
ARTÍCULO

Dirección General de Cómputo y de Tecnologías de Información y Comunicación - UNAM 

Departamento de Acervos Digitales

EL MECANISMO DEL TRANSPORTE 

DEL POTASIO EN LA LEVADURA. 

UN IMPORTANTE DESCUBRIMIENTO 

REALIZADO EN MÉXICO. 

Antonio Peña Díaz (Instituto de 
Fisiología Celular, UNAM)

1 de enero de 2015  |  Vol. 16 |  Núm. 1  |  ISSN 1607 - 6079



El mecanismo del transporte del potasio en la levadura. 

Un importante descubrimiento realizado en México

Antonio Peña Díaz

1 de enero de 2015 | Vol. 16 | Núm. 1 | ISSN 1607 - 6079 

http://www.revista.unam.mx/vol.16/num1/art06

Departamento de Acervos Digitales. Dirección General de Cómputo y de Tecnologías de Información y Comunicación – UNAM 

Esta obra está bajo una licencia de Creative Commons 

2

EL MECANISMO DEL TRANSPORTE DEL POTASIO EN LA LE-

VADURA. UN IMPORTANTE DESCUBRIMIENTO REALIZADO 

EN MÉXICO 

Resumen

WĂƌĂ�ŵƵĐŚŽƐ�ĞƐ�ƵŶ�ŚĞĐŚŽ� ŝŶĐƵĞƐƟŽŶĂďůĞ�ƋƵĞ�Ğů��dW� ;ĂĚĞŶŽƐşŶ� ƚƌŝĨŽƐĨĂƚŽͿ�ĞƐ� ůĂ� ĨƵĞŶƚĞ�
ĚĞ� ĞŶĞƌŐşĂ�ŵĄƐ� ŝŵƉŽƌƚĂŶƚĞ� ƉĂƌĂ� ƌĞĂůŝǌĂƌ� ĐƵĂůƋƵŝĞƌ� ƚƌĂďĂũŽ� ƋƵĞ� ƌĞƋƵŝĞƌĞ� ůĂ� ĐĠůƵůĂ͘� ^ŝŶ�
ĞŵďĂƌŐŽ͕�ĞŶ�ůŽƐ�ĂŹŽƐ�ƐĞƚĞŶƚĂ�ĚĞů�ƐŝŐůŽ�ƉĂƐĂĚŽ͕�ƋƵŝĞŶĞƐ�ƚƌĂďĂũĂŵŽƐ�Ǉ�ŵĄƐ�ƚĂƌĚĞ�ĐŽůĂďŽ-
ƌĂŵŽƐ�ĐŽŶ�ŵŝ�ƋƵĞƌŝĚşƐŝŵŽ�ĂŵŝŐŽ��ƌŵĂŶĚŽ�'ſŵĞǌ�WŽǇŽƵ͕�ŶŽ�ŝŵĂŐŝŶĄďĂŵŽƐ�ƐŝƋƵŝĞƌĂ�ƋƵĞ�
ĨƵĞƐĞ�ůĂ�ŵŽůĠĐƵůĂ�ĚĞ��dW�ůĂ�ƋƵĞ�ĂƉŽƌƚĂƐĞ�ůĂ�ĞŶĞƌŐşĂ�ŶĞĐĞƐĂƌŝĂ�ƉĂƌĂ�ƋƵĞ�^ĂĐĐŚĂƌŽŵǇĐĞƐ�
ĐĞƌĞǀŝƐŝĂĞ͕� ůĂ�ŵĄƐ� ĐŽŶŽĐŝĚĂ�ĚĞ� ůĂƐ� ůĞǀĂĚƵƌĂƐ͕� ĐĂƉƚƵƌĂƌĂ� Ǉ� ƚƌĂŶƐƉŽƌƚĂƌĂ� Ă� ƐƵ� ŝŶƚĞƌŝŽƌ� Ğů�
ƉŽƚĂƐŝŽ�ĞƐĞŶĐŝĂů�ƉĂƌĂ�ƐƵ�ĐƌĞĐŝŵŝĞŶƚŽ͕�͎�ſŵŽ�ůŽ�ŚĂĐĞ͍�EŽƐ�ůůĞŐĂŵŽƐ�Ă�ƉƌĞŐƵŶƚĂƌ�ĞŶ�ĂƋƵĞů�
ĞŶƚŽŶĐĞƐ͘�
� �Ŷ�ĞƐƚĞ�ƚĞǆƚŽ͕�ĐƵǇĂ�ůĞĐƚƵƌĂ�ƌĞƋƵŝĞƌĞ�ĚĞ�ĞůĞŵĞŶƚŽƐ�ďĄƐŝĐŽƐ�ĚĞ�ďŝŽƋƵşŵŝĐĂ͕�ƐĞ�ĚĞƐ-
ĐƌŝďĞ� ůĂ�ĐŽŶƐƚƌƵĐĐŝſŶ�ĚĞ�ĞƐƚĞ�ĐŽŶŽĐŝŵŝĞŶƚŽ�Ă�ƉĂƌƟƌ�ĚĞ�ƵŶĂ�ŽďƐĞƌǀĂĐŝſŶ�ŚĞĐŚĂ�ƉŽƌ�ƐĞ-
ƌĞŶĚŝƉŝĂ͗�ƋƵĞ�ůĂ�ĞŶǌŝŵĂ�ŐůƵƚĂŵĂƚŽ�ĚĞƐŚŝĚƌŽŐĞŶĂƐĂ�ĞƐ�ŵĄƐ�ĂĐƟǀĂ�ĞŶ�ƉƌĞƐĞŶĐŝĂ�ĚĞ�ƐŽĚŝŽ�
ƋƵĞ�ĚĞ�ƉŽƚĂƐŝŽ͘���ƉĂƌƟƌ�ĚĞ�ĞƐƚĞ�ŚĞĐŚŽ͕�ƌĞĂůŝǌĂŵŽƐ�ƵŶĂ�ƐĞƌŝĞ�ĚĞ�ŽďƐĞƌǀĂĐŝŽŶĞƐ�Ǉ�ĞǆƉĞƌŝ-
ŵĞŶƚŽƐ�ĐůĂǀĞ͕�ĞŶƚƌĞ�ůŽƐ�ƋƵĞ�ĚĞƐƚĂĐĂŶ�Ğů�ĞƐƚƵĚŝŽ�ĚĞů�ĞĨĞĐƚŽ�ĚĞů�Ɖ,�ĞŶ�ůĂ�ĂĐƵŵƵůĂĐŝſŶ�ĚĞ�
E��,�Ǉ�ĞŶ�Ğů�ĐĂŵďŝŽ�ĞŶ�ůŽƐ�ŶŝǀĞůĞƐ�ĚĞ��dW�Ǉ���W�ĚĞŶƚƌŽ�ĚĞ�ůĂ�ĐĠůƵůĂ͘�>Ă�ĂĐƵŵƵůĂĐŝſŶ�ĚĞ�
ĞǀŝĚĞŶĐŝĂƐ͕�ĚĞƐĐƌŝƚĂƐ�ĐŽŶ�ĐŝĞƌƚŽ�ĚĞƚĂůůĞ�ĞŶ�Ğů�ƚĞǆƚŽ͕�ŶŽƐ�ůůĞǀſ�Ă�ĞǆƉůŝĐĂƌ�ĐſŵŽ�ƐŽďƌĞǀŝǀĞ�S. 
cerevisiae�ĞŶ�ƵŶ�ŵĞĚŝŽ�ĄĐŝĚŽ�Ǉ�ƐŝŶ�ŽǆşŐĞŶŽ͕�Ǉ�Ă�ƉůĂŶƚĞĂƌ�ůĂ�ĞǆŝƐƚĞŶĐŝĂ�ĞŶ�ůĂ�ŵĞŵďƌĂŶĂ�ĚĞ�
ƵŶĂ�ƉƌŽƚĞşŶĂ�ƋƵĞ�ŶŽ�ƐſůŽ�ƌŽŵƉĞ�Ăů��dW͕ �ƐŝŶŽ�ƋƵĞ͕�ƵƟůŝǌĂŶĚŽ�ůĂ�ĞŶĞƌŐşĂ�ĚĞ�ƐƵ�ŚŝĚƌſůŝƐŝƐ͕�ƐĞ�
ĞŶĐĂƌŐĂ�ĚĞ�ƚƌĂŶƐƉŽƌƚĂƌ�EĂ+�Ǉ�<+�Ă�ƚƌĂǀĠƐ�ĚĞ�ůĂ�ŵĞŵďƌĂŶĂ�ĚĞ�ůĂ�ĐĠůƵůĂ͘�
� �ƐƚĂ�ƉƌŽƚĞşŶĂ͕�ŚŽǇ�ĐŽŶŽĐŝĚĂ�ĐŽŵŽ��dW�ƐŝŶƚĂƐĂ�;�dWĂƐĂͿ͕�ƚĂŵďŝĠŶ�ĞǆƉƵůƐĂ�ƉƌŽƚŽ-
ŶĞƐ�Ăů�ĞǆƚĞƌŝŽƌ�ĚĞ�ůĂ�ĐĠůƵůĂ�ƵƐĂŶĚŽ�ůĂ�ŵŝƐŵĂ�ĨƵĞŶƚĞ�ĚĞ�ĞŶĞƌŐşĂ͕�ĂĐŝĚŝĮĐĂŶĚŽ�Ğů�ŵĞĚŝŽ�Ğǆ-
ƚĞƌŶŽ͕�ĂůĐĂůŝŶŝǌĂŶĚŽ�Ğů�ŝŶƚĞƌŶŽ�Ǉ�ŐĞŶĞƌĂŶĚŽ�ƵŶĂ�ĚŝĨĞƌĞŶĐŝĂ�ĚĞ�ƉŽƚĞŶĐŝĂů�ĞůĠĐƚƌŝĐŽ�Ă�ĂŵďŽƐ�
ůĂĚŽƐ�ĚĞ�ůĂ�ŵĞŵďƌĂŶĂ͘�>Ă�ĞǆŝƐƚĞŶĐŝĂ�ĚĞ�ĞƐƚĞ�ƐŝƐƚĞŵĂ͕�ĨƵĞ�ŵĄƐ�ƚĂƌĚĞ�ĐŽŶĮƌŵĂĚĂ�ƚĂŵďŝĠŶ�
ĞŶ�ĐĠůƵůĂƐ�ĚĞ�ŽƌŐĂŶŝƐŵŽƐ�ƐƵƉĞƌŝŽƌĞƐ�Ǉ�ĞƐ�ŚŽǇ�ĞǆƉůŝĐĂĚŽ�ĞŶ�ƚŽĚŽƐ�ůŽƐ�ƚĞǆƚŽƐ�ĚĞ�ďŝŽůŽŐşĂ�Ǉ�
ďŝŽƋƵşŵŝĐĂ�ĐĞůƵůĂƌ͘ �

Palabras clave: �dW͕ �ĂĚĞŶŽƐşŶ�ƚƌŝĨŽƐĨĂƚŽ͕�ƐĂĐĐŚĂƌŽŵǇĐĞƐ�ĐĞƌĞǀŝƐŝĂĞ͕�ůĞǀĂĚƵƌĂ͕��ƌŵĂŶ-
ĚŽ�'ſŵĞǌ�WŽǇŽƵ
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THE POTASSIUM TRANSPORT MECHANISM IN YEASTS. AN IM-
PORTANT DISCOVERY CARRIED OUT IN MÉXICO

