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COMPENDIO

En este articulo se revisa el estado del conoctmisabre el metabolismo del almidon en las
plantas superiores y especificamente los mecanidmeosntrol y regulacion de las rutas de sintesis
y degradacion. Se considera que para obtener atleddamediante manipulaciébn genética, es
necesario conocer los mecanismos bioquimicos ceevieanen en la formaciéon del granulo de
almidon y las enzimas participantes. Se discutennhecanismos de la regulacion hormonal y
circadiana de los azlcares y la genética individedhs principales enzimas implicadas. Se revisan
en particular los métodos empleados en la caraatédin bioquimica y fisico quimica y el estado
del conocimiento actual de la produccién de almédomodificados.
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ABSTRACT

Regulation of starch biosynthesis in higher lananfd: new avenues for modifying starch. This
article reviews current knowledge of starch metabolin higher plants, and especially the control
and regulation of the biosynthetic and degradapatways. The possibility of designing starches
for industrial uses by genetic manipulation reqaimaderstanding of the biochemical mechanism of
starch granule formation and the control of enzymed protein complexes. The regulation by
hormones, sugars and circadian rhythms is discussedkll as the genetic of key enzymes of this
pathway. In particular, the review focuses on thethods for biochemical and physiochemical
starch and production of modified starches.

Keywords: starch metabolism digestible starch, amylopecamylose, modified starches,
physiological regulation, hormones.

INTRODUCCION

El almidén es el carbohidrato de reserva mas almiedsn las plantas y se encuentra en hojas,
diferentes tipos de tallos y raices asi como erdldrutos y semillas en los cuales se utilizaaom
fuente de energia durante periodos de dormandi@sesreinicio del crecimiento. Los érganos que
almacenan almidén son productos alimenticios de oitapcia; estimativos del Instituto
Internacional de Investigacién sobre Politicas Alarias (IFPRI) indican que el valor de la
produccion de raices y tubérculos en el afio 20@esentara el 11% del valor total de cereales,
soya y carne y que las tasas de crecimiento futleagica, papa y flame excederan las de arroz y
trigo (Scottet al, 2000, Bagumat al, 2003; Testeet al, 2004). De manera creciente, el almidon
es utilizado como recurso energético renovable udsspe su conversion a etanol y para muchas
aplicaciones industriales por su versatilidad, begsto y la facilidad con que se alteran las
propiedades fisico quimicas, ya sea mediante noadifines quimicas, enzimaticas o tratamientos
fisicos (Jobling, 2004).

! Articulo de Revision derivado del Seminario |l, Bwado en Ciencias Agrarias, énfasis en
Fisiologia Vegetal, Universidad Nacional de ColoanbiBogota, sustentado por la primera de los
autores. REC.: 11-28-2005 ACEPT.: 06-02-2006

ZIng. Agr. M.Sc. Universidad Nacional Sede Bogopiofinor@unal.edu.co

®Lideres de los Programas de genética y mejoraminyaica- CIAT.

“ Estudiante Ingenieria Agroindustrial Universidactidaal Sede Palmira.



El almidon es una molécula compuesta por dos tigespolimeros: la amilosa y la
amilopectina. La amilopectina esta formada por améd de glucosyl unidas por enlacek,4 y
altamente ramificadas en la posicisinl,6 en intervalos de 10nm a lo largo del ejeadmdlécula y
constituye entre el 85-70% del almidén. La amilesauna cadena fundamentalmente linear de
glucanosu-1,4 con limitados puntos de ramificacion en laigiés a- 1,6 y constituye entre 15-30
% del almidon. La amilopectina es méas estable guanilosa debido a los limitados enlaces de
hidrogeno, que le confieren fluidez, alta viscodigaelasticidad a las pastas y espesantes. Las
proteinas, lipidos y minerales son componentes tica@vamente menores del almidon (
Mclauchlanet al,, 2001).

La distribucién polimodal de cadenas deghos de diferentes longitudes, el agrupamiento de
puntos de ramificacién dentro de la amilopectinaniten la formacion de cadenas en doble hélice,
que pueden empaquetarse en arreglos organizadesSquarar la estructura semicristalina de la
matriz del granulo en el que se alternan regioreesndterial amorfo (amilosa) y semicristalino
(amilopectina) que se conocen como anillos de mieaito presentes en el almidon de las plantas
superiores (Munyikawaet al, 1997; Smith, 2005). La longitud de las cadenasgticano,
proporcion de amilosa-amilopectina y el grado deifieacion de esta ultima definen drasticamente
el tamafio, estructura del granulo y utilidad detidbn particular de cada espe€iablal). Una
caracteristica determinante del almidén es laatiiétlad que puede medirse por la amplitud de la
dispersién del angulo de difraccion de los rayoy Xace referencia a los almidones tipo A
(encontrado en la mayoria de los cereales), tigeriBontrado en la mayoria de los tubérculos) y
tipo C (mezcla de ambas formas encontrada en tasmieres)(Tabla 2).Otras caracteristicas
asociadas al granulo como la forma, tipo de superfy cantidad de grupos fosfatos también
influyen en sus propiedades y usos (Bertoft, 2@&juma,et al 2003; Tetlow,et al, 2004;
Mclauchlaret al, 2001 Singtet, al, 2005).

Tabla 1. Propiedades fisicoguimicas de la amilosa v la amilopecting del almidon en plantas superiores.

Propiedad Amilosa Amilopectina

Estructura molecular Lineal o (1-4) Famificada o {1-4), o (1-6}
Dilucicn en solucicn Inestable Estable

Geles Firme e immeversible Suave y reversible
Formacicn de complejos Favorable Diesfavorable
Susceptibitidad a la retrogradacidn Grands Pequefia

Masa molecular 1-2x 10° =2x 107

Longitnd de onda de absorcidn max del complejo de yodo 644 nim 334 nm

Afinidad por el vodo 0.1g [1-}2@:—"‘ 1lg {IDDg}']

Crado de polimerizacidn 2660 TO000

Modificado de White, 1994 v Avala, 1995,



Tabla 2. Caracteristicas de los granulos del almidén en diversas especies cultivadas

tamatio del almiddn { pm) forma distribucion tipo
cebada 2-5 esférica Bimodal (B-granulos)
cebadal3-25 lenficular Bimodal (A-granulos)
Maiz (waxy y normal) 2-30 esférica/polihedral Unimaodal
maiz amiloso 2-30 irregular Unimodal
mijo 4-12 polihedral Unimodal
avena 3-10 polihedral Unimadal
arveja 3-10 reniforme Unimodal
papa 3-100 lenticular Unimodal
amoz 3-81 polihedral Unimodal
centeno 3-10 esférica Bimaodal (B-gramilos)
centeno 10-40 lenticular Bimodal (A-granuios)
sorEo 5-20 esférica Unimodal
yuca 3-35 esférica flenticular Unimadal
triticale 1-30 esférica Unimaodal
trigo 2-10 esférica Bimodal ({B-granulos)
frigo 15-35 lenficular Bimodal (A-pranulos)

Muodificado deTester er al, 2004.

