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Cada nucleótido está constituldo por una base nitrogenada (adenina'
puanina, citosina y tínina en e1 DNA o uracilo en el RNA), una
ázúcar de 5 carbonos (ribosa en el RNA y desoxirribosa en e1 DNA)
v ácido fosfórico. los nucleótidoa ae unen por medio de enlaces
iípo éster fosfórico fornando 1as cadenas del ácido nucléico.
Un sene se podría concebír entonces, como aquella secuencia de
nucl'eótidos Iue está especificando infornación para la slntesis
de otras mollculas, genéralmente ácido ribonuclélco o proteínas,
incluyendo las secuencias de control y regulación.

Un gene se expresa cuando 1a infornación. que está contenida en
su estructura molecular (estructura prlmaria) se utíliza para produ-
cir otras mo1écu1as, dentro de la llnea de flujo de información
establecida en 1as céIu1as (Figura 1) '

(Genes )

Transcripción Transcrioción inversa

Traducción

Figura 1. Flujo de información generada a parti-r de1 DNA.

A partir de1 DNA, por transcripción se sintetizan l-os distintog

tipos de ácidos ribonucléicos: ribosomales, mensajeros, de Eransfe-
rencia,  nucleares pequeños. los ácidos r ibonucléicos nensajeros

son inEermediarios en la expresión de los genes que especifican
1a síntesis de proteínas. La secuencia de nucteótidos de1 RNA
mensajero sirve de "¡noldetr para establecer 1a secuencia de 1os
a¡ninoácidos de 1as proteínas. Esta equivalencia es deterninada
por 1o que se ha denominado e1 ricódigo genético": cada Eres nucleó-
iido" 

".r 
Ia secuencia del RNA nensajéro determinan 1a posición

de un aninoácido particular en la proteína.
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En las cétu1as no está bien establecido un flujo de información lnverso
protelna RNA, pero en el meEabolismo de los llamados retrovirus'
grupo al cual pertenece e1 virus de la inmunodef iciencia hunano (HIV)

! tturetoto" viius oncogénicos de aninales, el oaterial genético viral,
costituído por RNA, se enplea como molde para Ia síntesis de DNA en
proceso que se ha denominado transcripción inversa.

E1 control de 1a expresión de Ios genes se puede eiercer en cualquiera
de 1os niveles de síntesis de 1as noléculas involucradas en Ia inforna-
ción genética. Ya sea a nivel de la replicación del- DNA, a nivel de
1a transcripclón del RNA o al de la traducción o síntesis de protelnas.
Por ejemplo, 1a repLicación selectiva de ciertos sectores del DNA (an-
plifiJación génica) podrla conducir a la mayor exPresión de ciertos
genes debido a la presencia de un rnayor núnero de copias del nismo.

Sin enbargo, el mecanismo de control nás cooún es en el inlcio de la
transcripcióD para evitar que el gene sea transcrito o
su transcrlpción. E1 RNA nensaiero puede, a su vez'
o nó y aún, las protelnae, cono Productos finales de
infor¡nación, gueden ser controladas de diversa rnanera3
funcionales ta1 como son sintetizadas y deben pasar por un proceso
de maduración para ser activadas o pueden depender en su funcionanieftto
de la presencia de efectores roetabólicos que actúen cono activadores
o ínhibidores.

IIT. MODETOS EN CELIITAS PROCARIOTICAS Y EUC,ARIOITCAS

El control de Ia expresión de 1os genes se vé influenciado por -).as
particularidailes eetructurales y funcionales de las,células Pr,ocari6tí-
cas y eucarióticas. Ia falta de compart j.nentalización en la céIula
procariótica, en Ia cual e1 naterial genético nuclear no está físicamen-
Le separado del citoplasma, posibilita que inmediata$ente, a medida
que se transcribe eI RNA mensajero, se unarr los ribosonas y coniefice
ia síntesis de 1a proteína. Por 1o tanto en procariotes, cono las
bacterias, el controi de Ia expresión de los genes ae eJerce principal-
mente al nivel, de la iniciación de la transcripción.