Abstract

&Žƌ�ŵĂŶǇ͕�ŝƚ�ŝƐ�ĂŶ�ƵŶƋƵĞƐƟŽŶĂďůĞ�ĨĂĐƚ�ƚŚĂƚ��dW�;ĂĚĞŶŽƐŝŶĞ�ƚƌŝƉŚŽƐƉŚĂƚĞͿ͕�ŝƐ�ƚŚĞ�ŵŽƐƚ�ŝŵ-
ƉŽƌƚĂŶƚ�ĞŶĞƌŐǇ�ƐŽƵƌĐĞ�ƚŚĞ�ĐĞůů�ŚĂƐ�ƚŽ�ĐĂƌƌǇ�ŽƵƚ�ĂŶǇ�ĨƵŶĐƟŽŶ͘�,ŽǁĞǀĞƌ͕ � ŝŶ�ƚŚĞ�ƐĞǀĞŶƟĞƐ�
;ůĂƐƚ�ĐĞŶƚƵƌǇͿ�ƚŚŽƐĞ�ŽĨ�ƵƐ�ƚŚĂƚ�ǁŽƌŬĞĚ�ĂŶĚ�ůĂƚĞƌ�ĐŽůůĂďŽƌĂƚĞĚ�ǁŝƚŚ�ŵǇ�ĚĞĂƌĞƐƚ�ĨƌŝĞŶĚ��ƌ-
ŵĂŶĚŽ�'ſŵĞǌ�WƵǇŽƵ͕�ĚŝĚ�ŶŽƚ�ŝŵĂŐŝŶĞ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�ƐŝŶŐůĞ��dW�ŵŽůĞĐƵůĞƐ�ĐŽƵůĚ�ƉƌŽǀŝĚĞ�Ăůů�ƚŚĞ�
ĞŶĞƌŐǇ�ƌĞƋƵŝƌĞĚ�ĨŽƌ�ƚŚĞ�ĂďƐŽƌƉƟŽŶ�ĂŶĚ� ŝŶƚĞƌŶĂů�ƚƌĂŶƐƉŽƌƚ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƉŽƚĂƐƐŝƵŵ�ĂƚŽŵƐ�ƚŚĂƚ�
ďĂŬĞƌ͛Ɛ�ǇĞĂƐƚ�;^ĂĐĐŚĂƌŽŵǇĐĞƐ�ĐĞƌĞǀŝƐŝĂĞͿ�ƌĞƋƵŝƌĞƐ�ĂƐ�ĞƐƐĞŶƟĂů�ŶƵƚƌŝĞŶƚ�ĨŽƌ�ŐƌŽǁƚŚ͘�,Žǁ�
ĚŽĞƐ�ŝƚ�ĚŽ�ŝƚ͍ �tĞ�ĂƐŬĞĚ�ŽƵƌƐĞůǀĞƐ�ŝŶ�ƚŚŽƐĞ�ĚĂǇƐ͘�
� /Ŷ�ƚŚŝƐ�ŵĂŶƵƐĐƌŝƉƚ͕�ǁŚŽƐĞ�ƌĞĂĚŝŶŐ�ƌĞƋƵŝƌĞƐ�ŶŽƟŽŶƐ�ŽĨ�ďĂƐŝĐ�ďŝŽĐŚĞŵŝƐƚƌǇ͕�ƚŚĞ�ĐŽŶ-
ƐƚƌƵĐƟŽŶ�ŽĨ�ƚŚŝƐ�ŬŶŽǁůĞĚŐĞ�ŝƐ�ĚĞƐĐƌŝďĞĚ͕�ƐƚĂƌƟŶŐ�ĨƌŽŵ�Ă�ďĂƐŝĐ�ƐĞƌĞŶĚŝƉŝƚǇ�ĞǆƉĞƌŝŵĞŶƚ͕�ŝŶ�
ǁŚŝĐŚ�ǁĞ�ǁĞƌĞ�ĂďůĞ�ƚŽ�ĚĞŵŽŶƐƚƌĂƚĞ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�ĞŶǌǇŵĞ�ŐůƵƚĂŵĂƚĞ�ĚĞŚǇĚƌŽŐĞŶĂƐĞ�ŝƐ�ŵŽƌĞ�
ĂĐƟǀĞ�ŽŶ�ƉŽƚĂƐƐŝƵŵ�ƚŚĂŶ�ŝŶ�ƐŽĚŝƵŵ�ŝŽŶƐ͘�&ƌŽŵ�ƚŚŝƐ�ĨĂĐƚ͕�ǁĞ�ĐĂƌƌŝĞĚ�ŽƵƚ�ĂĚĚŝƟŽŶĂů�ŽďƐĞƌ-
ǀĂƟŽŶƐ�ĂŶĚ�ŬĞǇ�ĞǆƉĞƌŝŵĞŶƚƐ͕�ŝŶĐůƵĚŝŶŐ�ƚŚĞ�ĞīĞĐƚ�ŽĨ�Ɖ,�ŝŶ�ƚŚĞ�ŝŶƚƌĂĐĞůůƵůĂƌ�ĂĐĐƵŵƵůĂƟŽŶ�
ŽĨ�E��,�ĂŶĚ�ƚŚĞ�ŵŽĚŝĮĐĂƟŽŶ�ŽĨ��dWͬ��W�ůĞǀĞůƐ͘�dŚĞ�ĂĐĐƵŵƵůĂƚĞĚ�ĞǀŝĚĞŶĐĞ�ƉƌĞƐĞŶƚĞĚ�
ǁŝƚŚ�ĚĞƚĂŝů�ŝŶ�ƚŚŝƐ�ƚĞǆƚ͕�ůĞĚ�ƵƐ�ƚŽ�ĚĞƐĐƌŝďĞ�ŚŽǁ�ƚŚĞ�ǇĞĂƐƚ�ĐĞůů�ƐƵƌǀŝǀĞƐ�ŝŶ�ĂŶ�ĂĐŝĚ�ĞŶǀŝƌŽŶ-
ŵĞŶƚ�ǁŝƚŚŽƵƚ�ŽǆǇŐĞŶ�ĂŶĚ�ƚŽ�ƉƌŽƉŽƐĞ�ƚŚĞ�ĞǆŝƐƚĞŶĐĞ�ŽĨ�Ă�ƉƌŽƚĞŝŶ�ŝŶ�ƚŚĞ�ĐĞůů�ŵĞŵďƌĂŶĞ�ƚŚĂƚ�
ŶŽƚ�ŽŶůǇ�ďƌĞĂŬƐ�ĚŽǁŶ��dW͕�ďƵƚ�ĂůƐŽ�ƵƐĞƐ�ƚŚĞ�ĞŶĞƌŐǇ�ĨƌŽŵ�ƚŚĞ�ŚǇĚƌŽůǇƐŝƐ͕�ƚŽ�ƚƌĂŶƐƉŽƌƚ�EĂ+ 
ĂŶĚ�<+�ƚŚƌŽƵŐŚ�ƚŚĞ�ĐĞůů�ŵĞŵďƌĂŶĞ͘�
� dŚŝƐ�ƉƌŽƚĞŝŶ͕�;�dWĂƐĞͿ͕�ĂůƐŽ�ƵƐĞƐ�ƚŚŝƐ�ĞŶĞƌŐǇ�ƚŽ�ƚƌĂŶƐƉŽƌƚ�ƉƌŽƚŽŶƐ�ŽƵƚƐŝĚĞ�ƚŚĞ�ĐĞůů͕�
ĂĐŝĚŝĨǇŝŶŐ�ƚŚĞ�ĞǆƚĞƌŶĂů�ŵĞĚŝƵŵ͕�ĂůŬĂůŝǌŝŶŐ�ƚŚĞ�ŝŶƚĞƌŶĂů�ŽŶĞ�ĂŶĚ�ĐƌĞĂƟŶŐ�ĂŶ�ĞůĞĐƚƌŝĐĂů�ƉŽ-
ƚĞŶƟĂů�ŝŶ�ďŽƚŚ�ƐŝĚĞƐ�ŽĨ�ƚŚĞ�ŵĞŵďƌĂŶĞ͘�dŚŝƐ�ƐǇƐƚĞŵ�ǁĂƐ�ůĂƚĞƌ�ĚĞƐĐƌŝďĞĚ�ŝŶ�ŽƚŚĞƌ�ĞƵŬĂƌǇŽƚĞƐ�
ĂŶĚ�ŝƐ�ŶŽǁ�ĨŽƵŶĚ�ŝŶ�Ăůů�ďŝŽĐŚĞŵŝĐĂů�ĂŶĚ�ĐĞůůƵůĂƌ�ďŝŽůŽŐǇ�ƚĞǆƚďŽŽŬƐ͘�

Keywords:� �dW͕� ĂĚĞŶŽƐŝŶĞ� ƚƌŝƉŚŽƐƉŚĂƚĞ͕� ^ĂĐĐŚĂƌŽŵǇĐĞƐ� ĐĞƌĞǀŝƐŝĂĞ͕� ǇĞĂƐƚ͕� �ƌŵĂŶĚŽ�
'ſŵĞǌ�WƵǇŽƵ�
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EL MECANISMO DEL TRANSPORTE DEL POTASIO EN LA LE-

VADURA. UN IMPORTANTE DESCUBRIMIENTO REALIZADO 

EN MÉXICO

La serendipia

QƵŝƐŝĞƌĂ� ŝŶŝĐŝĂƌ� ĞƐƚĞ� ĂƌơĐƵůŽ� ƐĞŹĂůĂŶĚŽ�ƋƵĞ� ůĂ� ƉƵďůŝĐĂĐŝſŶ� ĚĞ�ŵŝ� ƉƌŝŵĞƌ� ƚƌĂďĂũŽ�
ĞŶ�ĐŽŶũƵŶƚŽ�ĐŽŶ�Ğů��ƌ͘ ��ƌŵĂŶĚŽ�'ſŵĞǌ�WƵǇŽƵ�Ǉ�ŶƵĞƐƚƌŽ�ŵĂĞƐƚƌŽ͕�Ğů��ƌ͘ � :ĞƐƷƐ�
'ƵǌŵĄŶ͕� ƌĞĨĞƌĞŶƚĞ�Ăů�ŚĞĐŚŽ�ĚĞ�ƋƵĞ� ůĂ�ĞŶǌŝŵĂ�ŐůƵƚĂŵĂƚŽ�ĚĞƐŚŝĚƌŽŐĞŶĂƐĂ�ƟĞŶĞ�

ŵĄƐ�ĂĐƟǀŝĚĂĚ�ĐƵĂŶĚŽ�ƐĞ�ĞŶĐƵĞŶƚƌĂ�ĚƵƌĂŶƚĞ�ůĂ�ƌĞĂĐĐŝſŶ�ĐŽŶ�ĨŽƐĨĂƚŽ�ĚĞ�ƐŽĚŝŽ͕�ƋƵĞ�ĐŽŶ�ůĂ�
ŵŝƐŵĂ�ƐĂů�ĚĞ�ƉŽƚĂƐŝŽ�;W�H��Ğƚ�Ăů͕͘�ϭϵϲϯͿ�ĨƵĞ�ƵŶ�ŚĂůůĂǌŐŽ�ĨŽƌƚƵŝƚŽ͘�^ƵĐĞĚŝſ�ƋƵĞ�ŵŝĞŶƚƌĂƐ�
ŵĞĚşĂ�ůĂ�ĂĐƟǀŝĚĂĚ�ĚĞ�ĞƐĂ�ĞŶǌŝŵĂ͕�ƵƟůŝǌĂďĂ�ĨŽƐĨĂƚŽ�ĚĞ�ƉŽƚĂƐŝŽ�ƉĂƌĂ�ŵĂŶƚĞŶĞƌ�Ğů�Ɖ,�ĚĞů�
ŵĞĚŝŽ͗�ƚŽĚŽ�ĞƐƚƵĚŝŽƐŽ�ĚĞ�ůĂƐ�ĞŶǌŝŵĂƐ�ĚĞďĞ�ƐĂďĞƌ�ƋƵĞ�Ğů�Ɖ,�ĚĞ�ůĂ�ƌĞĂĐĐŝſŶ�ĚĞďĞ�ƌĞŐƵůĂƌƐĞ�
ƉĂƌĂ�ƋƵĞ�ůĂƐ�ĞŶǌŝŵĂƐ�ĨƵŶĐŝŽŶĞŶ�ĂĚĞĐƵĂĚĂŵĞŶƚĞ͘�WĞƌŽ�ƵŶ�ďƵĞŶ�ĚşĂ͕�ĞŶ�ƚŽĚŽ�Ğů��ĞƉĂƌƚĂ-
ŵĞŶƚŽ�ĚĞ��ŝŽƋƵşŵŝĐĂ�ĚĞ�ůĂ�&ĂĐƵůƚĂĚ�ĚĞ�DĞĚŝĐŝŶĂ͕�ƐĞ�ƚĞƌŵŝŶſ�Ğů�ĨŽƐĨĂƚŽ�ĚĞ�ƉŽƚĂƐŝŽ͖�ĚĞĐŝĚş�
ĞŶƚŽŶĐĞƐ�ƋƵĞ�ŶŽ�ŚĂďƌşĂ�ĚŝĨĞƌĞŶĐŝĂ�Ɛŝ�ƵƟůŝǌĂďĂ�ĨŽƐĨĂƚŽ�ĚĞ�ƐŽĚŝŽ͘�>Ă�ƐŽƌƉƌĞƐĂ�ĨƵĞ�ƋƵĞ�ůĂ�
ĂĐƟǀŝĚĂĚ�ĞŶ�ĞƐƚĂ�ƐĂů�ĞƌĂ�ďĂƐƚĂŶƚĞ�ŵĂǇŽƌ͖�ĐŽŵƉůĞƚĂŵŽƐ�Ğů�ĚĂƚŽ�ĐŽŶ�ĂůŐƵŶĂƐ�ŵĞĚŝĚĂƐ�ĚĞ�
ůĂ�ĐŝŶĠƟĐĂ�ĚĞ�ůĂ�ĞŶǌŝŵĂ�Ǉ�ůŽ�ƉƵďůŝĐĂŵŽƐ͘�
� WĞƌŽ�ĞƐƚĞ�ƚƌĂďĂũŽ�ŶŽƐ�ĚĞũſ�ĐŽŶ� ůĂ� ŝŶƋƵŝĞƚƵĚ�ĚĞ�ďƵƐĐĂƌ�ĂůŐƷŶ�ƐŝƐƚĞŵĂ�ďŝŽůſŐŝĐŽ�
ĂĚĞĐƵĂĚŽ�ƉĂƌĂ�ĞƐƚƵĚŝĂƌ�ĞƐƚĂ�ĚŝĨĞƌĞŶĐŝĂ�ĚĞ�ĐŽŵƉŽƌƚĂŵŝĞŶƚŽ�ĚĞ�ůĂ�ĞŶǌŝŵĂ�ĨƌĞŶƚĞ�Ăů�ƉŽƚĂ-
ƐŝŽ�Ǉ�Ğů�ƐŽĚŝŽ͘�zŽ�ƉƌŽƉƵƐĞ�ĞƐƚƵĚŝĂƌ�ůĂ�ůĞǀĂĚƵƌĂ͖��ƌŵĂŶĚŽ�ĚĞĐŝĚŝſ�ĞƐƚƵĚŝĂƌůŽ�Ă�ƚƌĂǀĠƐ�ĚĞ�ůĂ�
ƌĞƐƉƵĞƐƚĂ�ĚĞ�ůĂƐ�ŵŝƚŽĐŽŶĚƌŝĂƐ�Ă�ƵŶ�ĞƐƚĞƌŽŝĚĞ�ƐŝŶƚĠƟĐŽ͕�ůĂ�ƚƌŝĂŵĐŝŶŽůŽŶĂ͕�ĞŶ�ƉƌĞƐĞŶĐŝĂ�ĚĞ�
ƐĂůĞƐ�ĚĞ�ƐŽĚŝŽ�Ž�ĚĞ�ƉŽƚĂƐŝŽ͘��ƐƚŽ�ĚŝŽ�ůƵŐĂƌ�Ă�ƚŽĚĂ�ƵŶĂ�ƐĞƌŝĞ�ĚĞ�ƉƵďůŝĐĂĐŝŽŶĞƐ�ŝŶƚĞƌĞƐĂŶƚĞƐ͕�
Ă�ůĂƐ�ƋƵĞ�ŶŽ�ŵĞ�ƌĞĨĞƌŝƌĠ�ĞŶ�ĞƐƚĞ�ĞƐƉĂĐŝŽ͘

 