En afos recientes, gracias a la utilizacion dédéasamientas de la biologia molecular y de la
ingenieria genética, se ha incrementado la comidgrende la estructura del almidén y del
funcionamiento del intrincado mecanismo de regdladle las enzimas de la biosintesis. Tales
herramientas hacen posible la obtencién de divetipos de almidones modificados para la
industria y la alimentacion (Tetlowt al, 2004).

En este articulo se revisa el estado del conoctmignbre la biosintesis del almidon,
sus transformaciones y la metodologia de investigacse discuten las perspectivas de los

almidones modificados.

AVANCES EN EL ESTUDIO DE LA SINTESIS DE SACAROSA

Los fotoasimilados generados en el ciclo de lasoses (PCR), se acumulan temporalmente
en las hojas, durante el dia, en forma de sacarofss vacuolas o de almidon en el estroma de los
cloroplastos de las células del mesdfilo y duralstenoche son utilizados para suplir el
requerimiento de carbono del metabolismo no fotésgo (Santacruet al, 2002). El transporte de
los fotoasimilados hacia los vertederos se efestiforma de sacarosa o de compuestos de la serie
rafinosa, dependiendo de la especie de planta fpetle carga y descarga en el floema (via sim-
plasto o apoplasto). En esta forma, el metabolideicalmidon en el vertedero (semillas, raices,
tubérculos, hojas en desarrollo) esta asociadolaaalacion de sintesis almidon/ sacarosa en la
fuente, la eficiencia de exportacion, transportesdearosa y con la prioridad y potencia del
vertedero (Schoning y Kollman, 1997; Minchin y Laxte, 2005).

La sintesis de sacarosa se realiza en el citog@rtr de glucosa y fructosa fosforiladas
(Hopkins y Huner, 2004). En plantas mutantesAdabidopsisse observd que la expresion de la
enzima UDP- glucosa pirofosforilasa (Ugp), respblesde la sintesis de UDP-glucosa, depende de
la interaccion de sefiales derivadas de la disgmtati de fosforo, el contenido de sacarosa y el
ciclo circadiano (Ciereszcet al., 2005; Alonscet al., 2005).

La conversion de fructosa y glucosa a sacarosaatdizada por las enzimas sacarosa
fosfatosintasa (SPS) y sacarosa fosfato-fosfat&RP), El comportamiento de las enzimas
asociadas con la conversion de sacarosa a almadlescribié en frijol mungo y otros cultivos
como cafia de azlcar, papa, tabaco, tomate, yuoaamay arroz (Ishimaret al, 2005; Chenget
al., 2005; Lytovchenket al, 2005; Shuai Chemt al, 2005; Choprat al., 2005; Wei-Liang Chen,



et al, 2001). Otra enzima citoplasmica capaz de skateBacarosa es la sacarosa sintetasa (SSS).
Las enzimas invertasa (Sl), sintetasa fosfatad&®)($Rintetasa (SuSy) son fundamentales en las
transformaciones de la sacarosa y aportan capaaldadtedero (Bagumet al, 2003; Schéafeet

al., 2005; Gutiérreet al, 2005; Dendooven, 2005).

La relacién entre la sintesis de sacarosa y almaparticular en cada especie vegetal y
requiere un balance con la produccién de fotosiatgara mantener la provision de esqueletos
carbonados que regeneren ribulosa 1,5 bifosfat@ceptor primario de CO2. Mientras que la
enzima sintetasa de la sacarosa fosfatada (SP&miled la capacidad maxima de sintesis de
sacarosa, la otra enzima implicada en la sintesi®sfa molécula, la fructosa- 1,6- bifosfato
fosfatasa (FBPasa) desempeiia un papel determeraeiebalance del fraccionamiento del carbono
entre sacarosa y almidén. En plantas de arvejaftnanadas con un gen deabidopsiscon bajos
niveles de actividad de FBPasa se presentaronralteles foliares de carbohidratos y asimilaciéon
del carbono en la fotosintesis ademéas de cambides mtacion sacarosa/almidon(Mustrogthal.,
2005; Sahrawyet al, 2004; Dubogt al,2005;Casanovet al, 2005;Chenet al, 2005).

FUNCIONAMIENTO DE LAS ENZIMAS INVOLUCRADAS EN LA Si  NTESIS Y
DEGRADACION DEL ALMIDON

Aparentemente la ruta postulada para la biosinsislmiddén es relativamente simple e
involucra tres enzimas: la ADP- glucosa pirofodéma (AGPasa), la sintetasa de almidon (SS) y la
enzima de ramificacion del almidon (SBE). Sin ergbarse ha demostrado la participacion de
varias isoformas de estas enzimas y otras enzida@$omales que estan de alguna manera
involucradas en el proceso. Las isoformas difieeansu expresion tisular y temporal, en las
propiedades cinéticas y en los producf@abla 3) (Dennis y Blakeley, 2000; Santacret
al.,2002).

ADP- glucosa pirofosforilasa (AGPasa)

En las plantas las AGPasas son codificadas poredifes genes que muestran una fuerte
especificidad en su perfil de expresion, por ejemglgunas se expresan solo en hojas, otros en
raices y otros en el endospermo como en trigo yadzbla AGPasa es una enzima
heterotetramérica y el analisis de mutantes demaogte tanto las dos subunidades grandes como
las dos pequefias son necesarias para la actilédaslibunidades grandes actlan en la regulacion y
las pequefias en la catdlisis. Se han clonadoddAg en yuca que codifican para las subunidades
B, S2 y S3 de la AGPasa. El producto de la activida AGPasa es la ADP-glucosa que actla
como precursor inmediato de la sintesis del alm{ddmou y Cheng, 2005).