I¿ cé1u1a eucariótica, en canbio, es conpartinentalizada. Posee una
separación enüre el materlal nuclear y e1 resto de 1a céIu1a' Después
de la transcrípción, el RNA mensajero debe salir del núcleo e ir hasta
el citoplasna én donde están 1oS riboso¡nas. Generalmente, eL RNA ¡nensa-
jero eucariótico se transcribe como un precursor que debe ser p-rocesado

! convertido en RNA mensajero maduro, listo Para 1a traducción. Por
io tanto, en la cé1u1a eucariótica el control podría efectuarse a1
niveL de Ia iniciación ile 1a transcripción, fero tarnbién podrla darse
un control post-transcripcional que decidiera si el pre-RNA mensajero
es procesado y mailurado ó nó. Ambos niveles de control han sido sufi-
cientenente détectados en cé1u1as eucarióticas.

para estinular
ser traducldo
este fluJo de
pueden ser no
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'EI 
control de 1a transcripción en procariotes se comenzó a revelar

en los aÑos sesenta en ef Instituto de Biología Molecular, Luis Pasteur
en Francia, con los trabajos de Jacob y Monod sobre el con¿rol de la
sintésis de varias enzimas de la bacteria Escherichia coli, relacionadas
con el metabolismo clel azúcar Lactosa. Coño-la r-actosa no es un sustra-
to energético de utilización frecuente por la bacteria, las enzimas
empleadas en su netabolismo se mantienen a una concenEración muy baja'
Cuando la bacteria consume, por ejemplo, glucosa como fuente Principal
fle energía, existen alrededor de 5 no1éculas de -galactosidasa Por
célula. l-a -galactosidasa es la enzina que cataliza la hidrólisis
de 1a lactosa para producir glucosa y galactosa, uno de los primeros
pasos metabólicos para utiü.zar e1 disacárido, Cuando las bacterias
son trasladadas a un nedio que contiene lactosa cono única fuente de
carbono y energía, hay un rápido aunento de la concenlración de

-galactosidasa. En cuestión de pocos ninutos, el nú[ero de molécu1as
de la enzina aurnenta de 5 a 5000 por célula. Este fenómeno fué denomi-
nado por Jacob y Monod, inducción enzi-Eática. Cuando Las cél,ulas se
¡egresan a un nedio con glucoea, al poco tie$po el número de moléculas
de -galactosidasa regreaa al valor ínlcial.

Diversos experiruenLos bioquímicos y genétlcos permitieron descartar
que eI fenómeno de inducción de la -galacEosidasa se 'debiera a
procesos de activación e inhibición a1 nivel de Ia proteína. La exis-
tencia de diversos mutantes que fa11an en la inducción o que mantienen
niveles permanentenente alEos de -galactosidasa y eI hecho, adernás,
de que 1a inducción aunentará tanbién 1os niveles de otras 2 enzirnas,
la -galactósidopermeasa (que facilita Ia entrada de 1a lactosa a
Ia cé1u1a) y la -ÉioBalactósido acetil Eransferasa (con función desco-
nocÍda), hizo concluír que e1 proceso dependla de un grupo de genes:
los genes eslructurales y los genes de control- o de regulación.

- -  Modelos de1 operón.  los genes est ructura les son
DNA bacteriano que contienen 1a información para
enzinas -galactos idasa,
acet i l  t ransferasa.