El efecto del potasio en la levadura

WŽƌ�ŵŝ�ƉĂƌƚĞ͕�ĚƵƌĂŶƚĞ�ĂůŐƷŶ�ƟĞŵƉŽ�ďƵƐƋƵĠ�ƵŶ�ƐŝƐƚĞŵĂ�ƋƵĞ�ŶŽƐ�ƉĞƌŵŝƟĞƌĂ�ƌĞƐƉŽŶĚĞƌ�
ĞƐĂ�ŵŝƐŵĂ�ƉƌĞŐƵŶƚĂ͘�&ƵĞ�ĞŶƚŽŶĐĞƐ�ĐƵĂŶĚŽ�ƵŶ�ƚƌĂďĂũŽ�ƉƵďůŝĐĂĚŽ�ĞŶ�ƵŶĂ�ƌĞǀŝƐƚĂ�ĐŝĞŶơ-
ĮĐĂ�ůůĂŵſ�ŵŝ�ĂƚĞŶĐŝſŶ͘��Ŷ�Ġů͕�ƐĞ�ĚĞƐĐƌŝďşĂ�ƋƵĞ�ůĂ�ůĞǀĂĚƵƌĂ�ĚĞ�ƉĂŶĂĚĞƌşĂ͕�^ĂĐĐŚĂƌŽŵǇĐĞƐ�
cerevisiae͕�ĂĐĞůĞƌĂďĂ�ůĂ�ĨĞƌŵĞŶƚĂĐŝſŶ�ĞŶ�ƉƌĞƐĞŶĐŝĂ�ĚĞ�ƉŽƚĂƐŝŽ͕�ƉĞƌŽ�ŶŽ�ĞŶ�ƉƌĞƐĞŶĐŝĂ�ĚĞ�
ƐŽĚŝŽ�;ZKd,^d�/E�Ǉ���D/^͕�ϭϵϱϯͿ͕�ůŽ�ƋƵĞ�ĞƐƚĂďĂ�şŶƟŵĂŵĞŶƚĞ�ƌĞůĂĐŝŽŶĂĚŽ�ĐŽŶ�ŶƵĞƐƚƌŽ�
ŚĂůůĂǌŐŽ͘
� �ŽŶ�ĚŝĐŚŽƐ�ĂŶƚĞĐĞĚĞŶƚĞƐ͕�ĞŶ�ϭϵϲϱ͕�ƉůĂŶƚĞĠ�Ă�ŶƵĞƐƚƌŽ�ŵĂĞƐƚƌŽ�Ǉ�ũĞĨĞ�ĚĞů��ĞƉĂƌƚĂ-
ŵĞŶƚŽ�ĚĞ��ŝŽƋƵşŵŝĐĂ�ĚĞ�ůĂ�&ĂĐƵůƚĂĚ�ĚĞ�DĞĚŝĐŝŶĂ͕�Ğů��ƌ͘ �:ŽƐĠ�>ĂŐƵŶĂ͕�ŵŝƐ�ŝŶƚĞŶĐŝŽŶĞƐ�ĚĞ�
ƉƌŽĨƵŶĚŝǌĂƌ�ĞŶ�ĞƐƚĞ�ĨĞŶſŵĞŶŽ͕�ƉƌŽƉƵĞƐƚĂ�Ă�ůĂ�ƋƵĞ�ĂĐĐĞĚŝſ͘��ŵƉĞǌĂŵŽƐ�ĂƐş�ĂůŐƵŶŽƐ�Ğǆ-
ƉĞƌŝŵĞŶƚŽƐ�ƋƵĞ�ƋƵĞĚĂƌŽŶ�ƉůĂƐŵĂĚŽƐ�ĞŶ�ƵŶ�ƚƌĂďĂũŽ�ƐĞŶĐŝůůŽ͕�ŵĄƐ�ďŝĞŶ�ĚĞƐĐƌŝƉƟǀŽ�;W�H��
Ğƚ�Ăů͕͘�ϭϵϲϳͿ͕�ĞŶ�Ğů�ƋƵĞ�ĂĚĞŵĄƐ�ĚĞ�ǀĞƌŝĮĐĂƌ�ůŽƐ�ƌĞƐƵůƚĂĚŽƐ�ĚĞ�ZŽƚŚƐƚĞŝŶ�ͲĞŶ�Ğů�ƐĞŶƟĚŽ�ĚĞ�
ƋƵĞ�ůĂ�ůĞǀĂĚƵƌĂ�ĨĞƌŵĞŶƚĂƌĂ�ŵĞũŽƌ�ĞŶ�ƉƌĞƐĞŶĐŝĂ�ĚĞ�ŝŽŶĞƐ�ĚĞ�ƉŽƚĂƐŝŽ�ƋƵĞ�ĚĞ�ƐŽĚŝŽͲ�ĞŶĐŽŶ-
ƚƌĂŵŽƐ�ƋƵĞ�ůĂƐ�ĐĠůƵůĂƐ�ƌĞƐƉŽŶĚşĂŶ�ŵƵĐŚŽ�ŵĞũŽƌ�Ɛŝ�ƐĞ�ůĞƐ�ĐŽůĞĐƚĂďĂ�ĞŶ�ƵŶĂ�ĨĂƐĞ�ĂǀĂŶǌĂĚĂ�
ĚĞů�ĐƌĞĐŝŵŝĞŶƚŽ�ƋƵĞ�ĞŶ�ůĂ�ĨĂƐĞ�ƚĞŵƉƌĂŶĂ͘�>Ă�&ŝŐƵƌĂ�ϭ�ŵƵĞƐƚƌĂ�ĞŶ�ƵŶĂ�ŐƌĄĮĐĂ�ĚĞ�ďĂƌƌĂƐ�
ƋƵĞ� ůĂ� ƉƌŽĚƵĐĐŝſŶ� ĚĞ� ĂůĐŽŚŽů� ĞƐ� ĐůĂƌĂŵĞŶƚĞ�ŵĂǇŽƌ� ĞŶ� ƉƌĞƐĞŶĐŝĂ� ĚĞ� ůĂ� ƐĂů� ĚĞ� ƉŽƚĂƐŝŽ�
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;<�ůͿ� ƋƵĞ� ĚĞ� ƐĂů� ĚĞ� ƐŽĚŝŽ� ;EĂ�ůͿ͕� Ǉ�
ƋƵĞ�ůĂ�ĚŝĨĞƌĞŶĐŝĂ�ĞƐ�ŵĄƐ�ĐůĂƌĂ�ĂƵŶ͕�
Ɛŝ� ůĂƐ�ĐĠůƵůĂƐ�ƐĞ�ĐŽůĞĐƚĂŶ�ĞŶ�ůĂ�ĨĂƐĞ�
ĞƐƚĂĐŝŽŶĂƌŝĂ͕�ĐƵĂŶĚŽ�ůĂ�ůĞǀĂĚƵƌĂ�ŚĂ�
ĚĞũĂĚŽ�ĚĞ�ĐƌĞĐĞƌ͘
�ŽŶ� ĞƐƚĞ� ƐŝƐƚĞŵĂ�ŵŽŶƚĂĚŽ͕� ŝŶŝĐŝĂ-
ŵŽƐ� ƵŶ� ĂŶĄůŝƐŝƐ�ŵĄƐ� ĐƵŝĚĂĚŽƐŽ� ĚĞ�
ůŽƐ� ĐĂŵďŝŽƐ� ĮƐŝŽůſŐŝĐŽƐ� ĚĞƌŝǀĂĚŽƐ�
ĚĞ�ůĂ�ƉƌĞƐĞŶĐŝĂ�ĚĞ�ƉŽƚĂƐŝŽ͘��Ɛş͕�ĞŶ-
ĐŽŶƚƌĂŵŽƐ�ƋƵĞ�ůŽƐ�ŶŝǀĞůĞƐ�ĚĞ�E��,�
;ĐŽĨĂĐƚŽƌ�ƋƵĞ�ƐĞ�ĐƵĂŶƟĮĐĂ�Ă�ƚƌĂǀĠƐ�
ĚĞ� ůĂ�ŇƵŽƌĞƐĐĞŶĐŝĂ�ƋƵĞ�ĠƐƚĞ�ĞŵŝƚĞ�
ĞǆĐŝƚĂŶĚŽ� ůĂ� ƐƵƐƉĞŶƐŝſŶ� ĚĞ� ĐĠůƵůĂƐ�
ĐŽŶ� ůƵǌ� ĚĞ� ϯϰϬŶŵ� Ǉ� ƌĞĐŝďŝĞŶĚŽ� Ă�
ϰϲϬ�ŶŵͿ͕�ĐƵĂŶĚŽ�ůĂƐ�ĐĠůƵůĂƐ�ŶŽ�ƟĞ-
ŶĞŶ�ŽǆşŐĞŶŽ�ĞŶ�Ğů�ŵĞĚŝŽ�ĚĞ�ĐƵůƟǀŽ͕�
ĂƵŵĞŶƚĂďĂ�ŵƵĐŚŽ�ŵĄƐ�ĞŶ�ƉƌĞƐĞŶ-
ĐŝĂ� ĚĞ� ƉŽƚĂƐŝŽ� ;<�ůͿ� ĞŶ� Ğů� ŵĞĚŝŽ͕�
ƉĞƌŽ�ƚĂŵďŝĠŶ�ƋƵĞ�Ăů�ĂŐƌĞŐĂƌůŽ͕�ĚĞƐ-
ƉƵĠƐ�ĚĞ�ĂůĐĂŶǌĂĚĂ�ůĂ�ĂŶĂĞƌŽďŝŽƐŝƐ͕�ƉƌŽĚƵĐşĂ�ƵŶ�ĐůĂƌŽ͕�ƌĄƉŝĚŽ�Ğ�ŝŵƉŽƌƚĂŶƚĞ�ĂƵŵĞŶƚŽ͘�dĂů�
ĞĨĞĐƚŽ͕�ƋƵĞ�ƐĞ�ŵƵĞƐƚƌĂ�ĞŶ�ůĂ�ƐŝŐƵŝĞŶƚĞ�ĮŐƵƌĂ͕�ŶŽƐ�ŝŶĚŝĐĂďĂ�ƋƵĞ�ƵŶĂ�ĚĞ�ůĂƐ�ƌĞĂĐĐŝŽŶĞƐ�ĚĞ�
ůĂ�ŐůƵĐſůŝƐŝƐ�ƐĞ�ĂĐĞůĞƌĂďĂ�Ăů�ĂŐƌĞŐĂƌ�ƉŽƚĂƐŝŽ͕�ƉĞƌŽ�ƚĂŵďŝĠŶ�ƋƵĞ�Ğů�ĞĨĞĐƚŽ�ĞƌĂ�ŝŶŵĞĚŝĂƚŽ͘�
^ŝŐƵŝĞŶĚŽ�ůĂ�ůşŶĞĂ�ĐŽŶƟŶƵĂ�;ĐŽŶ�<+Ϳ�ƉƵĞĚĞ�ǀĞƌƐĞ�ƋƵĞ�Ğů�ŶŝǀĞů�ĞƐ�ŵĄƐ�ĂůƚŽ͕�ƉĞƌŽ�ƚĂŵďŝĠŶ�ĞŶ�
ůĂ�ƉĂƌƚĞ�ĚĞ�ĂďĂũŽ͕�ƋƵĞ�Ăů�ĂŐƌĞŐĂƌůŽ͕�Ğů�ĐĂŵďŝŽ�ĞƐ�ŝŶŵĞĚŝĂƚŽ͘

� �ĞƐƉƵĠƐ� ĚĞĐŝĚŝŵŽƐ� ŵĞĚŝƌ� ůŽƐ�
ĐĂŵďŝŽƐ� ƋƵĞ� ŽĐƵƌƌşĂŶ� Ăů� ĂŐƌĞŐĂƌ�
<�ů� ;<+Ϳ� ĞŶ� ůĂ� ĐŽŶĐĞŶƚƌĂĐŝſŶ� ĚĞ� Ăů-
ŐƵŶŽƐ� ŝŶƚĞƌŵĞĚŝĂƌŝŽƐ� ĚĞ� ůĂ� ƋƵĞ� ĞƐ�
ƉƌŽďĂďůĞŵĞŶƚĞ� ůĂ� ǀşĂ� ŵĞƚĂďſůŝĐĂ�
ŵĄƐ� ŝŵƉŽƌƚĂŶƚĞ� ĚĞ� ůĂ� ůĞǀĂĚƵƌĂ͗� ůĂ�
ŐůƵĐſůŝƐŝƐ͘��ů�ƌĞƐƵůƚĂĚŽ�ŶŽ�ƉƵĚŽ�ƐĞƌ�
ĐŽŶĐůƵǇĞŶƚĞ͕� ǇĂ� ƋƵĞ� ĞŶĐŽŶƚƌĂŵŽƐ�
ƋƵĞ� Ɛŝ� ďŝĞŶ� ŝŶŵĞĚŝĂƚĂŵĞŶƚĞ� ĚĞƐ-
ƉƵĠƐ�ĚĞ� ůĂ�ĂĚŝĐŝſŶ�ĚĞ�ƉŽƚĂƐŝŽ�ŽĐƵ-
ƌƌşĂ�ƵŶĂ�ĚŝƐŵŝŶƵĐŝſŶ�ĞŶ� ůŽƐ�ŶŝǀĞůĞƐ�
ĚĞ� ĂůŐƵŶŽƐ� ĐŽŵƉƵĞƐƚŽƐ� ĚĞ� ůĂ� ǀşĂ͕�
ŚĂďşĂ� ŽƚƌŽƐ� ĐŽŵƉƵĞƐƚŽƐ� ĐƵǇĂ� ĐŽŶ-
ĐĞŶƚƌĂĐŝſŶ�ĂƵŵĞŶƚĂďĂ͘�
� ZŽƚŚƐƚĞŝŶ� Ǉ��ĞŵŝƐ�ŚĂďşĂŶ�ƉƌŽ-
ƉƵĞƐƚŽ�ƋƵĞ�Ğů� ĞĨĞĐƚŽ�ĚĞů� <+� ƉŽĚƌşĂ�
ĚĞďĞƌƐĞ�Ă�ƋƵĞ�Ăů�ĞŶƚƌĂƌ�Ă�ůĂƐ�ĐĠůƵůĂƐ�
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Figura 1: Comparación del 
etanol producido durante la 
fermentación de azúcar con 