Sintetasas de almidoén (SS)

Uno de los adelantos importantes en la comprendéna biosintesis del almidén, es la
explicacion de la aparente simultaneidad en laesimtde los dos polimeros constituyentes del
almidon. Las sintetasas del almidon estan asocizmasl alargamiento de las cadenas de glucano y
se pueden clasificar en dos grupos de acuerdo adachlizacion; una (GBSSI) se encuentra
firmemente ligada a los granulos de almidon y adh conversion de ADP-glucosa a cadenas
lineales de>x (1-4) -glucosa (amilosa) y la otra (SSS) es una#osoluble localizada en el estroma
de los amiloplastos y cloroplastos y actua espmecifente en la biosintesis de amilopectina. Sin
embargo, GBSSI responsable de la sintesis de amnilosbién contribuye con la sintesis de
amilopectina. Aun se desconocen los factores qterrdiman la particion de la actividad de la
enzima en los dos procesos (Dengeml, 2005; Smith, 2005).

Se han determinado diversas isoformas de GBSS yEBB&8abidopsisse han identificado las
isoformas SS Il y lll que actian en la formaciénh @enidon foliar transitorio. La SSIII actda
directamente en el ensamblaje del almidon y adepoésle inhibir su biosintesis. En arroz se
encontraron las isoformas Ill y IV. Adicionalmentmn el endospermo del trigo hexaploide se
encontré una isoforma similar a SSIIl de maiz. hHsraciones fisicoquimicas observadas en el



mutante sugary2 de maiz se atribuyeron a la aativide la sintetasa del almidon lla que
incrementd las cadenas de glucanos cortos en lageoiina (Dianet al, 2005; Zhongyet al,

2005).

Tabla 3. Localizacion y tipo de actividad de las enzimas constituyentes del nicleo de la ruta biosintética del almidan

Nombre de Proceso en guoe

Expresidn tisalar (moned

Expresion tisnlar (dico)

Mecanisme de regolaciin

Avcidm cneinsilicos Tsalorma

Ao

la engima - participa endospermo  hoja grasule  embriftub buja  prénulo
Tienyer of al, 2001
x s circadiana citastilicn Kolbe o af, 2005
~ sl M ricascidn del temcial ol FPrei F ad, 1990
sintesis del . patencial redox L eiss e o
AGPasa  precursor del modulaciin alostérica N Smith = af, 200
almiddn & x 9 comphejos ovultiproteioicos Lo Anaital Smith & @f, 2005
Ll
* * * P Teilow ef af, 2004
Zhau y Chen, 2008
Araki of al, 2000
Baggini o al, 2001
x (5 X [ circadiama +BEE 1 Denyer e al, 2001
o dmgadindels 2 Tacobsen et al, 1969
GRRS shntesis de endens lineal de Larkin «f al, 2003
" amvilasa MeLauchlan et al, 2001
Elucams s o7 wf, 2002
X G X [ complcjos multiproteinicos GBSS I Nishi ef al, 2005
Puenies ef af, 2003
Yamamori § Quynb, 2000
x X GE X x 551 Bertadt, 2002
x compleies mulliproteinicns 55 10 Calleori o of, 1999
s biasintesis de x o formacidn de S5l Diam &t al, 2005
=5 * =
amilnpecting x ; M % x s enlaces Alfal=6 BSlb Davvillled et o, 2001
B proteinus Ldai3 S I Tetlow ef af, 2004
. B - . M ’ - Zhang «f al, 2004
S8V Fhongyi of af, 2005
N winde dc doarrolle de In — Tapuma o o, 08
x X 5 X x 5 SBE 1
plania
X G ircadiana intreduce sitios Rartof, 2002
SHE sintesis de x % ABA ramificadas en la SEE Tl m Blauth e af, 2002
amilopeslina x modulaciin alostérica mikicnl. de SBE 111 Kim e al, 2005
fosforilaciin proteinica Suteh e o, 2005
x x [ SHE 1T
complejes multiproteinicas
N Beriodl, 2062
incorporackin modificacién del potencial redox
del desramilica Draurvillled er af, 20000
£l "
DBE amilopecting x x s x x s "::‘“’"“‘; Raukierfea ¥ “:r""' 005
~ N altamanic Tethvw w1 24
en el grinule complejos multiprotcinicos ; g
de almidén rumificados Feemam ef al, 2002
Blennaw of al, 2002
i . x x 5 x x 5 . 154a1 et @
Formarionde Formseisn estrise- Muskerjen y Robyt, 2005
154 gradacion del . . . . . . cidn de enlaces Az Baguma o of, 2003
granule de ! s s ! de glacanos en Srmith, 2005
almidén . s . . . . amilnpecting s Tester et af. 2004
Blennow ef al, 2002
transficre Mukerjea ¥ Rabyt, 2005
sintesis de glocanes Baguma o af, 2003
amilopecting ramificadosdespro= .
Enzima D o i X X 5 x x s i Smith, 2005
degradacién de porciona Tester et af, 2004
almidén elisacdridos de In
. Colleoni «f af, 1999
amilopecting
Blennow of al, 2002
Formac ‘b contral putativo Mukerjea v Rabyi, 205
Froteina  gradaciin del . . de la tasa general
N * X GiSs X X G Bagumn «f af, 2003
R grinule de de ruptura de Sumith, 2005
almiddén almbddm Tester ef af, 2004
AnRe it del »M B:MUW :EL: zoumz
slucosagi- e repula nivel de Mukieejea y Rebyt,
ralusfaty,  ErAmUlc de ADPG Baguma o af, 2003
. almidén Smith, 2005
i Tester «f wl, 2004
Elberelinas T =t af, 200
% X s X x 5 o amilasa Blennow ef ai, 2002
remachin de
X degradacién, sucarosa Mukerjen y Rabyt, 2005
Endoamis . unidades de
sintesis de R Raguma o af, 2003
lnsas i maltcsahidrilisis f sunilnsa
midén Smith, 2005
x x 5 x x s sucuross de enlaves plucosil !
Rodriguss of af, 2006
Tester = af, 2004
transferencia Blennow of al, 2002
reversible de Mukerjen v Robyt, 2005
degradacdn, anldades de Baguma o af, 2003
Enzima P simtests del x X 5 X x 5 glucosl al Smith, 2005
almidan exlrema mo I'Hb!l'dfrlr__ 2044
redscide de
glucane
Blennow ef al, 2002
degradacidan Mukerjea y Rabyr, 2005
GWI sintesis del de glacosa en la Baguma o of, 2003
almidén amilopecting Smith, 2005

Tester o wl, 2004

G asociada al granulo;

almidan; DEE: enzdma de deramificacidn del abmiddn; 15A: Boamilasa;

: soluble; AGPusa: ADP=glucosa pirofesforilasa; GBSS: enrima almiddn seluble ligada al grinole; 53: sintetasa del almiddn soluble; SBE: enwima de ramificacion del
mcanctransferasa; Ensima Pz almiddn fosforilasa; GWI: glucane=Hy O dikinasa.