-galactósidoperneasa

!;stos genes estarían contiguos en el genoma bacteriano. Adyacentes
a los genes estructurales estarían 1as secuencias que tienen que ver
¡;on la transcripción y su control, a saber: el l¡o*o!sl, es 1a secuencia
reconocida por la RNA polinerasa o transcriptasa para unirse a1 DNA
c inÍciar 1a transcrípclón, un gene regulador, que a1 ser transcrito
y traducido produce una proEeína denominada represor y el operador'
que es 1a seiuencia de1 DÑA reconocida por e1 i$?EEluíiét ¿olE-áEr"
con gran afinidad. La. unión del represor a la secuencia de1 operador'
situada entre e1 promotor y eJ. comienzo de1 primer gene es¿ructural,
impide 1a transcripción y por 10 tanto, evita la expresión de los genes
estructural-es.

las secuencias de1
l"a síntesis de las
y -tiogalactósido
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El conjunto de los genes estructurales para Las enzimas del netabolisno
de la l-actosa y de los genes para el control de sus transcripción (regu-
lador y o¡erador) se denoninó operón de lactoqa u operón tac de !.
coli y fué eI pri-ner nodelo de control-"e expresión genética propuesto
para 1os procariotes.

Los pronotorea bacterianoa son secuencias de alrededor de 40 pares
de nucleótidos de longitud. El pronotor de1 operón Lac de E. coli
contiene 2 regiones: una para la unión de la RNA polimerasa, con secuen-
cias ricas en AT bordeadaa por secuencias ricas en GC. la otra región
tiene secuencias simétricas de tiDo oalÍndrónico v es e1 sitio de unión
de una proteína de 44 kdal., ilenominada CAP. Eáta proteína se activa
cono AMP clclÍco y estinuLa la transcripción por Ia RNA polimerasa.
Ia protelna CAP cubre las secuencias del -87 al -49 y Ia RNA poliroeraea
del -48 aL + 5 (+l es e1 sitio deL conienzo de la transcripción).
Las secuencias simétricas de tipo pallndrómico pueden formar estructuras
eepaciales cono 'rtaIlo y lazosrr en forna de trébol que podrLan ser
señales que reconocerían las proteln¿s para ublcar el sltio para Eu
unÍón con el DNA.

EL gene operador (Gr) del operón 1ac está situado a continuación del
pronotor. EI represor, al unirse a la secuencia de1 operador, 'rprotege'l
los nucleótidos del -3 al +21 , interfiriendo 1a unión y el noviniento
de Ia RNA polinerasa y por 1o tanto, bloqueando la transcripción de
Ios geneg estructurales.

El panorana, entonces sería el aiguiente 3 cuando la bactería dlepone
de una fuente de carbono y energía distinta de la lactosa, el represor
se halla unldo al operador, evitando Ia transcripción. Por esta razón,
sólo se detectan cantidades níninas de 1a eizima -galactosidasa.
En presencia de lactosa cono única fuente d.e carbono y energía, e1
disacárido, convertido en el isómero alolactosa por 1a -galactosidasa,
se une al represor, inactivándoIo. EJ. represor ya no puede unirse
al sitio operador y la transcripción se inicia. [¿ alolactosa recibe,
entonces, eI nombre de inductor ya que induce la slntesis de las 3
enziroas de1 metabolisrno de la lactosa (inducción coordinada).

La inactivación deJ- represor serla una consecuencia de cambíos conforma-
g:j-oqale,s, es decÍr. dé la estructura tridimensional del reDresor. ouere harian variar al- patrón de asociacÍón con el DNA y 1a tonsecüeñte
pérdida de su afinidad por é1. A1 desprenderse el iepresor, la RNA
polimerasa puede cumplir su función de síntesls de RNA mensajero y
así las proteínas enzi¡náticas comienzan a ser sintetizadas, aunentando
su concentración (Figura 2).