S.cerevisiae para producir 
etanol en presencia de sodio 

y potasio, tanto en células 
cosechadas en la fase log, 

como células cosechadas en 
la fase estacionaria.
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ůĂ�ƚĠĐŶŝĐĂ�ƋƵĞ�ƵƐĂŵŽƐ�ƉĂƌĂ�ƐƵ�ĞǆƚƌĂĐĐŝſŶ�Ǉ�ĐƵĂŶƟĮĐĂĐŝſŶ͕�ŶŽ�ŶŽƐ�ƉĞƌŵŝƟſ�ĚĞƐĐŝĨƌĂƌ�Ğů�
ŵĞĐĂŶŝƐŵŽ�ƋƵĞ�ĚĂďĂ�ůƵŐĂƌ�Ă�ůŽƐ�ĐĂŵďŝŽƐ�ŽďƐĞƌǀĂĚŽƐ͘�
,ĂƐƚĂ�ĞƐĞ�ŵŽŵĞŶƚŽ͕�ůŽ�ƷŶŝĐŽ�ƋƵĞ�ƉŽĚşĂŵŽƐ�ŝŶĨĞƌŝƌ�ĞƌĂ�ƋƵĞ�ůĂ�ĂĚŝĐŝſŶ�ĚĞ�ŝŽŶĞƐ�<+�ĚĂďĂ�
ůƵŐĂƌ� Ă� ůĂ� ĂĐĞůĞƌĂĐŝſŶ�ĚĞ� ůĂ� ǀşĂ� ŐůƵĐŽůşƟĐĂ͕� ĞƐƉĞĐşĮĐĂŵĞŶƚĞ�Ă� ƚƌĂǀĠƐ�ĚĞů� ĞĨĞĐƚŽ�ĚĞ� ůŽƐ�
ŝŽŶĞƐ�ĞŶ�ƵŶĂ�ĚĞ�ĚŽƐ�ĚĞ�ůĂƐ�ĞŶǌŝŵĂƐ�ƋƵĞ�Ăů�ĂƵŵĞŶƚĂƌ�ĚĞ�ĂĐƟǀŝĚĂĚ͕�ĚĂďĂŶ�ůƵŐĂƌ�Ă�ŶŝǀĞůĞƐ�
ŵĄƐ�ĞůĞǀĂĚŽƐ�ĚĞ�E��,͘�WĞƌŽ�ůŽƐ�ĐĂŵďŝŽƐ�ƋƵĞ�ŽďƐĞƌǀĂŵŽƐ�ĞŶ�ůŽƐ�ŶŝǀĞůĞƐ�ĚĞ��dW�Ǉ���W�
ŶŽ�ŶŽƐ�ƉĞƌŵŝơĂŶ�ůůĞŐĂƌ�Ă�ĐŽŶĐůƵƐŝŽŶĞƐ͕�Ă�ƉĞƐĂƌ�ĚĞ�ƋƵĞ�Ɛş�ŽďƐĞƌǀĂŵŽƐ�ƵŶ�ůŝŐĞƌŽ�ĂƵŵĞŶƚŽ�
ĞŶ�ůŽƐ�ŶŝǀĞůĞƐ�ĚĞ�ĨŽƐĨĂƚŽ�Ăů�ĂŐƌĞŐĂƌ�Ğů�<+͘��ŝĐŚŽƐ�ĐĂŵďŝŽƐ�ƐĞ�ƌĞƐƵŵĞŶ�ĞŶ�ůĂ�&ŝŐƵƌĂ�Ϯ͕�ĞŶ�ůĂ�
ƋƵĞ�ƐĞ�ŵƵĞƐƚƌĂŶ�ĞŶ�ƌŽũŽ�ůŽƐ�ĂƵŵĞŶƚŽƐ�ŽďƐĞƌǀĂĚŽƐ͘��Ŷ�ǀĞƌĚĞ�ƐĞ�ŵƵĞƐƚƌĂ�ůĂ�ǀĂƌŝĂĐŝſŶ�ĞŶ�
ůŽƐ�ŶŝǀĞůĞƐ�ĚĞ��dW�Ǉ�Ğů���W�ŽďƚĞŶŝĚĂƐ͕�ƉĞƌŽ�ĚĂĚŽ�ƋƵĞ�ĚŝĐŚĂƐ�ŵĞĚŝĐŝŽŶĞƐ͕�ĂŚŽƌĂ�ƐĂďĞŵŽƐ͕�
ĞƌĂŶ�ĞƌƌſŶĞĂƐ͕�ŶŽ�ƉƵĚŽ�ŽďƚĞŶĞƌƐĞ�ĐŽŶĐůƵƐŝſŶ�ĂůŐƵŶĂ͘

 
� dƵǀŝĞƌŽŶ�ƋƵĞ�ƉĂƐĂƌ�ŽƚƌŽƐ�ĚŽƐ�ĂŹŽƐ�ŵĄƐ�ĚĞ�ƚƌĂďĂũŽ͕�ĂŶĄůŝƐŝƐ�Ğ�ŝŶƚĞƌƉƌĞƚĂĐŝſŶ�ĚĞ�
ĚĂƚŽƐ͕�ƉĂƌĂ�ƋƵĞ�ĐĂǇĠƌĂŵŽƐ�ĞŶ� ůĂ�ĐƵĞŶƚĂ�ĚĞ�ƋƵĞ�ŚĂďşĂ�ƵŶ�ĞƌƌŽƌ�ĞŶ� ůĂ�ŵĞĚŝĐŝſŶ�ĚĞ� ůŽƐ�
ŶŝǀĞůĞƐ�ĚĞ��dW�Ǉ���W�ĚĞů�ƚƌĂďĂũŽ�ĂŶƚĞƌŝŽƌ͘ �dĂů�ĐŽŶƐŝĚĞƌĂĐŝſŶ�ƐĞ�ĚĞďŝſ�ĞŶ�ƉĂƌƚĞ�Ă�ƋƵĞ�ĞŶ�
ŽƚƌŽ�ĞǆƉĞƌŝŵĞŶƚŽ�ĞŶĐŽŶƚƌĂŵŽƐ�ƋƵĞ�Ğů�ƉŽƚĂƐŝŽ�ƚĂŵďŝĠŶ�ĞƐƟŵƵůĂďĂ�ůĂ�ƌĞƐƉŝƌĂĐŝſŶ�;ůĂ�ĨĂƐĞ�
ĂĞƌŽďŝĂ�ĚĞů�ĐƵůƟǀŽͿ͕�ƉĞƌŽ�ƋƵĞ�ĂĚĞŵĄƐ͕�ƐĞ�ŽďƚĞŶşĂ�Ğů�ŵŝƐŵŽ�ĞĨĞĐƚŽ�ŝŶĚĞƉĞŶĚŝĞŶƚĞŵĞŶƚĞ�
ĚĞ�Ɛŝ�ƐĞ�ƵƟůŝǌĂďĂ�ŐůƵĐŽƐĂ�Ž�ĞƚĂŶŽů�ĐŽŵŽ�ƐƵƐƚƌĂƚŽ�ƉĂƌĂ�ůĂ�ƌĞƐƉŝƌĂĐŝſŶ͖�ƚĂŵďŝĠŶ�ĞŶĐŽŶƚƌĂ-
ŵŽƐ�ƋƵĞ�ĞƐƚĞ�ĞĨĞĐƚŽ�ŽĐƵƌƌşĂ�ŝŶŵĞĚŝĂƚĂŵĞŶƚĞ�Ǉ�ƐŝŶ�ŶŝŶŐƷŶ�ƌĞƚƌĂƐŽ�ĚĞƐƉƵĠƐ�ĚĞ�ůĂ�ĂĚŝĐŝſŶ�
ĚĞů�<+͘��ƐƚŽƐ�ŶƵĞǀŽƐ�ƌĞƐƵůƚĂĚŽƐ�ĨƵĞƌŽŶ�ƉƵďůŝĐĂĚŽƐ�ĞŶ�ϭϵϲϵ�;W�H��Ğƚ�Ăů͕͘�ϭϵϲϵͿ͘�>ŽƐ�ƚƌĂǌŽƐ�
ĚĞ�ůĂ�&ŝŐƵƌĂ�ϯ�ŵƵĞƐƚƌĂŶ�ůĂ�ĂĐƟǀŝĚĂĚ�ƌĞƐƉŝƌĂƚŽƌŝĂ͕�ƋƵĞ�ĐŽƌƌĞƐƉŽŶĚĞ�Ă�ůĂ�ĞƚĂƉĂ�ĚƵƌĂŶƚĞ�ůĂ�
ĐƵĂů�ĚŝƐŵŝŶƵǇĞ�Ğů�ŽǆşŐĞŶŽ�ĚĞů�ŵĞĚŝŽ�ĞŶ�ƋƵĞ�ƐĞ�ŝŶĐƵďĂŶ�ůĂƐ�ĐĠůƵůĂƐ͘
� dĂů�ŽďƐĞƌǀĂĐŝſŶ�ŚĂĐşĂ�ĚŝİĐŝů�ƐŽƐƚĞŶĞƌ�ůĂ�ŚŝƉſƚĞƐŝƐ�ĚĞ�ƋƵĞ�Ğů�<+�ĚĞďşĂ�ĞŶƚƌĂƌ�Ă�ůĂƐ�
ĐĠůƵůĂƐ�ƉĂƌĂ�ĞƐƟŵƵůĂƌ�ůĂ�ĂĐƟǀŝĚĂĚ�ĚĞ�ĂůŐƵŶĂ�ĞŶǌŝŵĂ͕�ƉƵĞƐ�ůŽƐ�ĐĂŵďŝŽƐ�ŽďƐĞƌǀĂĚŽƐ�ĞƌĂŶ�
ŝŶŵĞĚŝĂƚŽƐ͕�Ǉ�ƐŽŶ�ŵƵĐŚĂƐ�ůĂƐ�ĞŶǌŝŵĂƐ�ƋƵĞ�ƉĂƌƟĐŝƉĂŶ�ĞŶ�ůŽƐ�ƉƌŽĐĞƐŽƐ�ĚĞ�ƌĞƐƉŝƌĂĐŝſŶ�Ǉ�
ĨĞƌŵĞŶƚĂĐŝſŶ͘�

Figura 2. Cambios observa-
dos en los compuestos de la 

vía glucolítica de la levadura. 
En rojo se muestran los com-

puestos cuya concentración 
se modificó en presencia de 

potasio en el medio. En verde 
se muestra el ATP y el ADP 

derivado de la vía.

http://www.revista.unam.mx/vol.16/num1/art06


El mecanismo del transporte del potasio en la levadura. 

Un importante descubrimiento realizado en México

Antonio Peña Díaz

1 de enero de 2015 | Vol. 16 | Núm. 1 | ISSN 1607 - 6079 

http://www.revista.unam.mx/vol.16/num1/art06

Departamento de Acervos Digitales. Dirección General de Cómputo y de Tecnologías de Información y Comunicación – UNAM 

Esta obra está bajo una licencia de Creative Commons 

7

&ƵĞ� ĞŶƚŽŶĐĞƐ� ƋƵĞ� ĐŽŵƉƌĞŶĚŝŵŽƐ�
ƋƵĞ� ĞƐƚĂďĂŶ� ĞƋƵŝǀŽĐĂĚŽƐ� ůŽƐ� ƌĞ-
ƐƵůƚĂĚŽƐ�Ă�ƉĂƌƟƌ�ĚĞ� ůŽƐ� ĐƵĂůĞƐ� ĐĂů-
ĐƵůĂŵŽƐ� ůŽƐ� ĐĂŵďŝŽƐ� ĞŶ� ůĂƐ� ĐŽŶ-
ĐĞŶƚƌĂĐŝŽŶĞƐ� ĚĞ� �dW� Ǉ� ��W͕ � Ǉ� ƋƵĞ�
ŶŽ� ƚĞŶşĂŶ� ƐĞŶƟĚŽ͘� �ů� ĞƌƌŽƌ� ƐƵƌŐşĂ�
ĞŶ� ůĂ� ĐŽŶĐĞŶƚƌĂĐŝſŶ� ĚĞů� ĄĐŝĚŽ� ƋƵĞ�
ŚĂďşĂŵŽƐ�ƵƟůŝǌĂĚŽ�ĞŶ�ůĂ�ĞǆƚƌĂĐĐŝſŶ�
ĚĞ�ĞƐƚŽƐ�ŶƵĐůĞſƟĚŽƐ͘�^ſůŽ�ĨƵĞ�ĐƵĞƐ-
ƟſŶ�ĚĞ� ĂƵŵĞŶƚĂƌůĂ͕� ĂƐş� ŽďƚƵǀŝŵŽƐ�
ůŽƐ� ƌĞƐƵůƚĂĚŽƐ�ƋƵĞ�ƐĞ�ŵƵĞƐƚƌĂŶ�ĞŶ�
ůĂ�&ŝŐƵƌĂ�ϰ͘��Ŷ�ĞƐƚĂ�ĮŐƵƌĂ�ƐĞ�ƉƵĞĚĞŶ�
ŽďƐĞƌǀĂƌ�ůŽƐ�ĐĂŵďŝŽƐ�ĞŶ�ůŽƐ�ŶŝǀĞůĞƐ�
ĚĞ��dW�Ǉ���W�ƋƵĞ�ƐĞ�ƉƌŽĚƵĐĞŶ�ƐĞ-
ŐƵŶĚŽƐ� ĚĞƐƉƵĠƐ� ĚĞ� ĂŐƌĞŐĂƌ� Ğů� ƉŽ-
ƚĂƐŝŽ� ;<�ůͿ͕� ƵƟůŝǌĂŶĚŽ� ƚĂŶƚŽ� ĞƚĂŶŽů�
ĐŽŵŽ�ďƵƚĂŶŽů�ƐƵƐƚƌĂƚŽ͘�^Ğ�ĐŽŶƐƚĂƚĂ�ĐůĂƌĂŵĞŶƚĞ�ƋƵĞ�ĞŶ�ĂŵďŽƐ�ĐĂƐŽƐ�Ğů��dW�ĚŝƐŵŝŶƵǇĞ�Ǉ�

Ğů���W�ĂƵŵĞŶƚĂ͘�
� �Ŷ� ŽƚƌŽ� ĞǆƉĞƌŝŵĞŶƚŽ� ĐŽŶ� ŐůƵ-
ĐŽƐĂ� ĐŽŵŽ� ƐƵƐƚƌĂƚŽ͕� ůŽƐ� ƌĞƐƵůƚĂĚŽƐ�
ŵŽƐƚƌĂƌŽŶ� ƋƵĞ� ĐŽŶ� ĞƐƚĞ� ƐƵƐƚƌĂƚŽ͕�
ĂƵŶƋƵĞ� ůŽƐ� ĐĂŵďŝŽƐ� ĨƵĞƌŽŶ� ƐĞŵĞ-
ũĂŶƚĞƐ͕� ůĂ�ŵĂŐŶŝƚƵĚ�ĚĞů�ĐĂŵďŝŽ�ĨƵĞ�
ŶŽƚĂďůĞŵĞŶƚĞ� ŵĞŶŽƌ͕ � ƉĞƌŽ� ƌĞƉƌŽ-
ĚƵĐŝďůĞ͘