Enzima de ramificacion del almidén (SBE)

La enzima ramificadora SBE también presenta mékifjgoformas que varian entre especies y
su actividad entre genotipos debido a cambios ertedmo N y C terminal de la proteina. En yuca,
se encontrd una isoforma similar en 70-75% a SRitia() pero con alta expresion en las raices. La
actividad de SBE es importante en la calidad yidadtde almidon. La ausencia de esta enzima
ocasiona varios efectos como bajas concentracideeamilopectina y almidén pero elevada
cantidad de azucares (Baguetal, 2003; Baguma, 2004).

La deficiencia en la enzima SBEI en el endospermanditantes de arroz (sbel) altera la
estructura fina de la amilopectina (disminuye taftds cadenas largas como el grado de
polimerizacion) sin alterar el nivel normal del @&dn (Kim, et al, 2005; Satolet al, 2005). La
funcion de SBEIIb no se suplid por otras isoformlascual indica el papel especifico de esta
enzima en la transferencia de cadenas cortas amilapectina del endospermo de arroz y en la
morfologia de la semilla de arvejdighi, et al, 2005).

El estado de desarrollo de la planta regula laesipn de las enzimas ramificadoras del
almidén | y 1l por lo cual se pueden observar geane almidon de forma diferente con el
transcurso del tiempo. Mutantes defectuosos denaumegtie se requieren ambas isoformas para el
desarrollo completo de los granos de almidon (Bagetral, 2003).

Biosintesis de amilosa

El aumento en longitud de la cadena de amilosaai&a mediante GBSSI en los érganos de
almacenamiento y por GBSSII en las hojas y otrjjdo® que acumulan almidén transitorio. En
yuca la enzima GBSSII presenta 30% de similaridadla enzima GBSSI (Baguned al, 2003).

La isoforma GBSSI es estimulada por los malto slig@ridos (MOS) cuando sintetiza amilosa.
Experimentosn vivodemuestran que a partir de la amilopectina se poiexieicir amilosa y que la
sintesis previa de la cadena lineal de glucan@®nmecuiere para la formacion de granulos semicris-
talinos (Tetlowet al, 2004).

Biosintesis de amilopectina y formacion del granulde almidén

La amilopectina se forma por la accion de SBE y SE introduce sitios ramificados en la
molécula de amilopectina por hidrélisis de cadenésk, 4) glucano a 15-20 unidades del extremo
no reductor. Cuando cataliza la formacion de eslacg-6) une el extremo reductor de cadenas
adheridas con otros residuos de glucosa. SS gmtetidenas de glucanos de diferente longitud de
acuerdo con la isoforma que esté actuando. Eliestiednutantes del endospermo de maiz y arroz,
que acumulan fitoglicbgeno, condujo a la descripdél modelo de “proceso simultaneo”, el cual
postula que la sintesis de amilopectina y su iraraigdn en el granulo de almidon resulta de la
“poda”, por la DBE, de los glucanos altamente rarados sintetizados por la SS y la SBE
(Baguma, 2004).

La molécula de amilopectina se auto-organiza eegkos regulares en la fase soluble de la
superficie del granulo en crecimiento y al crigiaise constituye la nueva matriz del material.&e h
encontrado que el trabajo de la DBE esta asociaddacaccion de otro grupo de enzimas ISAL,
ISA2 e ISA3 (Mukerjea y Robyt, 2005; Smith, 2005)uye se requiere la accion concertada de otras
enzimas como la almidén fosforilasa (enzimaP),ulzihotransferasa (enzimaD), la UDPglucosa
(amilogenina), la isoamilasa 1, la proteina Rl YARP-glucosapirofosfatasa. Recientemente se ha
demostrado que varias enzimas relacionadas cordeadiacion del almidén conf amilasa,a
amilasa, enzimas Dy glucosidasa (maltosa), a-1,4 glucanotransferdsaaigo — H20 dikinasa
(GWD) y a glucano fosforilasa actian también en la sint@sialmidon (Tabla 3) (Bagun# al,
2003; Jobling, 2004; Smith, 2005).



Degradacion del almidon en los plastidios

De manera similar al proceso de sintesis del almidd la degradacion realizada tanto en los
plastidios foliares como en los de los vertedesss,conoce la casi totalidad de las enzimas
implicadas pero se desconocen los detalles degladacon del funcionamiento de las mismas
(Tabla 3). Recientemente se ha encontrado que las difeseanial dominio de ligamiento entre el
almidon y las enzimas degradativas influencian apacidad amilolitica (Tetlovet al, 2004,
Rodriguezt al, 2005).

La amilasa apoplasticg-( amilasa) presente en las paredes celulares dérg@os en
crecimiento de gramineas cataliza la hidrélisiemacion de unidades sucesivas de maltosa del
extremo no reducido de la cadena de glucanos--dmilasa hidroliza los enlaces glucasi(1-4)
del almidon, genera malto oligosacaridos linealeamificados que a su vez producen glucosa,
maltosa y un amplio rango dedextrinas limite. La fosforilasa del almidon taéipuede degradar
los enlaces glicosilicos. La GWD controla putatieate la tasa general de rompimiento del
almidén. A partir del estudio de mutantes Aeabidopsisse sugiere que la proteina D es
fundamental en la degradacion del almidén al igpsd la proteina R1 y su producto (residuos
glucosil fosforilados de amilopectina). El analided metabolismo del almidén en el mutante de la
enzima fosforilasa del almidén (enzima P) Aebidopsisindica que se requiere fosforilacion
previa para la degradacion del almidon. Recientésrnss ha evidenciado la preponderancia ge la
amilasa y la GWD en la ruptura del almidon tramsitgUno-Okamuraaet al, 2004; Lloydet al,
2005).

ASPECTOS PRINCIPALES DEL CONTROL REFINADO DE LAS RU TAS
METABOLICAS DEL ALMIDON.