- 0tro sistema de Operón. Otro modelo intetesante de rrcontrol negatlvorr
de la transcripción es e1 operón de histidina en lglneriellg typhimuriurp.
Este sistena está constiruldo por 9 genes estrúEtuiálEslue co¿ifican
Ias enzimas para 1a slntesis de1 aninóácido hist id ina, con sus corres-

/
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Figura 2. Esquena deL npcblo del oper6n lac de Escheridria coli .

ffi=^ *
Represor
inactívo

pondientes genes de regulación, promotor y operador. El represor'
producido por e1 gene regulador, es inactivo y Por tanto ' 1a transcrip-
ción de 1os genes estructurales procede. Sí Ia bacteria puede obtener
del rnedio ambie te una fuente de carbono y energía y nitrógeno, por
e jernpJ.o, en forna de NH,CI, Ia céIula sintetizará el aminoácido utiLizan-
dó lás enzÍmas codificáhas por eI operón. Pero, si el ar¡inoácido está
en e1 medio, 1a bacterla lo incorpora y 1a síntesis endógena cesa.
1o que ocurre es que el histidinil-tRNA.= - actúa como un co-represor '
que 

'a1 
unirse a1 reiresor 1o vuelve activ8ls La uníón de esle complejo

co-represor-represor a1 operador lmpide la transcripción de los genes
estructurales.

Ela 1as bacterj.as se han reconocido diversos opetones que controLan
la expresión de distintos genes ligados al netabolisno de sustancias
inporfantes para esos microo-rganisnoé - Se han detectado tanbién diver-
sas modal idades de control .  a lqunas de el1as del  t ipo "posl t tvo" '
Por ejernplo, en e1 operón de araiinosa (operón ara) el gene regulador
produce una proteína- que estinula Ia transcripción en presencia de
arabinosa, pero 1a impide en ausencia del- azicar.

fos sectores de1 DNA que contíenen los genes estructurales y 1as secuen-
c-ias de control sÍtuádas por delante y a continuación, usualnente ée
.lenominan unldades transcriDcionales (Figura 3).
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FiSura 3. Esqrrma sipllficado de r¡r¿ r¡rida¡t trari5cripcicnal bacteriara.i'

lae reglones proEotoras de muchos genes bac-terlanoa Euestran 2 ttsecuen-

Cias cóngensoti, crlticas para la exácta y ráp1da lnlcfaclón de Ia trans-

"rip"fóni- 
f" it.r"¿" i'ia¡a Prtbnov", dá aproxirnada¡nente ó nucle6tldoe

a1rádedor de la poslción' -10 y la secuencla TGTTGACA, alrededol de
la posición -35. 

'l€ 
caja Pribnow'muestra una gecuencfa slnilar a TATAAT

y sienpre se encuentra en los ProDotores bacterianos.

El control de la expresión de Senes bacterian-os pu-ede estar, también

l igado a eventos especiales del-  desarrol lo y 1a dí ferenciaciÓn'  Por

ejénplo, muchas espeiies de bacterias forman esporas' células . especJ'ali-
z;da;, netabólicanente durmientes, que son caPaces de sob-ievivir a

la deÁecación, el calor, la exposición- a sustanciaa tóxicas y la escasez

de nutrientes, po. r""." y a uece" aÑo". En !gs+E!g ?ublilis 
se desa-

rrolla una .ttáo"por. por ún pto"."o que dura alrededor de 8 horas'

la esporulación envuelve la síntesis de nr¡oerosas enzinas y otTl?,Pl9-
raínág 

-;G;á;-,-- 
qul-ñó ápárecen en las células vegetativas. Analr-sr,s

genéticos de mutántes de B. subEilis que crecen nornalnente pero son

-apaces <te esporular, sugiJre li-iáf uez de 25 a 50 genes es necesario
activar para la fornación de Ia espora.