La presencia de una 

ATPasa

hŶĂ�ǀĞǌ�ŽďƚĞŶŝĚŽƐ�ĞƐƚŽƐ�ƌĞƐƵůƚĂĚŽƐ͕�
Ğů�ƐŝŐƵŝĞŶƚĞ�ĞǆƉĞƌŝŵĞŶƚŽ�ĞƌĂ�ŽďǀŝŽ͗�

Ɛŝ�ďĂũĂ�Ğů��dW�Ǉ�ƐƵďĞ�Ğů���W�Ăů�ĂŐƌĞŐĂƌ�<+͕�ůŽ�ŵĄƐ�ůſŐŝĐŽ�ĞƌĂ�ƋƵĞ�Ăů�ĂŐƌĞŐĂƌ�Ğů�<+͕�ƐĞ�ĞƐƟŵƵ-
ůĂƌşĂ�ůĂ�ĞŶǌŝŵĂ��dWĂƐĂ͕�ĞŶǌŝŵĂ�ƋƵĞ�ĐĂƚĂůŝǌĂ�ůĂ�ƌĞĂĐĐŝſŶ�ĚĞ�ŚŝĚƌſůŝƐŝƐ�ĚĞů��dW͗�

<+��dW�ї���W�н�Wŝ�

� z�ĞŶ�ĞĨĞĐƚŽ͕�ƌĞƐƵůƚſ�ƋƵĞ�Ăů�ĂŐƌĞŐĂƌ�<+͕�ĐŽŶƐƚĂƚĂŵŽƐ�ƋƵĞ�ũƵŶƚŽ�Ăů���W͕ �ĂƵŵĞŶƚĂďĂ�
ƚĂŵďŝĠŶ�ůĂ�ĐŽŶĐĞŶƚƌĂĐŝſŶ�ĚĞů�ĨŽƐĨĂƚŽ�ůŝďƌĞ�;WŝͿ͕�Ğů�ŽƚƌŽ�ƉƌŽĚƵĐƚŽ�ĚĞ�ůĂ�ƌĞĂĐĐŝſŶ�;&ŝŐƵƌĂ�ϱͿ�
ƉĂƌĂ�ƚƌĞƐ�ĚŝĨĞƌĞŶƚĞƐ�ĨƵĞŶƚĞƐ�ĚĞ�ĐĂƌďŽŶŽ͗�ŐůƵĐŽƐĂ͕�ĞƚĂŶŽů�Ǉ�ďƵƚĂŶŽů͘��
� ^ŝŶ�ĞŵďĂƌŐŽ͕�ĂƷŶ�ŚĂďşĂ�ŵĄƐ͗�ĞŶ�Ğů�ŵŝƐŵŽ�ƚƌĂďĂũŽ͕�ZŽƚŚƐƚĞŝŶ�Ǉ��ĞŵŝƐ�ƌĞƉŽƌƚĂƌŽŶ�
ƋƵĞ�ĐŽŶ�ƐſůŽ�ĂƵŵĞŶƚĂƌ�Ğů�Ɖ,�ĚĞů�ŵĞĚŝŽ�ƐĞ�ĞƐƟŵƵůĂďĂ�ůĂ�ĨĞƌŵĞŶƚĂĐŝſŶ͕�ƉĞƌŽ�ƋƵĞ�ĐŽŶ�ƵŶ�
Ɖ,�ŵĄƐ�ĂůƚŽ͕�ůĂ�ĂĚŝĐŝſŶ�ĚĞ�ŝŽŶĞƐ�<+�ǇĂ�ŶŽ�ƚĞŶşĂ�ĞĨĞĐƚŽ͘�EŽ�ŽďƐƚĂŶƚĞ͕�ĞŶ�ŶƵĞƐƚƌŽ�ƚƌĂďĂũŽ�ǇĂ�

Figura 4. Cambios observa-
dos en los niveles de ATP y 

ADP que se producen segun-
dos después de agregar iones 
potasio (KCl), en un cultivo 

aerobio de levadura utilizan-
do etanol como sustrato. La 
flecha muestra el momento 

de adición. (A) Etanol como 
sustrato, (B) butanol como 

sustrato.

Figura 3. Actividad respira-
toria de S. cerevisiae medida 

como el cambio en la concan-
tración de oxígeno disuelto 

en el medio de cultivo. La 
línea continua representa 

la respiración en un medio 
con glucosa, mientras que la 

punteada en etanol.
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ĐŝƚĂĚŽ�ĚĞ�ϭϵϲϵ͕�ƚĂŵďŝĠŶ�ĞŶĐŽŶƚƌĂŵŽƐ�ƋƵĞ�Ăů�Ăů-
ĐĂůŝŶŝǌĂƌ�Ğů�ŵĞĚŝŽ�ĂƵŵĞŶƚĂŶĚŽ�Ğů�Ɖ,͕�ƐĞ�ĂĐĞůĞƌĂ-
ďĂ�ůĂ�ƌĞƐƉŝƌĂĐŝſŶ͕�ƉĞƌŽ�ƋƵĞ�ĞŶ�ĞƐƚĂƐ�ĐŽŶĚŝĐŝŽŶĞƐ͕�
ůĂ�ĂĚŝĐŝſŶ�ĚĞ�ŝŽŶĞƐ�<+�ǇĂ�ŶŽ�ƚĞŶşĂ�ĞĨĞĐƚŽ�;&ŝŐƵƌĂ�
ϲͿ͘
� �Ŷ�Ğů�ŶƵĞǀŽ�ĞǆƉĞƌŝŵĞŶƚŽ�ĞŶĐŽŶƚƌĂŵŽƐ�
ƋƵĞ�ůŽƐ�ĐĂŵďŝŽƐ�ĚĞ�ĐŽŶĐĞŶƚƌĂĐŝſŶ�ĚĞů��dW�Ǉ�ĚĞů�
��W�ƋƵĞ�ƚƵǀŝĞƌŽŶ�ůƵŐĂƌ�Ăů�Ɖ,�ĚĞ�ϰ͘Ϭ͕�ŶŽ�ƐĞ�ƉƌŽ-
ĚƵĐşĂŶ�ĐƵĂŶĚŽ�ůĂƐ�ĐĠůƵůĂƐ�ƐĞ�ŝŶĐƵďĂďĂŶ�Ă�Ɖ,�ϳ͘ ϱ͘�
�ƵŶƋƵĞ�ĞƌĂ�ĐůĂƌŽ�ƋƵĞ�ůĂ�ĂĚŝĐŝſŶ�ĚĞ�<+�ƉƌŽĚƵĐşĂ�
ƵŶĂ�ĚŝƐŵŝŶƵĐŝſŶ�ĚĞ�ůŽƐ�ŶŝǀĞůĞƐ�ĚĞ��dW�Ǉ�ƵŶ�ĂƵ-
ŵĞŶƚŽ�ĞŶ�ůŽƐ�ĚĞ���W�Ǉ�ĨŽƐĨĂƚŽ� ŝŶŽƌŐĄŶŝĐŽ͕�ƋƵĞ�
ŝŶĚŝĐĂďĂ�ƐŝŶ�ůƵŐĂƌ�Ă�ĚƵĚĂƐ�ƋƵĞ�ůĂ�ĂĚŝĐŝſŶ�ĚĞů�<+ 
ĞƐƟŵƵůĂďĂ�Ă�ƵŶĂ��dWĂƐĂ͕�ƐſůŽ�ŶŽƐ�ĂƚƌĞǀŝŵŽƐ�Ă�
ƉŽƐƚƵůĂƌůĂ�ĐŽŵŽ�ůĂ�ĐĂƵƐĂ�ĚĞ�ůĂ�ĞƐƟŵƵůĂĐŝſŶ�ĚĞ�
ůĂ�ĨĞƌŵĞŶƚĂĐŝſŶ�ƉŽƌ�ůĂ�ŐĞŶĞƌĂĐŝſŶ�ĚĞů���W͕ �ƋƵĞ�
ƐĞ�ƌĞƋƵŝĞƌĞ�ƉĂƌĂ�Ğů�ĂǀĂŶĐĞ�ĚĞ�ůĂƐ�ĚŽƐ�ƌĞĂĐĐŝŽŶĞƐ�
ĚĞ�ůĂ�ŐůƵĐŽůŝƐŝƐ�ƐŝŐƵŝĞŶƚĞƐ͗�

ϭ͕ϯͲďŝƐĨŽƐĨŽŐůŝĐĞƌĂƚŽ�н�ADP�ї�ϯͲĨŽƐĨŽŐůŝĐĞƌĂƚŽ�н�
�dW�

&ŽƐĨŽĞŶŽůƉŝƌƵǀĂƚŽ�н�ADP�ї�WŝƌƵǀĂƚŽ�н��dW

EŽ�ŽďƐƚĂŶƚĞ͕�ĐŽŶƟŶƵĂŵŽƐ�ƚƌĂďĂũĂŶĚŽ�ĞƐƚĂ�ǀĞǌ�ĞŶĨŽĐĂĚŽƐ�ĞŶ�ůŽƐ�ĞĨĞĐƚŽƐ�ĚĞů�Ɖ,�ĚĞů�ŵĞ-
ĚŝŽ�ƐŽďƌĞ�ůĂ�ĨĞƌŵĞŶƚĂĐŝſŶ�Ǉ�ůĂ�ƌĞƐƉŝƌĂĐŝſŶ͕�ƋƵĞ�ǇĂ�ƐĂďşĂŵŽƐ�ƐĞ�ĂĐĞůĞƌĂďĂ�Ăů�ĂƵŵĞŶƚĂƌůŽ͘�
�ƐƚĞ�ƚƌĂďĂũŽ�ƐĞ�ĐŽŶĐƌĞƚſ�Ă�ĮŶĂůĞƐ�ĚĞ�ϭϵϳϭ͕�Ǉ�ĨƵĞ�ĂĐĞƉƚĂĚŽ�Ǉ�ƉƵďůŝĐĂĚŽ�ĞŶ�ϭϵϳϮ�;W�H��et 
Ăů͕͘�ϭϵϳϮͿ͘�
�ŽŶŽĐŝĞŶĚŽ�ǇĂ�ůŽƐ�ĞĨĞĐƚŽƐ�ŝŶŵĞĚŝĂƚŽƐ�ĚĞ�ůĂ�ĂĚŝĐŝſŶ�ĚĞů�<+�ƐŽďƌĞ�ůŽƐ�ŶŝǀĞůĞƐ�ĚĞ�ůŽƐ�ŝŶƚĞƌ-
ŵĞĚŝĂƌŝŽƐ�ĚĞ�ůĂ�ŐůƵĐſůŝƐŝƐ͕�ƉƌŽĐĞĚŝŵŽƐ�Ă�ŵĞĚŝƌůŽƐ�ĞƐƚĂ�ǀĞǌ͕�ĂŶƚĞƐ�Ǉ�ĚĞƐƉƵĠƐ�ĚĞ�ĂŐƌĞŐĂƌ�
ƵŶĂ�ĐĂŶƟĚĂĚ�ƐƵĮĐŝĞŶƚĞ�ĚĞ�ƵŶĂ�ďĂƐĞ�ŽƌŐĄŶŝĐĂ�ƉĂƌĂ�ƐƵďŝƌ�ƌĄƉŝĚĂŵĞŶƚĞ�Ğů�Ɖ,�ĚĞ�ϰ͘Ϭ�Ă�ϳ͘ ϱ͘�
&ƵĞ�ƵŶĂ�ǀĞƌĚĂĚĞƌĂ�ƐŽƌƉƌĞƐĂ�ĞŶĐŽŶƚƌĂƌ�ƋƵĞ�ůŽƐ�ĐĂŵďŝŽƐ�ƉƌŽĚƵĐŝĚŽƐ�ƉŽƌ�Ğů�ĂƵŵĞŶƚŽ�ĚĞů�
Ɖ,�ĞƌĂŶ�ƉƌĄĐƟĐĂŵĞŶƚĞ�ŝŐƵĂůĞƐ�Ă�ůŽƐ�ŽďƐĞƌǀĂĚŽƐ�Ăů�ĂŐƌĞŐĂƌ�<+�Ă�ĞƐƚĞ�ŵŝƐŵŽ�Ɖ,�ŝŶŝĐŝĂů͘��Ŷ-
ƚƵƐŝĂƐŵĂĚŽƐ�ƉŽƌ�ůŽƐ�ƌĞƐƵůƚĂĚŽƐ͕�ĚĞĐŝĚŝŵŽƐ�ŵĞĚŝƌ͕ �ƚĂŵďŝĠŶ�Ăů�ĐĂŵďŝĂƌ�Ğů�Ɖ,͕�ůŽƐ�ĐĂŵďŝŽƐ�

Figura 5. Cambios en la 
concentración de fosfato des-
pués de la adición de potasio 

(KCl) en la respiración de 
S. cerevisiae en presencia de 

A) butanol, B) etanol y C) 
glucosa como sustratos.

Figura 6. Efecto de la adición 
de iones potasio (KCl) sobre 
la velocidad de consumo de 

oxígeno realizada en presen-
cia de glucosa A) pH=4.0, B) 

pH=7.5. 