La regulacién de la sintesis del almidon esta ratacla con una red flexible pero compleja de
reacciones catabolicas y anabdlicas altamenteagtieas que ocurren en el citosol y los plastidios.
Por otro lado existe evidencia que sugiere quettdidad de la red de regulacién de la sintesis se
sustenta en la genética, el estado metabodlicoatejuen factores ambientales (Baguma, 2003;
Mukerjea,et al, 2005).

Regulacion del metabolismo del almidén por el estadde desarrollo de la planta

La regulacion de los genes de la sintesis de atmitldante el desarrollo de la planta esta
gobernada por el interjuego entre control genétictividad mitética, histodiferenciacion y estado
metabdlico celular (Tabla 3). En cebada, habao tyignaiz se ha demostrado que la expresién de
los genes asociados con el almacenamiento estéafbor los cambios en los niveles de sacarosa
dependientes de la histodiferenciacion y preseetfilgs de expresion especificos de acuerdo con
la isoforma (Bagumat al., 2003; Mukerjeagt al, 2005; Mufiozt al, 2005).

Regulacion del metabolismo del almidén por la luz

Se ha registrado que la expresion de algunos gef@sionados con el metabolismo del
almidon estd ajustada al ritmo circadiano de latplanediante un mecanismo de control por luz
similar al encontrado en la fotosintesis en eésist del fitocromo. Este mecanismo comun permite
la activacion simultdnea por la luz de la fotosdigte el metabolismo del almidén para garantizar el
balance entre el carbono fijado durante la fasguiinica de la fotosintesis y el metabolismo del
almidén.En papa se han registrado mecanismos déaoé@n diurna del contenido de una gama
amplia de metabolitos primarios y carbohidratosb@éiczyk-Wochniaket al, 2005). Se han
identificado elementos G, GT1 y GATA que respondda luz para promover la transcripcion de
algunos genes de la sintesis de almidén. Adiciomaiense han descrito elementos, que también
actuan en forma cis, los cuales se ligan a factbeesanscripcion especificos en el promotor gbssi
de Antirrrhinum majusy sbe2-1 enArabidopsis La oscilaciéon diurna conjunta de AGPasa en



ChlamydomongsGBSSI y SSII erA. majussugiere que hay efecto regulatorio circadiano. En
analisis de micro arreglos se ha encontrado quesvaenes dérabidopsisque codifican para
enzimas de sintesis y degradacion del almidon @mplo isoformas cloroplasticas dey -
amilasa, maltosa, glucano- H20 dikinasa (GWD), sbeZstan bajo la influencia del reloj
circadiano al igual que el suministro del carboasd la ruta del almidén hacia la ruta de la lignin
(Tabla 3) (Baguma, 2004; Tetlowt al, 2004;Smithet al, 2004; Rogerset al, 2005; Luet al,
2005).

Sefializacién por azucares de la biosintesis del ation

La sefializacion por azucares es un fenomeno bit@ablesido en muchas plantas, esta
relacionada con tres pasos criticos: percepcidoaziglar/sefial, transduccion de sefiales y la accion
en los genes objetivo. Por ejemplo, los genes dintasis de almidon, el promotor de la patatina y
el gen AB-Amy que codifica la amilasa son activados por la sacarosa. Contrani@néa
expresion de lai- amilasa es reprimida por ésta. Se ha registradArabidopsisel activador
transcripcional ASML1/WRI1, asociado a los geneassiddes al azlUcar y al control del flujo de
carbono en la semilla. A pesar de esta evidenci@ensabe como los efectos del azlicar son
percibidos y/o transducidos a los genes objetivogae los HXK (hexokinasas) se han identificado
e implicado en el proceso (Bagumtal, 2003). Sin embargo, recientemente, fue ideatiiicun
sensor de sacarosa que funciona putativamente oanti@nsportador activo de sacarosa o como
una sefial metabdlica derivada. Por otro lado, sedsmtificado y clonado en muchas especies los
genes (SUT11, SUC2) implicados en la codificaciéhtdnsportador sacarosa- H+ que actla en el
transporte activo de sacarosa al floema. El modimasisporte de la sacarosa y la naturaleza de los
transportadores estan relacionados con los camdiopH extracelular y del potencial de la
membrana. En este punto se presenta activacidéa He |- AT Pasa de la membrana plasmética
(Tabla 3) (Mufiozet al, 2005; Rogerst al,, 2005; Sasalét al, 2005; Masaket al,2005).

Por otro lado, la AGPasa, una enzima clave endalaieién del almidén en los plastidios de
los tubérculos de papa, esté sujeta a modificasicerox postraduccionales en respuesta a la luz y
los azlcares. Algunos de los componentes de ladautefiales ocasionan cambios en el nivel de
azucar citosolico de los plastidios (Geigenbeegel., 2004).

Sefializacién hormonal en la biosintesis del almidén

Se ha demostrado que el acido abscisico (ABA) inenta el papel inductivo de los azlcares
sobre la expresion de los genes Apl3 y sbe2.2rabidopsis Algunos mutantes insensibles al
ABA son también defectuosos en la percepcion deaaed y viceversa. Lo anterior indica que una
ruta de transduccion especifica relacionada cdBél participa en la percepcion de los azucares
(Baguma, 2004; Tetlowet al, 2004). Otros fitorreguladores que afectan elat@ismo del
almidon son las giberelinas y las citocininas. gérerelinas actdan en el desarrollo de las semillas
de Arabidopsis mediante la induccién de los genesuelEmilasa. Algunos investigadores sugieren
gue las citocininas también juegan un papel crecidh particion de la biomasa y en la moderacion
de la potencia relativa del vertedéi@bla 3) (Kim et al, 2005a).

Modulacion alostérica de la biosintesis del almidépor diversos metabolitos.

Las actividades de gran numero de enzimas impkcadda biosintesis del almidon presentan
modulacion por moléculas efectoras que con fredgaeson metabolitos intermediarios. Por
ejemplo, la AGPasa en las plantas superiores @audastia por el 3- fosfoglicerato (3-PGA) e
inhibida por el ortofosfato inorganico. La sensilzl relativa a estos metabolitos depende de la
clase de tejido, del tipo de plastidio o de la abién subcelular de la enzima. La isoforma Phol de
la enzima almidén fosforilasa es inhibida fuertetagmor concentraciones fisiol6gicas de ADP
glucosa. La enzima de ramificacion del almidon (BBE controlada por un gran nimero de



metabolitos; en particular, la forma SBEI en trigg estimulada por Pi. En mutantes de maiz se
observa que las altas concentraciones de sacariisa anhibiendo la actividad de la enzima SBE
tipo polulonasgTabla 3) (Tetlowet al, 2004; Waltergt al, 2004; Zhou y Chen, 2005).

