaatagaaccaaa 
FWD   CCATGGTTTACCCAAAACTGCGGTATTTTTGGAGTTTTTGAAACTCCACTCAGGACCTCAGTTTTCTTCTCTTCTCTCTACATATACTTTGTTTTTACAATAGAACCAAA 
RVS   ~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~ 

              340       350       360       370       380       390       400       410       420       430       440          
      ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|
NCBI  cagatctcggttttgaacaatactgtagttttattgtgataaagcaataccgtagtatttatgtcatgtacaattgtaaaccatagtatctcaaaactatagtattttaa 
FWD   CAGATCTCGGTTTTGAACAATACTGTAGTTTTATTGTGATAAAGCAATACCGTAGTATTTATGTCATGTACAATTGTAAACCATAGTATCTCAAAACTATAGTATTTTAA 
RVS   ~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~ 

              450       460       470       480       490       500       510       520       530       540       550          
      ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|
NCBI  aactgcattcccaaacagggccttagtttgtatagacaaaacatagttgtaaataccatggtttacccaaaaccgtggtatttttggagtttttaaaactccagtcggga 
FWD   AACTGCATTCCCAAACAGGGCCTTAGTTTGTATAGACAAAACATAGTTGTAAATACCATGGTTTACCCAAAACCGTGGTATTTTTGGAGTTTTTAAAACTCCAGTCGGGA 
RVS   ~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~ 

              560       570       580       590       600       610       620       630       640       650       660          
      ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|
NCBI  cctcagttttcttctcttctctctacatatactttgtttttctaatgaaaccaaacatatctcggttttgagtaatactgtggttttactgtggtaaattaataccgtag 
FWD   CCTCAGTTTTCTTCTCTTCTCTCTACATATACTTTGTTTTTCTAATGAAACCAAACATATCTCGGTTTTGAGTAATACTGTGGTTTTACTGTGGTAAATTAATACCGTAG 
RVS   ~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~ 

              670       680       690       700       710       720       730       740       750       760       770          
      ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|
NCBI  tatttgtgtcatgtacaattgtaaactgtggtatctcaaaattacggtatttcaaaactgcatttccaaacaggcctaaggctgtttgtttcagcatcagctacgattgc 
FWD   TATTTGTGTCATGTACAATTGTAAACTGTGGTATCTCAAAATTACGGTATTTCAAAACTGCATTTCCAAACAGGCCTAAGGCTGTTTGTTTCAGCATCAGCTACGATTGC 
RVS   ~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~ 

              780       790       800       810       820       830       840       850       860       870       880          
      ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|
NCBI  tgtatgtagagctgctagctgaagccacatcggctgtaaggagaagcgaggcagctaaaagcctaaaactgccaaaagctgggcaatattttcaccagagatataatggc 
FWD   TGTATGTAGAGCTGCTAGCTGAAGCCACATCGGCTGTAAGGAGAAGCGAGGCAGCTAAAAGCCTAAAACTGCCAAAAGCTGGGCAATATTTTCACCAGAGATATAATGGC 
RVS   ~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~ 

              890       900       910       920       930       940       950       960       970       980       990          
      ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|
NCBI  aagtgctggcagcgaatcaaatagtggctaagaccttagattgccagttttgacactcaagttttggccatcaatcaactgggcctccaatcaaagctttggataccagc 
FWD   AAGTGCTGGCAGCGAATCAAATAGTGGCTAAGACCTTAGATTGCCAGTTTTGACACTCAAGTTTTGGCCATCAATCAACTGGGCCTCCAATCAAAGCTTTGGATACCAGC 
RVS   ~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~CCAGC 

              1000      1010      1020      1030      1040      1050      1060      1070      1080      1090      1100         
      ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|
NCBI  caatt~catgtgg~agtgtgagg~ccattcatagtggg~agtttcatgagatgacacaatatttatgattggagaga~tatagaga~gtttt~atgaaa~ggagggagat 
FWD   CAATT~CATGTGG~AGTGTGAGG~CCATTCATAGTGGG~AGTTTCATGAGATGACACAATATTTATGATTGGAGAGAATATAGAGAAGTTTTTATGAAAAGGAGGG     
RVS   CAATTTCATGTGGGAGTGTGAGGGCCATTCATAGTGGGGAGTTTCATGAGATGACACAATATTTATGATTGGAGAGA~TATAGAGA~GTTTT~ATGAAA~GGAGGGAGAT 

              1110      1120      1130      1140      1150      1160      1170      1180      1190      1200      1210         
      ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|
NCBI  agtttcattcagataaaacttaggatacacaataaaagttgatgatgtgtcattttaaaaaccgtgcaataaaactccactcggaatgacctgaggccaaattatctagt 
FWD                                                                                                                  
RVS   AGTTTCATTCAGATAAAACTTAGGATACACAATAAAAGTTGATGATGTGTCATTTTAAAAACCGTGCAATAAAACTCCACTCGGAATGACCTGAGGCCAAATTATCTAGT 