Si se analiza la velocidad del 
consumo de oxígeno en el 

experimento que se muestra 
en la Figura 6 A), realizado a 
pH 4.0, más ácido, puede ob-
servarse que el K+ claramente 
estimuló la respiración (línea 

punteada). Sin embargo, en 
la Figura 5 B), que muestra 

los resultados obtenidos a pH 
7.5, se constata en primera 

que la respiración es más 
rápida, y en segunda que el 
K+ no estimula el consumo 
de oxígeno. La observación 

anterior nos llevó a medir los 
cambios del ATP y del ADP 

al agregar el K+ en células 
incubadas tanto a pH 4.0 

como a pH 7.5.
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ĚĞ�ůĂ�ŇƵŽƌĞƐĐĞŶĐŝĂ�ĚĞů�E��,͘�EƵĞǀĂŵĞŶƚĞ͕�ůŽƐ�ĐĂŵďŝŽƐ�ĞƌĂŶ�ƐĞŵĞũĂŶƚĞƐ�Ă�ůŽƐ�ŽďƐĞƌǀĂ-
ĚŽƐ�ĐŽŶ�ůĂ�ƉƌĞƐĞŶĐŝĂ�Ž�ůĂ�ĂĚŝĐŝſŶ�ĚĞů�<+͘�ů�ĐĂŵďŝŽ�ĚĞů�Ɖ,�ĚĞ�ϰ͘Ϭ�Ă�ϳ͘ ϱ�ƉƌŽĚƵĐşĂ�ƵŶ�ĂƵŵĞŶƚŽ�
ĚĞ�ůĂ�ŇƵŽƌĞƐĐĞŶĐŝĂ�;Ǉ�ůŽƐ�ŶŝǀĞůĞƐͿ�ĚĞů�E��,͘
� �ů�ƌĞƐƵůƚĂĚŽ�ĂŶƚĞƐ�ŵĞŶĐŝŽŶĂĚŽ�ŶŽƐ�ůůĞǀſ�Ă�ŵĞĚŝƌ�ůŽƐ�ĐĂŵďŝŽƐ�ƌĞƐƵůƚĂŶƚĞƐ�ĚĞů�ĂƵ-
ŵĞŶƚŽ�ĚĞů�Ɖ,�ƐŽďƌĞ�ůŽƐ�ŶŝǀĞůĞƐ�ĚĞ��dW�Ǉ���W͕ �ƚĂŶƚŽ�ĐŽŶ�ŐůƵĐŽƐĂ�ĐŽŵŽ�ĐŽŶ�ĞƚĂŶŽů�ĐŽŵŽ�
ƐƵƐƚƌĂƚŽƐ͘�EƵĞǀĂŵĞŶƚĞ͕�ůĂ�ƐŽƌƉƌĞƐĂ�ĨƵĞ�ƋƵĞ�Ăů�ĂƵŵĞŶƚĂƌ�Ğů�Ɖ,�ĂƵŵĞŶƚĂďĂ�Ğů���W�Ǉ�ĚŝƐŵŝ-
ŶƵşĂ�Ğů��dW͕ �ĐŽŵŽ�ůŽ�ŵƵĞƐƚƌĂ�ůĂ�&ŝŐƵƌĂ�ϴ͘��ŽŵŽ�ƉƵĞĚĞ�ĐŽŶƐƚĂƚĂƌƐĞ�ĞŶ�ůĂ�ĮŐƵƌĂ͕�ůŽƐ�ĐĂŵ-
ďŝŽƐ�ƐŽŶ�ƐŝŵŝůĂƌĞƐ�Ă�ůŽƐ�ŽďƚĞŶŝĚŽƐ�ĐŽŶ�ůĂ�ĂĚŝĐŝſŶ�ĚĞ�<+͕�ƉĞƌŽ�ŵĄƐ�ĐůĂƌŽƐ�ĐƵĂŶĚŽ�Ğů�ƐƵƐƚƌĂƚŽ�
ĞƐ�ĞƚĂŶŽů͘

La explicación y propuesta del mecanismo del transporte del K
+
 

en la levadura

�ĞƐĚĞ�ŵƵĐŚŽ�ƟĞŵƉŽ�ĂƚƌĄƐ�ĞƌĂ�ĐŽŶŽĐŝĚĂ�ůĂ�ĐĂƉĂĐŝĚĂĚ�ĚĞ�S. cerevisiae,�ƚĂŶƚŽ�ƉĂƌĂ�ĂĐŝĚŝ-
ĮĐĂƌ�ĐŽŵŽ�ƉĂƌĂ�ƚŽŵĂƌ�<+�ĚĞů�ŵĞĚŝŽ�ĐŽŶ�ŐƌĂŶ�ĞĮĐĂĐŝĂ͘��Ğ�ŚĞĐŚŽ͕�ĞƐƚĂ�ůĞǀĂĚƵƌĂ�ĚĞďĞ�ƐƵ�
ƉƌĞǀĂůĞŶĐŝĂ�ƐŽďƌĞ�ĐĂƐŝ�ĐƵĂůƋƵŝĞƌ�ŽƚƌŽ�ŵŝĐƌŽŽƌŐĂŶŝƐŵŽ�ĞŶ�ƵŶ�ŵĞĚŝŽ�ĂǌƵĐĂƌĂĚŽ͕�Ă�ƋƵĞ͗�ĂͿ�
ƉƵĞĚĞ�ĂĐŝĚŝĮĐĂƌůŽ�ŚĂƐƚĂ�ŶŝǀĞůĞƐ�ŵƵǇ�ďĂũŽƐ�;Ɖ,�ĚĞ�ϯ͘Ϭ�Ž�ŵĞŶŽƌͿ͖�ďͿ�ƋƵĞ�ƉƵĞĚĞ�ƌĞƐƉŝƌĂƌ͕ �Ǉ�
ƉŽƌ�ĞůůŽ�ĞƐ�ĐĂƉĂǌ�ĚĞ�ĐŽŶƐƵŵŝƌ�ƚŽĚŽ�Ğů�ŽǆşŐĞŶŽ͕�ǀŽůǀŝĞŶĚŽ�Ğů�ŵĞĚŝŽ�ĂŶĂĞƌſďŝĐŽ͖�ƉĞƌŽ�ĂĚĞ-
ŵĄƐ͕�ĐͿ�ĞůůĂ�ŵŝƐŵĂ�ŶŽ�ƌĞƋƵŝĞƌĞ�ĚĞ�ŽǆşŐĞŶŽ�ƉĂƌĂ�ǀŝǀŝƌ͕ �ƉƵĞƐ�ƉƵĞĚĞ�ŽďƚĞŶĞƌ�ƚŽĚĂ�ƐƵ�ĞŶĞƌŐşĂ�
ĚĞ�ůĂ�ĨĞƌŵĞŶƚĂĐŝſŶ͘��ĂĚŽ�ĞŶƚŽŶĐĞƐ�ƋƵĞ�Ğů�ŵĞĚŝŽ�ĞƐ�ŵƵǇ�ĄĐŝĚŽ�Ǉ�ĂŶĂĞƌſďŝĐŽ͕�ůĂ�ƷŶŝĐĂ�ƋƵĞ�
ƉƵĞĚĞ�ƐŽďƌĞǀŝǀŝƌ�ĞŶ�Ġů�ĞƐ�ůĂ�ŵŝƐŵĂ�S. cerevisiae͘�
� �ƐƚĂ�ŐƌĂŶ�ĐĂƉĂĐŝĚĂĚ͕�ƚĂŶƚŽ�ƉĂƌĂ�ĂĐŝĚŝĮĐĂƌ�ĐŽŵŽ�ƉĂƌĂ�ƚŽŵĂƌ�Ğů�<+�ĚĞů�ŵĞĚŝŽ͕�ŚŝǌŽ�
ƐƵƉŽŶĞƌ�Ăů�ŐƌƵƉŽ�ĚĞ��ŽŶǁĂǇ�;ϭϵϱϬͿ�ƋƵĞ�ĞǆŝƐơĂ�ƵŶ�ƐŝƐƚĞŵĂ�ĞŶ�ůĂ�ůĞǀĂĚƵƌĂ�ƋƵĞ�ƐĞ�ĞŶĐĂƌ-
ŐĂďĂ�ĚĞ�ŝŶƚĞƌĐĂŵďŝĂƌ�ƉƌŽƚŽŶĞƐ�;,+Ϳ�ĚĞů�ŝŶƚĞƌŝŽƌ�ĚĞ�ůĂ�ĐĠůƵůĂ�ƉŽƌ�<+�ĚĞů�ĞǆƚĞƌŝŽƌ͘ ��ĚĞŵĄƐ͕�
ĐŽŶƐĐŝĞŶƚĞ�ĚĞ�ƋƵĞ�ĞŶ�Ğů�ƉƌŽĐĞƐŽ�ƐĞ�ĂĐƵŵƵůĂ�ƵŶĂ�ĂůƚĂ�ĐŽŶĐĞŶƚƌĂĐŝſŶ�ĚĞ�<+�ĞŶ�Ğů�ŝŶƚĞƌŝŽƌ͕ �
ŶŽ�ƐſůŽ�ƐƵƉƵƐŽ�ƋƵĞ�ĚĞďĞƌşĂ�ŚĂďĞƌ�ƵŶĂ�ĨƵĞŶƚĞ�ĚĞ�ĞŶĞƌŐşĂ�ƉĂƌĂ�ůůĞǀĂƌ�Ă�ĐĂďŽ�Ğů�ƉƌŽĐĞƐŽ͕�
ƐŝŶŽ�ƋƵĞ͕�Ă�ƚƌĂǀĠƐ�ĚĞ�ƵŶĂ�ĐŽŵƉůŝĐĂĚĂ�ƐĞƌŝĞ�ĚĞ�ĞǆƉĞƌŝŵĞŶƚŽƐ͕�ƉƌŽƉƵƐŽ�ƋƵĞ�ůĂ�ĨƵĞŶƚĞ�ĚĞ�
ĞŶĞƌŐşĂ�ƉĂƌĂ�ĞƐƚĞ� ŝŶƚĞƌĐĂŵďŝŽ�ĚĞďĞƌşĂ� ƐĞƌ�Ğů� ƉŽƚĞŶĐŝĂů� ƌĞĚŽǆ�ĚĞ� ůĂ� ĐĠůƵůĂ͕� ĞƐ�ĚĞĐŝƌ͕ � Ğů�
E��,͘�
� WŽƌ�ŽƚƌĂ�ƉĂƌƚĞ͕� :ĂŶ� ^ŬŽƵ� ;ϭϵϱϳͿ�ŚĂďşĂ� ĞŶĐŽŶƚƌĂĚŽ�ƋƵĞ�ĞŶ�Ğů� ƐŝƐƚĞŵĂ�ŶĞƌǀŝŽƐŽ�
ŚĂďşĂ�ƵŶĂ��dWĂƐĂ�ƋƵĞ�ƐĞ�ĞƐƟŵƵůĂďĂ�ƉŽƌ�ůĂ�ƉƌĞƐĞŶĐŝĂ�ĚĞ�ĚŝƐƟŶƚŽƐ�ĐĂƟŽŶĞƐ͕�Ğů�DŐϮ+͕�ƋƵĞ�
ƉĂƌƟĐŝƉĂ�ĞŶ�ůĂƐ�ƌĞĂĐĐŝŽŶĞƐ�ĞŶ�ƋƵĞ�ŝŶƚĞƌǀŝĞŶĞ�Ğů��dW͕ �ƉĞƌŽ�ƚĂŵďŝĠŶ�Ğů�EĂ+�Ǉ�Ğů�<+͘��ŽŶ�Ğů�
ƉĂƐŽ�ĚĞů�ƟĞŵƉŽ�ƐĞ�ůůĞŐſ�Ă�ĐŽŶĐůƵŝƌ�ƋƵĞ�ŚĂǇ�ƵŶĂ�ƉƌŽƚĞşŶĂ�ƋƵĞ�ŶŽ�ƐſůŽ�ĞƐ�ƵŶĂ�ĞŶǌŝŵĂ�ƋƵĞ�

Figura 7. Cambios en la con-
centración de NADH durante 

la incubación de la levadura 
en glucosa al modificar con 
una base orgánica el pH del 

medio de 4 a 7.5.

Figura 8. Cambios en la 
concentración de ATP, ADP y 
AMP durante el cultivo de le-
vadura en etanol al modificar 
el pH con una base orgánica. 

No cabía duda ya, tanto la 
adición de K+ al incubar a pH 
bajo, como el simple aumento 

del pH, además de forma 
excluyente, producían la es-
timulación de una actividad 