Modificaciones postraduccionales en las enzimas tiebiosintesis del almidon

Las modificaciones postraduccionales en el metsinolidel almidon estan relacionadas con
mecanismos de fosforilacién, ajuste mediante elermél redox, formacién de complejos
multiproteinicos y la actividad de las proteing® tl4-3-3. Las modificaciones postraduccionales
posibilitan el balance entre los componentes déhbadismo general de la planta de acuerdo con el
estado de desarrollo y las fluctuaciones ambientadelemas permiten la regulacién del nivel
metabdlico entre compartimientos celulares. Pangje, la trehalosa, que se produce en el citosol
estimula la sintesis de almidéon dentro de los idiast al participar en la activacién de la ADP-
glucosa pirofosforilasa mediante modificacion reéoxrespuesta al nivel de azucar citosélico. La
luz también induce modificaciones similares emiziraa (Tabla 3) (Kolbet al.,2005).

Ajuste del metabolismo del almidén mediante el poteial redox.

Existe evidencia de que la reduccion de enlacesfidis puede regular el almacenamiento y la
particion del almidén en las plantas. La sintegligif de almidén en un amplio rango de plantas es
controlada por la regulacion redox de la enzima DI tipo pululonasa como se ha hecho
evidente en hojas de espinaca y en el endospermebdela y maiz. Estudiosvitro de - amilasa
sugieren la existencia de actividad reversiblantercambios disulfidicos. En papa la modificacion
post traduccional de AGPasa involucra la tioredaxjne ocasiona la inactivacién reductiva de la
enzima al suministrar sacarosa a los tubérculositigl de regulacion puede ser una cisteina en el
sitio 82 (Cys82) de la subunidad pequeiia de lanen£Geigebergeet al, 2004;Tetlowet al,
2004).

Fosforilacion proteinica

Estudios preliminares con plastidios heterotréficsugjieren un papel probable para este
mecanismo de regulacion. En amiloplastos aislagbsdospermo de trigo se han identificado
numerosas fosfoproteinas, algunas de ellas impigcah el metabolismo del carbono, lo cual
sugiere que algun aspecto de la biosintesis dejpeailina puede controlarse por la fosforilacion
proteinica. Las isoformas estromales de SBE y 8B1(Ppresentaron fosforilacién en uno o mas
residuos de serina por proteina kinasas en loopladtosIn vivo la defosforilacion de las fosfo-
proteinas reduce la actividad de SBElla y SBElIbamiloplastos y SBElla en cloroplastos. Las
fosfoproteinas también se detectaron en granulagndielon de amiloplastos del endospermo de
trigo (Ritteet al, 2004;Tetlowet al, 2004; Leeet al, 2005; Mustroplet al, 2005).

Formacion de complejos multiproteinicos

Un mecanismo potencialmente importante para ladioacion de maultiples acciones de las
proteinas involucradas en la sintesis de almidota esteraccion proteina-proteina. Los efectos
pleiotrépicos producidos por algunas mutacionegares individuales asociados a la biosintesis
del almidon pueden atribuirse a asociacion pratainSe han observado efectos pleiotropicos
asociados al mutante dgrabidopsiscon deficiencia en el transportador TPT como proufuc
excesiva de almidon, agotamiento de las hexosascldebplasto, restriccion del transporte
electrénico, reduccion en la tasa de fotosintesiglycrecimiento general de la planta (Waltetrrs
al., 2004).

Otros ejemplos de disrupciones de asociacionegipioas en el metabolismo del almidon
incluyen al mutante de amilosa extendss),(que pierde la actividad de SBEII, pérdida dévaitzd



de SBEI y también alteraciones de las propiedades DBE (sul-st) tipo isoamilasa.

Adicionalmente, en los mutantes ZPUL-204 SUL-STpelipéptido acumulado de la enzima
SBElla, es inactivo en niveles normales, lo cuafjiene la posibilidad de modificaciones
postraduccionales e interacciones alteradas consDB& otro lado, las isoformas Il y IV de SS
influenciaron la expresion de las enzimas GBSSI, $8IP- glucosa pirofosforilasa y la enzima de
ramificacion (Diaret al, 2005).

La mutacionae en el endospermo de arroz causa reduccion sigirtcan la actividad de la
enzima soluble sacarosa sintetasa I. EI mutant® skxSSlla en cebada sugiere que las proteinas
asociadas al granulo de almidon forman complejogefiticos cuya ruptura ocasiona desligamiento
del SSI, SBElla y SBEIIb dentro de la matriz de&rgrlo, sin deterioro de la afinidad por la
amilopectina (Tetlovet al, 2004).

La inactivacién de un gene de la subunidad graeda dGPasa reduce el nivel de almidén y
aumenta el contenido de amilopectina. La fosfadlacde SBEI, SBEIllb y SP por la
proteinaquinasas plastidicas consolida un comgigjteinico.La formacién de complejos de las
enzimas del metabolismo del almidén mediante laramcion proteina-proteina puede alterar
directamente las propiedades cinéticas de los coemtes individuales (Tetlovet al, 2004,
Dauville'e et al, 2001).

Ajuste asociado con el efecto de las proteinas tijd-3-3

La regulacion directa de la actividad enzimaticdecseries de reacciones por la formacién de
complejos proteinicos involucra, en algunos cdadesforilacion de proteinas objetivo seguida por
la formacion de un complejo con proteinas 14-3e3h&n identificado isoformas de estas proteinas
en los cloroplastos de las hojas de arveja y etngtlon del polen de maiz inmaduro.La supresion
de estas proteinas ligadas al granul@ebidopsisocasiona la acumulacién de almidén foliar y se
especula que un posible blanco para ellas es S&ibido a la fosforilacion de un motivo de
ligamiento conservado 14-3-3 putativo que ocaslanaactivacion de la enzima. Las isoformas,
T14-3d y T14-3g, interactian con la SPS en tabanafinidad y especificidad funcional diferente
asociada a la variabilidad de su extremo C Tern{ifetlow et al, 2004; Bérnke, 2005).