              1220      1230      1240      1250      1260      1270      1280      1290      1300      1310      1320         
      ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|
NCBI  tacaattgaacgcttgggtggaaccggaaccattcaatttccgagttcgctgtccaattcaaaagatttaattgcgtctcgataaatcaacaatcaaatgaactagtccg 
FWD                                                                                                                  

b^



RVS   TACAATTGAACGCTTGGGTGGAACCGGAACCATTCAATTTCCGAGTTCGCTGTCCAATTCAAAAGATTTAATTGCGTCTCGATAAATCAACAATCAAATGAACTAGTCCG 

              1330      1340      1350      1360      1370      1380      1390      1400      1410      1420      1430         
      ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|
NCBI  tataattttctcaacatgttttgttttctactagtactagacttcccttcaatgccaacgcgccctgcatcgaatttactagcctacaatgacgcagttttgaatgatga 
FWD                                                                                                                  
RVS   TATAATTTTCTCAACATGTTTTGTTTTCTACTAGTACTAGACTTCCCTTCAATGCCAACGCGCCCTGCATCGAATTTACTAGCCTACAATGACGCAGTTTTGAATGATGA 

              1440      1450      1460      1470      1480      1490      1500      1510      1520      1530      1540         
      ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|
NCBI  tacagtgacaacgggaaaaaaaaacttgcccccgcgaa~cacctcacgcaaaacacgatccagtgtcgtgcgcgcaaaggatccgcgctccaaaaactctcctaggaaaa 
FWD                                                                                                                  
RVS   TACAGTGACAACGGGAAAAAAAAACTTGCCCCCGCGACACACCTCACGCAAAACACGATCCAGTGTCGTGCGCGCAAAGGATCCGCGCTCCAAAAACTCTCCTAGGAAAA 

              1550      1560      1570      1580      1590      1600      1610      1620      1630      1640      1650         
      ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|
NCBI  tgccaaaaacaaaacaaaacaaagccccaaggagtcgcaggcatgttttacagaaaacccctcgtctctatccaaaacccgctccaccaccaccatcactattcactagg 
FWD                                                                                                                  
RVS   TGCCAAAAACAAAACAAAACAAAGCCCCAAGGAGTCGCAGGCATGTTTTACAGAAAACCCCTCGTCTCTATCCAAAACCCGCTCCACCACCACCATCACTATTCACTAGG 

              1660      1670      1680      1690      1700      1710      1720      1730      1740      1750      1760         
      ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|
NCBI  cacagcgcccggccgccctacataaaccctgctctcctccactccactagtctctctcctactgtttacacactgcagtggccttgccggcgtcttcctccccctcctct 
FWD                                                                                                                  
RVS   CACAGCGCCCGGCCGCCCTACATAAACCCTGCTCTCCTCCACTCCACTAGTCTCTCTCCTACTGTTTACACACTGCAGTGGCCTTGCCGGCGTCTTCCTCCCCCTCCTCT 

              1770      1780      1790      1800      1810      1820      1830      1840      1850      1860      1870         
      ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|
NCBI  ctctcgctcctctgtcctctccacttgataaagaacacaattaggaaaaaataggcaaaaaaacatgtaccttttttctatctatattatctgaataaatcaagaagagg 
FWD                                                                                                                  
RVS   CTCTCGCTCCTCTGTCCTCTCCACTTGATAAAGAACACAATTAGGAAAAAATAGGCAAAAAAACATGTACCTTTTTTCTATCTATATTATCTGAATAAATCAAGAAGAGG 

              1880      1890      1900      1910      1920      1930      1940      1950      1960      1970      1980         
      ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|
NCBI  aagaggggagagggagcagggagggggaggagtagcaaatccagactccatagaatcagctcgcaagaaggggaaagggaggaggagcttcgctggtgaattgattgctc 
FWD                                                                                                                  
RVS   AAGAGGGGAGAGGGAGCAGGGAGGGGGAGGAGTAGCAAATCCAGACTCCATAGAATCAGCTCGCAAGAAGGGGAAAGGGAGGAGGAGCTTCGCTGGTGAATTGATTGCTC 

              1990      2000      2010      2020      2030      2040    
      ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|.
NCBI  gctgctccagtctcgcattcgtgccgttttcgg~caagta~~~~~~~~ggtggcgt      
FWD                                                                 
RVS   GCTGCTCCAGTCTCGCATTCGTGCCGTTTTCGGACAAGTaAgactTCAGGtGGGGGCCCgt

^W



Apéndice 4. Representación de los elementos de respuesta presentes en el 
promotor 35S, predichos por la base de datos PLACE.
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