de ATPasa.
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ƌŽŵƉĞ�Ăů��dW͕ �ƐŝŶŽ�ƋƵĞ�ƵƟůŝǌĂŶĚŽ�ůĂ�ĞŶĞƌŐşĂ�ĚĞ�ƐƵ�ŚŝĚƌſůŝƐŝƐ�ƐĞ�ĞŶĐĂƌŐĂ�ĚĞ�ƚƌĂŶƐƉŽƌƚĂƌ�Ăů�
EĂ+�Ǉ�Ăů�<+�Ă�ƚƌĂǀĠƐ�ĚĞ�ůĂ�ŵĞŵďƌĂŶĂ�ĚĞ�ůĂƐ�ĐĠůƵůĂƐ�ĂŶŝŵĂůĞƐ͘�
� KƚƌŽ�ĚĂƚŽ�ŝŵƉŽƌƚĂŶƚĞ�ĨƵĞ�ƋƵĞ�ƵŶŽƐ�ĂŹŽƐ�ĂŶƚĞƐ͕�WĞƚĞƌ�DŝƚĐŚĞůů�ƉƌŽƉƵƐŽ͕�Ǉ�ŵĄƐ�
ƚĂƌĚĞ�ƐĞ�ĚĞŵŽƐƚƌſ͕�ƋƵĞ�ĞŶ� ůĂƐ�ŵŝƚŽĐŽŶĚƌŝĂƐ� ůĂ�ĐĂĚĞŶĂ�ĚĞ�ƚƌĂŶƐƉŽƌƚĞ�ĚĞ�ĞůĞĐƚƌŽŶĞƐ�ƐĞ�
ĞŶĐĂƌŐĂ�ĚĞ�ĞǆƉƵůƐĂƌ�ƉƌŽƚŽŶĞƐ�ŚĂĐŝĂ�Ğů�ĞǆƚĞƌŝŽƌ͕ �ŐĞŶĞƌĂŶĚŽ�ƵŶĂ�ĚŝĨĞƌĞŶĐŝĂ�ĚĞ�ƉŽƚĞŶĐŝĂů�
ĞůĠĐƚƌŝĐŽ�Ǉ�ĚĞ�ĐŽŶĐĞŶƚƌĂĐŝſŶ�ĚĞ�ƉƌŽƚŽŶĞƐ͕�ĐŽŵŽ�ŚĂďşĂ�ƉƌŽƉƵĞƐƚŽ��ŽŶǁĂǇ�ƉĂƌĂ�ůĂ�ůĞǀĂĚƵ-
ƌĂ͘�dĂŵďŝĠŶ�ƉƌŽƉƵƐŽ�ƋƵĞ�ƵŶĂ�ĞŶǌŝŵĂ͕�ƚĂŵďŝĠŶ�ŵŝƚŽĐŽŶĚƌŝĂů͕�ƋƵĞ�ƐĞ�ŚĂďşĂ�ĚĞƐĐƌŝƚŽ�ĐŽŵŽ�
ƵŶĂ��dWĂƐĂ͕�ŶŽ�ĞƌĂ�ƉƌĞĐŝƐĂŵĞŶƚĞ�ŚŝĚƌŽůşƟĐĂ͕�ƐŝŶŽ�Ăů�ĐŽŶƚƌĂƌŝŽ͕�ƉŽĚşĂ�ƐĞƌ�ŝŵƉƵůƐĂĚĂ�ƉŽƌ�
ůŽƐ�ƉƌŽƚŽŶĞƐ�;,+Ϳ͕�ƋƵĞ�ƚĞŶĚşĂŶ�Ă�ƌĞŐƌĞƐĂƌ�Ăů� ŝŶƚĞƌŝŽƌ�ĚĞ� ůĂ�ŵŝƚŽĐŽŶĚƌŝĂ͕�ŐĞŶĞƌĂŶĚŽ�ĐŽŶ�
ůĂ�ĞŶĞƌŐşĂ�ĚĞ�ĞƐĞ�ƌĞŐƌĞƐŽ͕� ůĂ�ƐşŶƚĞƐŝƐ�ĚĞů��dW�Ă�ƉĂƌƟƌ�ĚĞ���W�Ǉ�ĨŽƐĨĂƚŽ� ŝŶŽƌŐĄŶŝĐŽ�;WŝͿ͘�
DĄƐ�ĂƵŶ͕�ƉƌŽƉƵƐŽ�ƋƵĞ�ĞƐƚĂ��dWĂƐĂ͕�ĂŚŽƌĂ�ůůĂŵĂĚĂ��dW�ƐŝŶƚĂƐĂ͕�ƉŽĚşĂ�ĞůůĂ�ŵŝƐŵĂ͕�ĐŽŶ�ůĂ�
ĞŶĞƌŐşĂ�ĚĞů��dW͕ �ĞǆƉƵůƐĂƌ�ƉƌŽƚŽŶĞƐ�Ăů�ĞǆƚĞƌŝŽƌ͖�ĞƐ�ĚĞĐŝƌ͕ �ĞƌĂ�ƵŶĂ�ĞŶǌŝŵĂ�Ă�ůĂ�ƋƵĞ͕�Ɛŝ�ƐĞ�ůĞ�
ĚĂďĂ��dW͕ �ĂƵŶ�ĞŶ�ĂƵƐĞŶĐŝĂ�ĚĞ�ůĂ�ƌĞƐƉŝƌĂĐŝſŶ͕�ƉŽĚşĂ�ĞǆƉƵůƐĂƌ�ƉƌŽƚŽŶĞƐ͘��ƐƚĞ�ĂƵƚŽƌ�ŶŽ�ƐſůŽ�
ƉƵďůŝĐſ�ƐƵ�ƚĞŽƌşĂ͕�ƐŝŶŽ�ƋƵĞ�ĞƐĐƌŝďŝſ�ƵŶ�ůŝďƌŽ�ƐŽďƌĞ�ĞůůĂ�;D/d�,�>>͕�ϭϵϲϴͿ͘�
� �Ŷ� ĞƐƚĂ� ĞƚĂƉĂ�ĚĞ�ŶƵĞƐƚƌŽ� ƚƌĂďĂũŽ͕� ŚƵďŽ�ƵŶĂ� ŝŶŇƵĞŶĐŝĂ� ŝŵƉŽƌƚĂŶƚĞ�ĚĞ�ƵŶŽ�ĚĞ�
ŶƵĞƐƚƌŽƐ� ĐŽůĞŐĂƐ͕� ^ĞƌŐŝŽ��ƐƚƌĂĚĂ͕�ƋƵŝĞŶ� ƌĞŐƌĞƐſ�ĚĞ�ƵŶĂ�ĞƐƚĂŶĐŝĂ�ĞŶ� ůĂ�hŶŝǀĞƌƐŝĚĂĚ�ĚĞ�
tŝƐĐŽŶƐŝŶ͕�ĞŶ� ůŽƐ��ƐƚĂĚŽƐ�hŶŝĚŽƐ͕�ĐŽŶǀĞŶĐŝĚŽ�ĚĞ� ůŽ�ƋƵĞ�ĞŶƚŽŶĐĞƐ�ĞƌĂ�ƐſůŽ�ƵŶĂ�ƚĞŽƌşĂ�
ƉŽƌ�ƉĂƌƚĞ�ĚĞ�DŝƚĐŚĞůů͘�&ƵĞ�ůĂ�ƐƵǇĂ�ƵŶĂ�ŝŶŇƵĞŶĐŝĂ�ĚĞĮŶŝƟǀĂ�ƉĂƌĂ�ƋƵĞ�ƉůĂŶƚĞĄƌĂŵŽƐ�ƵŶ�ĞƐ-
ƋƵĞŵĂ�ƐĞŐƷŶ�Ğů�ĐƵĂů�ĞǆŝƐƟƌşĂ�ƵŶĂ�ĞŶǌŝŵĂ�ĞŶ�ůĂ�ŵĞŵďƌĂŶĂ�ƉůĂƐŵĄƟĐĂ͕�ĐĂƉĂǌ�ĚĞ�ĞǆƉƵůƐĂƌ�
ƉƌŽƚŽŶĞƐ�Ăů�ĞǆƚĞƌŝŽƌ͕ �ƵƟůŝǌĂŶĚŽ͕�ŶŽ�ůĂ�ĞŶĞƌŐşĂ�ĚĞ�ſǆŝĚŽͲƌĞĚƵĐĐŝſŶ�ĐŽŵŽ�ŚĂďşĂ�ƉƌŽƉƵĞƐƚŽ�
�ŽŶǁĂǇ͕�ƐŝŶŽ�ĚĞ�ůĂ�ŚŝĚƌſůŝƐŝƐ�ĚĞů��dW͕ �ĐŽŵŽ�ŝůƵƐƚƌĂ�Ğů�ĞƐƋƵĞŵĂ�ƐŝŐƵŝĞŶƚĞ͘

>ĂƐ�ĐŽŶĚŝĐŝŽŶĞƐ�ĚĞ�ƐƵ�ĂĐƟǀŝĚĂĚ�ƐĞƌşĂŶ�ůĂƐ�ƐŝŐƵŝĞŶƚĞƐ͗�

ϭ͘� �ĞďĞƌşĂ�ĞƐƚĂƌ�ĞŶ�ůĂ�ŵĞŵďƌĂŶĂ�ƉůĂƐŵĄƟĐĂ�ĚĞ�ůĂ�ĐĠůƵůĂ͘�
Ϯ͘� �ĞďĞƌşĂ�ĨƵŶĐŝŽŶĂƌ�ƉŽĐŽ�Ă�ƵŶ�Ɖ,�ďĂũŽ�Ǉ�ĞƐƟŵƵůĂƌƐĞ�Ă�ƵŶ�Ɖ,�ĂůƚŽ͘�
ϯ͘� ^Ƶ�ĂĐƟǀŝĚĂĚ�ĚĞďĞƌşĂ�ĂĐŝĚŝĮĐĂƌ�Ğů�ŵĞĚŝŽ�ĞǆƚĞƌŶŽ͕�ƉĞƌŽ�ĂůĐĂůŝŶŝǌĂƌ�Ğů�ŝŶƚĞƌŶŽ͘�
ϰ͘� �ĞďĞƌşĂ͕�ƉŽƌ�ůĂ�ĞǆƉƵůƐŝſŶ�ĚĞ�ůĂƐ�ĐĂƌŐĂƐ�ƉŽƐŝƟǀĂƐ�ĚĞ�ůŽƐ�ƉƌŽƚŽŶĞƐ͕�ŐĞŶĞƌĂƌ�ƵŶĂ�ĚŝĨĞ-

ƌĞŶĐŝĂ�ĚĞ�ƉŽƚĞŶĐŝĂů͕�ŶĞŐĂƟǀŽ�ĞŶ�Ğů�ŝŶƚĞƌŝŽƌ�Ǉ�ƉŽƐŝƟǀŽ�ĞŶ�Ğů�ĞǆƚĞƌŝŽƌ͘ �
ϱ͘� �ƐƚĂ�ĚŝĨĞƌĞŶĐŝĂ�ĚĞ�ƉŽƚĞŶĐŝĂů�ŝŵƉƵůƐĂƌşĂ�Ăů�<+�ŚĂĐŝĂ�Ğů�ŝŶƚĞƌŝŽƌ͘ �
ϲ͘� �ĂĚŽ�ƋƵĞ�ƉŽĚşĂ�ĨƵŶĐŝŽŶĂƌ�ĞŶ�ĂƵƐĞŶĐŝĂ�ĚĞ�<+͕�ƐſůŽ�ĐŽŶ�ĂƵŵĞŶƚĂƌ�Ğů�Ɖ,͕�ůŽƐ�ƐŝƐƚĞŵĂƐ�

ĚĞ�ďŽŵďĞŽ�ĚĞ�ƉƌŽƚŽŶĞƐ�Ǉ�ĚĞů�ƚƌĂŶƐƉŽƌƚĞ�ĚĞů�<+�ĚĞďĞƌşĂŶ�ƐĞƌ�ĚŝĨĞƌĞŶƚĞƐ͘�
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ϳ͘ � >Ă�ƉƌĞƐĞŶĐŝĂ�ĚĞ�<+͕�Ă�ǀĂůŽƌĞƐ�ďĂũŽƐ�ĚĞů�Ɖ,�ĞƐƟŵƵůĂƌşĂ�ůĂ�ĂĐƟǀŝĚĂĚ�ĚĞ�ůĂ��dWĂƐĂ�ƉŽƌƋƵĞ�
Ğů�ĐĂƟſŶ�Ăů�ĞŶƚƌĂƌ�ŶĞƵƚƌĂůŝǌĂƌşĂ�ƉĂƌĐŝĂůŵĞŶƚĞ�Ğů�ƉŽƚĞŶĐŝĂů�ŐĞŶĞƌĂĚŽ͕�͞ůŝďĞƌĂŶĚŽ͕͟ �ƉŽƌ�
ĂƐş�ĚĞĐŝƌůŽ͕�Ă�ůĂ��dWĂƐĂ�ƉĂƌĂ�ĨĂĐŝůŝƚĂƌ�ƵŶĂ�ŚŝĚƌſůŝƐŝƐ�Ǉ�ƉƌŽĚƵĐŝƌ�ŵĄƐ���W͘ �

ϴ͘� &ŝŶĂůŵĞŶƚĞ͕�ĚĂĚŽ�ƋƵĞ͕�ĂŶƚĞ�ƵŶ�Ɖ,�ĞǆƚĞƌŶŽ�ĞůĞǀĂĚŽ͕�ĞŶ�ƉƌĞƐĞŶĐŝĂ�Ž�ĂƵƐĞŶĐŝĂ�ĚĞ�<+͕�
Ž�Ă�ƵŶ�Ɖ,�ďĂũŽ�ĞŶ�ƉƌĞƐĞŶĐŝĂ�ĚĞů�ĐĂƟſŶ͕�ƐĞ�ĞƐƟŵƵůĂďĂ�ůĂ��dWĂƐĂ͕�Ğů���W�ŐĞŶĞƌĂĚŽ�
ƉƌŽĚƵĐŝƌşĂ�ůĂ�ĂĐĞůĞƌĂĐŝſŶ�ĚĞ�ůĂ�ƌĞƐƉŝƌĂĐŝſŶ�Ž�ůĂ�ĨĞƌŵĞŶƚĂĐŝſŶ͘

&ĂůƚĂďĂ�ƵŶ�ĞǆƉĞƌŝŵĞŶƚŽ�ŵĄƐ͘��ĂĚŽ�ƋƵĞ�ǇĂ�ƐĂďşĂŵŽƐ�ƋƵĞ�ůĂƐ�ĐĠůƵůĂƐ�ĂĐŝĚŝĮĐĂďĂŶ�Ğů�ŵĞ-
ĚŝŽ͕�ĚĞďşĂŵŽƐ�ĚĞŵŽƐƚƌĂƌ�ƋƵĞ�ĞŶ�ůĂƐ�ĐŽŶĚŝĐŝŽŶĞƐ�ĂĚĞĐƵĂĚĂƐ�Ğů�ŝŶƚĞƌŝŽƌ�ƐĞ�ĂůĐĂůŝŶŝǌĂďĂ͘�>Ž�
ƌĞĂůŝǌĂŵŽƐ�Ǉ�ĐŽŶĮƌŵĂŵŽƐ�ƋƵĞ͕�ĞŶ�ĞĨĞĐƚŽ͕�Ğů�ŝŶƚĞƌŝŽƌ�ĚĞ�ůĂƐ�ĐĠůƵůĂƐ�ƐĞ�ĂůĐĂůŝŶŝǌĂďĂ�ďĂũŽ�ůĂƐ�
ƐŝŐƵŝĞŶƚĞƐ�ĐŽŶĚŝĐŝŽŶĞƐ͗�

ϭ͘� ZĞƋƵĞƌşĂ�ĚĞ�ůĂ�ƉƌĞƐĞŶĐŝĂ�ĚĞ�ŐůƵĐŽƐĂ͘�
Ϯ͘� EŽ�ƐĞ�ŽďƐĞƌǀĂďĂ�Ă�ǀĂůŽƌĞƐ�ďĂũŽƐ�ĚĞů�Ɖ,͕�Ă�ŵĞŶŽƐ�ƋƵĞ�ƐĞ�ĂŐƌĞŐĂƌĂ�<+͘�
ϯ͘� ^Ğ�ƉƌŽĚƵĐşĂ�ĂŶƚĞ�ǀĂůŽƌĞƐ�ĂůƚŽƐ�ĚĞů�Ɖ,͕�ŝŶĚĞƉĞŶĚŝĞŶƚĞŵĞŶƚĞ�ĚĞ�ůĂ�ƉƌĞƐĞŶĐŝĂ�ĚĞ�<+͘