ALMIDONES ESPECIALES PARA LA INDUSTRIA Y LA ALIMENT ACION
La industria de almidones genera mundialmente rig@eondmica y social (valor estimado de
US$20 mil millones).En el caso del maiz existe anglia variabilidad de mutaciones que dan
lugar a diferentes tipos de almidén (ceroso, dubgmco, tipo crispeta, etc) las cuales han sido
ampliamente explotadas. En otros cultivos, entias éh yuca, no se han identificado mutaciones
naturales del almidon ( FAO/FIDA, 2000).

Almidones con alto contenido de amilosa

La produccion de niveles elevados de amilosa (P@)Yqibr algunos genotipos de maiz y otros
cereales se debe a una mutacién en el gen qudceogddra (SBE | y Il) “amilosa extender”.
Investigaciones en papa indican que los contersgoamilosa superiores al 60%, se deben a la
inhibicién tanto en SBEI como en SBE Il. En cebadanutante sex6, deficiente en la actividad de
la enzima SSlla, ocasiona el aumento del contedédamilosa. Este tipo de almidén especial es
importante para la fabricacion de golosinas debidalto poder de gelificacion. Se ha identificado
otro tipo de almidones especiales, por ejemplonueva linea de papa dulce, debido a la mutacion
de almidon sintetasa y raices de yuca con altenaia de azlcar libre asociadas a la disrupcion en
las actividades de las enzimas ADPG pirofosforilada ramificacién (Castelo Braneb al,, 2004;
Jobling, 2004).

Almidon tipo ceroso

El almiddn ceroso (waxy) de bajo contenido de agailes de bajo contenido de grasa y de alta
digestibilidad, por lo cual es de importancia epraduccion de alimentos. Este almidén se produce
por transformacion y mutagénesis del gene (GBS®)cemimente en cereales. También es util en la



industria de peliculas y adhesivos por su bajageddacion (Jobling, 2004). Las consecuencias
fisiologicas y fisicoquimicas de esta mutacién aa baracterizado en diversas especies como en
lineas deficientes de trigo con diferentes combimess de presencia y ausencia de las proteinas:
Wx-Al, Wx-B1 y Wx-D1. Adicionalmente, en alelos nslWx de sets de lineas recombinantes de
sustitucion (cromosomas 7A, 4A 'y 7D) no se afettfrado de ramificacién de la amilopectina. De
manera similar se observo que la ausencia de agimdos tres genes estructurales de GBSS en
trigo de pan ocasiona la reduccion parcial o augeme amilosa en el almidén (Boggiei al,
2001; Miura.et al, 2002).

METODOLOGIAS PARA LA CARACTERIZACION DEL ALMIDON Y
METABOLISMO

La importancia del almidon en la alimentacion yindustria hace necesario el desarrollo de
técnicas nuevas y baratas para la evaluacion a@tndit y cuantitativa de caracteristicas
determinantes de la utilidad potencial como laidéid por el yodo (lA), la longitud promedio de la
cadena, el grado de polimerizacion, el peso promngda distribucion molecular, entre otras. El
avance en el estudio del metabolismo y caractédmadel almidon requiere la integracion de
andlisis genomicos, bioquimicos y fisicos. Por ejem los analisis basados en
espectrometria/purificacion por afinidad en tandé®P-MS) facilitan la identificaciorin vivo de
los componentes de los complejos proteinicos detagnas implicadas en el metabolismo del
almidon, asi mismo las técnicas basadas en espmttia de masas (MS) permiten la identificacion
de modificaciones post traduccionales de las ereitomo la fosforilacion. Las diferentes técnicas
de microscopia y difraccion de rayos X, se utilipana la caracterizacion de la microestructura del
granulo de almidon y la distribucion de las molésujue lo componen. Por otro lado, el analisis de
control de flujo metabdlico, es una herramientadrtgnte en el estudio de la regulacion de la
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Tabla 4. Metodologias para el estudio del metabolismo del almidon.

Metodologias

Alcance de los estudios

Especie

Autores

difraccicn de rayvos X; analizador laser de parti-
culas; digestion isoamilasas; determinacion de
amilosa por vodo-colorimemmia; determinacion
de glucosa por glucosa oxidasa-peroxidasa; ana-
lisis de alfa-poliglucanocs; protein blot; hidrolisis
enzimarca.

analizis cromarograficos GPC v HPAEC; fiujo de
separacion por tamafnos v formas (FFF); digestion
por isoamilazas, cromatografia (SEC); redmetro,
resonancia del gradiente de pulsaciones del campo
magnético nuclear PFG-nmr,microscopia; siste-
ma de electro separacion capilar (CEC).

cnantificacion de carbohidratos; particion de
asimilados mediante CO; radicactivo; 1a genética
reversa basada en PCE, microarreglos, croma-
tografia (SEC); cromatografia de intercambio
cationico; digestion por isoamilasas; cinética
michaeliana; immunoblet; hibrdizaciones Not-
them; TAP-MMS (espectrometria/purificacion por
afinidad en tindem)/ M5 especromenia de masas;
cnantificacion del intercambio gaseoso; clorofila
finarsscente.

especirofotometria; Differencial Scanning calori-
meter (DSC); Rapid Visco Analizer (EVA), DSC,
disperzicn del angulo de los rayos X, Bravender;
MicToscopia.

tilling

cuantificacicn del almiddn.
caracterizacion fisico-quimica
del granulo ¥ sus macromolé-
culas Componentes

discriminacion de los compo-
nentes del almddon

cnantificacion del almidon/
relacicn con el desarrollo
general de la planta. carac-
terizacion bioguimica ¥ mo-
lacular .

caracterizacion fisico-quimica
del almiden

deteccion de mutaciones en la
secuencia de genes especificos
de las enzimas/almidon

yuca, maiz, wizgo papa
¥ Aoz

Papa, maiz, thigo ¥ amoz

Arabidopsis. Maiz; Célu-
1as humanas. papa, maiz
Waxy v calia; amoz

uynco, arracacha v papa;
Artocarpus, maiz normal,
dulee, con alto contenido
de amilosa vy waxy, frigo;
Aoz

papa, maiz, Arabidopsis

(Demdate e al., 2001; Walters &f
al., 2004, Castelo Branco <1 al.,
2004 Rickard st al., 1991 )

(Wahlund er al., 2002, Bertoft,
2002; Yasui e al., 2005; Baker
2001 Vermevlen er al., 2001 ; Santa-
cruz eral., 2002; Jobling, 2004 Ca-
llaghan ¥ Lelievre, 1985, Yoo v
Yoo, 2005)