Conclusiones y trascendencia del trabajo

hŶ�ĂŹŽ�ŵĄƐ�ƚĂƌĚĞ͕�Ğů�ŐƌƵƉŽ�ĚĞ��ĂƌŽůǇŶ�^ůĂǇŵĂŶ�ĞŶĐŽŶƚƌſ�ĞǀŝĚĞŶĐŝĂƐ�ƉĂƌĂ�ƉƌŽƉŽŶĞƌ�ƵŶ�
ŵĞĐĂŶŝƐŵŽ�ƐĞŵĞũĂŶƚĞ�ƉĂƌĂ�EĞƵƌŽƐƉŽƌĂ�ĐƌĂƐƐĂ�;^>�zD�E�Ğƚ�Ăů͕͘�ϭϵϳϯͿ͘�
� zĂ�ĞŶ�ϭϵϴϱ͕�ƐĞ�ĚĞŵŽƐƚƌſ�ůĂ�ĞǆŝƐƚĞŶĐŝĂ�ĚĞ�ƵŶ�ƚƌĂŶƐƉŽƌƚĂĚŽƌ�ĚĞ�<+�Ă�ƚƌĂǀĠƐ�ĚĞ�ĞŶ-
ĐŽŶƚƌĂƌ�ƵŶĂ�ŵƵƚĂŶƚĞ�ĚĞů�ŵŝƐŵŽ�;Z�DK^�Ğƚ�Ăů͕͘�ϭϵϴϱͿ͘�WŽƐƚĞƌŝŽƌŵĞŶƚĞ͕�ZĂŵſŶ�^ĞƌƌĂŶŽ͕�
ĞŶ�Ğů�ůĂďŽƌĂƚŽƌŝŽ�ĚĞ�'ĞƌĂůĚ�&ŝŶŬ͕�ĂŝƐůſ�Ǉ�ƐĞĐƵĞŶĐŝſ�Ğů�ŐĞŶ�ĚĞ�ůĂ��dWĂƐĂ�;^�ZZ�EK�Ğƚ�Ăů͕͘�
ϭϵϴϲͿ͕�ĞŶĐŽŶƚƌĂŶĚŽ�ĂĚĞŵĄƐ�ƋƵĞ�ĞƐƚĞ�ŐĞŶ�ĞƐ�ŵƵǇ�ƉĂƌĞĐŝĚŽ�Ă�ůĂ��dWĂƐĂ�ĚĞ�EĂ+�Ǉ�<+�Ǉ�Ă�ůĂ�
ƋƵĞ�ďŽŵďĞĂ��ĂϮ+�ĞŶ�ůĂƐ�ĐĠůƵůĂƐ�ĂŶŝŵĂůĞƐ͘�
� KƚƌŽƐ�ĂƵƚŽƌĞƐ�ĞŶĐŽŶƚƌĂƌŽŶ�ƵŶĂ�ĂĐƟǀŝĚĂĚ�ƐĞŵĞũĂŶƚĞ�ĞŶ�ŽƚƌĂƐ�ůĞǀĂĚƵƌĂƐ͕�ĞŶ�ĞƐƉĞ-
ĐŝĂů�ĞŶ�^ĐŚŝǌŽƐĂĐĐŚĂƌŽŵǇĐĞƐ�ƉŽŵďĞ͖�Ğů�ŵĞĐĂŶŝƐŵŽ�ƐĞ�ĞǆƚĞŶĚŝſ�ƚĂŵďŝĠŶ�Ă�ŵƵĐŚŽƐ�ŽƚƌŽƐ�
ŚŽŶŐŽƐ͕�Ǉ�ĮŶĂůŵĞŶƚĞ�Ă�ůĂƐ�ƉůĂŶƚĂƐ͘�
� ,ĂǇ�ǀĂƌŝĂƐ�ƌĞǀŝƐŝŽŶĞƐ�ƋƵĞ�ĚĞƐĐƌŝďĞŶ�ŽƚƌĂƐ�ǀĞƌƐŝŽŶĞƐ�ƐŽďƌĞ�ůĂ�ŵĂŶĞƌĂ�ĞŶ�ƋƵĞ�ƐĞ�
ůůĞŐſ�Ă�ĚĞĮŶŝƌ�Ğů�ŵĞĐĂŶŝƐŵŽ�Ě�Ğů�ƚƌĂŶƐƉŽƌƚĞ�ĚĞů�<+�ĞŶ�ůŽƐ�ŚŽŶŐŽƐ�Ǉ�ůĂƐ�ƉůĂŶƚĂƐ͘�^ŝŶ�ĞŵďĂƌ-
ŐŽ͕�ŶŽƐŽƚƌŽƐ͕�ĞƐ�ĚĞĐŝƌ͕ ��ƌŵĂŶĚŽ�'ſŵĞǌ�WƵǇŽƵ͕�DĂƌƟĞƩĂ�dƵĞŶĂ�Ǉ�ǇŽ͕�ŐƌĂĐŝĂƐ�Ă�ƵŶĂ�ŵƵǇ�
ĂŵĂďůĞ�ĐŽůĂďŽƌĂĐŝſŶ͕�ĂĚŽƌŶĂĚĂ�ĐŽŶ�ůĂ�ĂŵŝƐƚĂĚ�ƋƵĞ�ƐŝĞŵƉƌĞ�ŶŽƐ�ƵŶŝſ͕�ƚƵǀŝŵŽƐ�ůĂ�ĨŽƌƚƵŶĂ�
ĚĞ�ƐĞƌ�ůŽƐ�ƉƌŝŵĞƌŽƐ�ĞŶ�ƉƌŽƉŽŶĞƌůŽ͕�ĚĞũĄŶĚŽůŽ�ƐƵĮĐŝĞŶƚĞŵĞŶƚĞ�ĐůĂƌŽ�ƉĂƌĂ�Ğů�ƌĞƐƚŽ�ĚĞ�ůŽƐ�
ĐŽůĞŐĂƐ�ĚĞů�ŵƵŶĚŽ͘�
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�ŝďůŝŽŐƌĂİĂ

ϭ���KEt�z��:͕͘��ƌĂĚǇ�d'͕͘�ĂŶĚ��ĂƌƚŽŶ��͘�͞�ŝŽůŽŐŝĐĂů�ƉƌŽĚƵĐƟŽŶ�ŽĨ�ĂĐŝĚ�ĂŶĚ�ĂůŬĂůŝ͘�//͘�
��ƌĞĚŽǆ�ƚŚĞŽƌǇ�ĨŽƌ�ƚŚĞ�ƉƌŽĐĞƐƐ�ŝŶ�ǇĞĂƐƚ�ǁŝƚŚ�ĂƉƉůŝĐĂƟŽŶ�ƚŽ�ƚŚĞ�ƉƌŽĚƵĐƟŽŶ�ŽĨ�ŐĂƐƚƌŝĐ�
ĂĐŝĚŝƚǇ͕͟ ��ŝŽĐŚĞŵŝĐĂů�:ŽƵƌŶĂů͕�ϰϳ͗ϯϲϵͲϯϳϰ͕�ϭϵϱϬ͘

Ϯ�D/d�,�>>�W͘ ��ŚĞŵŝŽƐŵŽƟĐ�ĐŽƵƉůŝŶŐ�ĂŶĚ�ĞŶĞƌŐǇ�ƚƌĂŶƐĚƵĐƟŽŶ͘��ŽĚŵŝŶ͕��ŽƌŶǁĂů͗�
'ůǇŶŶ�ZĞƐĞĂƌĐŚ�>ƚĚ͘�ϭϵϲϴ͘

ϯ�W�H���1����͕͘�'ſŵĞǌ�WƵǇŽƵ��͕͘�'ƵǌŵĄŶ�:͘�͞�īĞĐƚƐ�ŽĨ�ŝŽŶƐ�ŽŶ�ƚŚĞ�ŐůƵƚĂŵŝĐ�
ĚĞŚǇĚƌŽŐĞŶĂƐĞ�ƌĞĂĐƟŽŶ͕͟ ��ƌĐŚŝǀĞƐ�ŽĨ��ŝŽĐŚĞŵŝƐƚƌǇ�ĂŶĚ��ŝŽƉŚǇƐŝĐƐ͕�ϭϬϬ͕�ϰϮϲ�ϰϯϬ͕�
ϭϵϲϯ͘

ϰ�W�H���͕͘��ŝŶĐŽ�'͕͘�'ĂƌĐşĂ��͕͘�'ſŵĞǌ�WƵǇŽƵ��͕͘�dƵĞŶĂ�D͘�͞�īĞĐƚ�ŽĨ�ĞǆƚĞƌŶĂůůǇ�ĂĚĚĞĚ�
ƐŽĚŝƵŵ�ĂŶĚ�ƉŽƚĂƐƐŝƵŵ�ŝŽŶƐ�ŽŶ�ƚŚĞ�ŐůǇĐŽůǇƟĐ�ƐĞƋƵĞŶĐĞ�ŽĨ�^ĂĐĐŚĂƌŽŵǇĐĞƐ�ĐĞƌĞǀŝƐŝĂĞ͕͟ �
�ŝŽĐŚŝŵŝĐĂ�Ğƚ��ŝŽƉŚǇƐŝĐĂ��ĐƚĂ͕�ϭϰϴ͕�ϲϳϯ�ϲϴϮ͕�ϭϵϲϳ͘

ϱ�W�H���͕͘��ŝŶĐŽ͕�'͕͘�'ſŵĞǌͲWƵǇŽƵ��͕͘�dƵĞŶĂ�D͘�͞^ƚƵĚŝĞƐ�ŽŶ�ƚŚĞ�ŵĞĐŚĂŶŝƐŵ�ŽĨ�
ƚŚĞ�ƐƟŵƵůĂƟŽŶ�ŽĨ�ŐůǇĐŽůǇƐŝƐ�ĂŶĚ�ƌĞƐƉŝƌĂƟŽŶ�ďǇ�<+ in ^ĂĐĐŚĂƌŽŵǇĐĞƐ�ĐĞƌĞǀŝƐŝĂĞ͕͟ �
�ŝŽĐŚŝŵŝĐĂ�Ğƚ��ŝŽƉŚǇƐŝĐĂ��ĐƚĂ͕�ϭϴϬ͗ϭͲϴ͕�ϭϵϲϵ͘

ϲ�W�H���͕͘��ŝŶĐŽ�'͕͘�'ſŵĞǌͲWƵǇŽƵ��͕͘�dƵĞŶĂ͕�D͘�͞�īĞĐƚ�ŽĨ�ƚŚĞ�Ɖ,�ŽĨ�ƚŚĞ�ŝŶĐƵďĂƟŽŶ�
ŵĞĚŝƵŵ�ŽŶ�ŐůǇĐŽůǇƐŝƐ�ĂŶĚ�ƌĞƐƉŝƌĂƟŽŶ�ŝŶ�^ĂĐĐŚĂƌŽŵǇĐĞƐ�ĐĞƌĞǀŝƐŝĂĞ͕͟ ��ƌĐŚŝǀĞƐ�ŽĨ�
�ŝŽĐŚĞŵŝƐƚƌǇ�ĂŶĚ��ŝŽƉŚǇƐŝĐƐ͕�ϭϱϯ͗�ϰϭϯͲϰϮϱ͕�ϭϵϳϮ͘

ϳ�W�H���͘�͞^ƚƵĚŝĞƐ�ŽŶ�ƚŚĞ�ŵĞĐŚĂŶŝƐŵ�ŽĨ�<+�ƚƌĂŶƐƉŽƌƚ�ŝŶ�ǇĞĂƐƚ͕͟ ��ƌĐŚŝǀĞƐ�ŽĨ�
�ŝŽĐŚĞŵŝƐƚƌǇ�ĂŶĚ��ŝŽƉŚǇƐŝĐƐ͕�ϭϲϳ͕ �ϯϵϳ�ϰϬϵ͕�ϭϵϳϱ͘

ϴ�^<Kh�:�͘�͞dŚĞ�ŝŶŇƵĞŶĐĞ�ŽĨ�ƐŽŵĞ�ĐĂƟŽŶƐ�ŽŶ�ĂŶ�ĂĚĞŶŽƐŝŶĞ�ƚƌŝƉŚŽƐƉŚĂƚĂƐĞ�ĨƌŽŵ�
ƉĞƌŝƉŚĞƌĂů�ŶĞƌǀĞƐ͕͟ ��ƌĐŚŝǀĞƐ�ŽĨ��ŝŽĐŚĞŵŝƐƚƌǇ�ĂŶĚ��ŝŽƉŚǇƐŝĐƐ͕�Ϯϯ͗ϯϵϰ͕�ϭϵϱϳ͘

ϵ�ZKd,^d�/E��͕͘��ĞŵŝƐ��͘�͞dŚĞ�ƌĞůĂƟŽŶƐŚŝƉ�ŽĨ�ƚŚĞ�ĐĞůů�ƐƵƌĨĂĐĞ�ƚŽ�ŵĞƚĂďŽůŝƐŵ͘�dŚĞ�
ƐƟŵƵůĂƟŽŶ�ŽĨ�ĨĞƌŵĞŶƚĂƟŽŶ�ďǇ�ĞǆƚƌĂĐĞůůƵůĂƌ�ƉŽƚĂƐƐŝƵŵ͕͟ ��ƌĐŚŝǀĞƐ�ŽĨ��ŝŽĐŚĞŵŝƐƚƌǇ�
ĂŶĚ��ŝŽƉŚǇƐŝĐƐ͕�ϰϰ͗ϭϴͲϮϵ͕�ϭϵϱϯ͘

ϭϬ�Z�DK^�:͕͘��ŽŶƚƌĞƌĂƐ�W͘ ͕�ZŽĚƌşŐƵĞǌ�EĂǀĂƌƌŽ��͘�͞��ƉŽƚĂƐƐŝƵŵ�ƚƌĂŶƐƉŽƌƚ�ŵƵƚĂŶƚ�ŽĨ�
^ĂĐĐŚĂƌŽŵǇĐĞƐ�ĐĞƌĞǀŝƐŝĂĞ͕͟ ��ƌĐŚŝǀĞƐ�ŽĨ�DŝĐƌŽďŝŽůŽŐǇ͘�ϭϰϯ͗ϴϴͲϵϯ͕�ϭϵϴϱ͘

ϭϭ�^>�zD�E��t͕͘�>ŽŶŐ�t^͕�>Ƶ��,͘�͞dŚĞ�ƌĞůĂƟŽŶƐŚŝƉ�ďĞƚǁĞĞŶ��dW�ĂŶĚ�ĞůĞĐƚƌŽŐĞŶŝĐ�ƉƵŵƉ�
ŝŶ�ƚŚĞ�ƉůĂƐŵĂ�ŵĞŵďƌĂŶĞ�ŽĨ�EĞƵƌŽƐƉŽƌĂ�ĐƌĂƐƐĂ͕͟ �dŚĞ�:ŽƵƌŶĂů�ŽĨ�DĞŵďƌĂŶĞ��ŝŽůŽŐǇ͕ �
ϭϰ͗ϯϬϱͲϯϯϴ͕�ϭϵϳϯ͘

ϭϮ�^�ZZ�EK�Z͕͘�<ŝĞůůĂŶĚͲ�ƌĂŶĚƚ�D�͕͘�&ŝŶŬ�'Z͘�͞zĞĂƐƚ�ƉůĂƐŵĂ�ŵĞŵďƌĂŶĞ��dWĂƐĞ�ŝƐ�
ĞƐƐĞŶƟĂů�ĨŽƌ�ŐƌŽǁƚŚ�ĂŶĚ�ŚĂƐ�ŚŽŵŽůŽŐǇ�ǁŝƚŚ�;EĂ+�н�<+Ϳ͕�<+Ͳ�ĂŶĚ��ĂϮ+Ͳ�dWĂƐĞƐ͕͟ �Nature͕�
ϯϭϵ͗ϲϴϵͲϲϵϯ͕�ϭϵϴϲ͘
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