(Walters er al., 2004; Blanth er al.,
2002; Llowd et al., 2005, Schafer
et al., 2005; Dian ef al, 2005;
Salomén er ai., 2003; Manelius v
Bertoft, 2002; Larkin er al., 2003;
Fodrizuez et al., 2005)

(Espin et al., 2004 Tulyvathan et al.,
2002; Singh er al., 2005; Buledn,
1002; Pérez er al., 1999, Larkin
er al., 2003; Bao v Corke, 2003;
Charles et ol 2004, Vermeylen af
al., 2001)

(Mo Callum er gl 2000; Ahloowa-
lia er @i, 2001 ; Henikoff v Comal,
2003, Till er al., 2003; Slade er
al., 20035)




conversién de sacarosa a almiddabla 3) (Blennowet al.,, 2002; Salomoémt al, 2003; Bornke,
2005; Kolbeet al, 2005; Geigenbergeast al, 2004; Korban, 2005; Demiatg al, 2001). En la
(Tabla 4) se relacionan algunos trabajos desarrolladoslpadentificacion y caracterizacion de las
enzimas, las moléculas involucradas en la rutairi&gca del almidon y su interaccidon en la
dindmica de la formacion del granulo.

MUTAGENESIS E INGENIERIA GENETICA EN EL MEJORAMIENT O DEL ALMIDON

Mundialmente se han producido, en los Ultimos fsafmas de 2250 variedades de diferentes
especies vegetales por medio de mutaciones indudida modificaciones en rasgos como la
cantidad y calidad de aceites, proteinas y alm{@dtoowaliaet al, 2004; Micke, 1999). En yuca
con el desarrollo de la variedad mutante “TekBahkge mejoraron las cualidades culinarias del
clon original por el cambio de las propiedadesatteidon (Maluszynskét al., 2000).

Ademas se han desarrollado plantas transgénicasantas comaoae, amf, sug, wx, shrl, shr2
y flo con caracteristicas alteradas de almidon en laciespcultivadas: cebada, maiz, pera, arroz,
papa y trigo. En papa se ha incrementado en 30%ndimiento de almidon debido a la alteracién
de la actividad de la enzima AGPasa por la expnesi® un heter6logo dE. coli y por el
incremento de los niveles de un transportador igiast ATP-ADP (Cheret al, 2005; Korban,
2005). Otras modificaciones notables en papa yzamoluyen plantas transgénicas con SBEI
antisentido y alteraciones simultaneas de la aetdside la SS. En el dltimo caso se modificaron
caracteristicas como el contenido de almidén, rigitad de las cadenas de glucano, la morfologia
de los granulos y las propiedades del almidon. Bfedila inhibicion antisentido simultanea de los
genes para 3 isoformas de sintetasa de almidémtesgooalmidén con amilopectinas de cadena
corta y baja amilasa (Satehal., 2005; Tetlowet al, 2004).

La transformacion poAgrobacteriumen arroz, generd lineas con alta expresion de SHE d
coli con amilopectina de mayor ramificacion y predomidécadenas cortas en comparacion con
los genotipos salvajes (Kinet al, 2005). También en arroz se han encontrado dides
estructurales debido a la mutacion de SSII erpeljapoénica. En el genotipo de cebada Hymalaya
292, derivado de un cambio individual en ssllagmseontré un mayor porcentaje de amilosa que en
el genotipo original. En avena se han obtenidarigat transgénicas con baja amilosa mediante la
inhibicién antisentido del gengbsd. En trigo la alteracion de la actividad de SBBdarce baja
amilosa, mayor proporcion de granulos del tipo l& pérdida de uno o dos de sus geytess. En
el mutante EM557 que carece de la proteina BElestdala estructura fina de la amilopectina.
Adicionalmente, la reduccién en la actividad de peoteina 1ISO1 del endospermo altera
notablemente la amilopectina transformandola eciglarente insoluble en agua (Ahloowaéé
al., 2001; Jobling,2004).

Mas recientemente se asocioé el mutante deficieata [a isoamilasa notch2 en cebada con un
aparente incremento en fitoglicobgeno al igual queS&A8 y STA7 de clamidomonassyl de
maiz.Estos presentan cambios en la estructurdrdiglé y en la expresién de otras enzimas como
la isoamilasa. En maiz la alteracion de la activida la AGPasa condujo al incremento del 18% en
el almidon Dauville e et al, 2001).

CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS FUTURAS DE INVESTIGACIO N

El funcionamiento del metabolismo del almidén erplanta intacta ain no se ha develado
totalmente, debido, en esencia, a su complejaaict&in con las respuestas a las fluctuaciones
ambientales, a la diversidad de mecanismos dea@qul enzimatica y la presencia putativa de
asociaciones proteinicas entre las enzimas invadias: Los principales avances en el
entendimiento de los aspectos moleculares de ties&ry degradacion del almidon se han obtenido
a partir del andlisis del genoma completo de arrArabidopsisque ofrece una vision global de los
genes involucrados en el metabolismo del almiddlasy principales diferencias entre los dos
sistemas modelo en términos del numero de isofgresgecificidad tisular y temporal (Ciereszko,



2005). Adicionalmente, se han observado efectastpbpicos asociados con la modificacion de un
solo gen lo cual plantea la posibilidad de disrapes putativas de varios complejos proteinicos o
sSus asociaciones y por consiguiente la existereimuchas mas interacciones entre enzimas de la
ruta de la biosintesis del almidon de las que seidentificado a la fecha. Una complejidad mayor
del metabolismo del almiddn se desprende de laciarn en la importancia relativa de cada enzima
en la formacion del grdnulo de acuerdo con el ndelcrecimiento de los anillos, cantidad y
estructura de este polimero. Adicionalmente, |asateristicas de algunas enzimas se alteran con-
tinuamente tanto en el funcionamiento individualeégranulo como en el comportamiento dentro
de los diferentes complejos multienzimaticos epuesta a la genética, estado metabdlico celular
de la planta y la fluctuacion de factores ambi@staEl siguiente paso para el entendimiento del
metabolismadn vivo del almidén es el enfoque multidisciplinario ergae se combinen el analisis
bioquimico de los complejos enzimaticos putativedas enzimas relacionadas con el metabolismo
del almiddn; la ingenieria metabdlica y la bioimfdtica para identificar los dominios de
interaccion comunes entre especies y genotipos pamejemplo, los motivos de ligamiento de las
proteinas 14-3-3 (Bornke, 2005; Kolbeal, 2005; Geigenbergeat al, 2004; Ritteet al, 2004;
Korban, 2005).
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