- Control de 1a expresión <le los genes eucprióticos' A- njvel de las

"éú-ü;; 
üi"ii"'"-'ó'J'i,i"^Jilótic;;, fá--iueitión del control de ra expre-

sión de los genes muestra facetas n
organisnos procarióticos, e1 mater:
el DNA, usualmente se presenta distr
somas y se encuentra asociado a d
la cromatina. Entre éstas sobresale
aparece enrrollado en un núcleo protéico constituldo pot 1-?:. histonas

dinonÍnadas HzA, H2B, Il:] y Ha. otra clase de histsonas (H1) influye

en el grado de corp."t""ión ¿u f" cromatina ' la cual. adquiere T-iíIlT'
nivel áe condensaáión en La metafase de 1a nitosis y está basEance

t9



relajada en la interfase. Se ha demostrado que las histonas influyen
en la expresión de 1os genes eucarióticos. A1 separar las histonas
<Iel DNA, Ia velocidad de transcripción del DNA, in vitro, aunenta hasta
un 30U. la adición nuevamente de '1as histonas disninuye la actividad
transcripcional-. Durante la nitosis, cuando los cromosonas adquieren
su máxino grado de condensación, no se detecta síntesis de RNA ni de
proteínas, Es decir, que 1as histonas estarían involucradas en e1
control de 1a transcripción de los genes eucarióticos. Sin ernbargo,
las histonas son proteínas muy conservadas en sus secuencias de a:¡inoá-
cidos, que no difieren mucho de un organisno a otro, ni cambian sensi-
blenente duranEe el desarrollo nÍ la diferenciación. En estas condÍcio-
nes, se las supone incapaces de actuar cono necanismo discrininatorio,
para t'encendertt o ttapagarrr selectivamente Ia expresión de genes. I'fás
bien, 1as histonas podrían considerarse represores generales,, inespecí-
ficos. I-os genes, mÍentras esEén enrrollados alrededor de las histonas
o estén condensados en forma de cronatina conpacta, no pueden ser trans-
critos. Aquí se plantea la necesidad de uD control positivo, o sea,
que 1oa genes deben ser ttestinuladoett o inducidos a expresarse.

Conparando las cantidades de DNA de los genomae haplotdee de diversoe
organisnos euc¡rióticos con. el DNA de la bacteria Escherichia coLí,
P.M. 2,5 x lOv y 3,8 x 10b pares de nucleótidos, iE-iEEEi"iquEEr
de levadura es alrededor de 5 veces mayor, el de un erizo de mar es
casi 15 veces más grande, el de Drosofila 150 veces. . . Mientras el genoma
de E. coli tÍene capacidad para codificar la producción de unas 3.000
proteínas diferentes, rrna planta tendría la potencialidad de elaborar
varios mil-lones de proteinas distintas. Sin enbargo, no es probable
que toda esa cantidad de proteínas sea producida efectivanente por
ninguna planta o aninal por complejo que sea. A 1o sumo se elaboran
entre 10.000 y 100.000 proteínas dÍferentes en un organisno eucaríótico.

la pregunta entonces es: y el resto de1 DNA, el que no codiflca proteí-
nas ni RNAs ribosomales y de transferencia, para qué sirve?

Hl ttsupuestott exceso de DNA de los organisnos eucarióticos es notorlol?
si se observa que el. contenido de DNA de 1as céIulas humanas, 6 x l0 --

g, es nuy similar aI de naíz e inferior al de trigo, 1a soya o los
tuLipanes, pero, generalnente pensanos que eI organisno humano es mucho
nás complejo que 1as plantas r¡encionadas.

los análisis de hibridización de RNA mensajeros con el- DNA, de cinéticas
de renaturalización y de secuencias, han indicado que existen Senes
lla¡ados ttde una sóla copiatt, porque generalnente se encüentran repre-
sentados una sola vez en el genoma hap!,oide de Ia céIula. Los genes
de una sola copia usualmente coincíden con genes que codifican proteí-
nas. En las bacter ias casi  todo su DNA, alrededor del  99'72, es de
una sola copia.

En
DNA
eI

1os organisrnos eucarióticos
contiene genes de una sola

7O7", en terneros 552, en e1

se encuentra que sól"o una parte de su
copia,  Por ejenplo,  en e1 honbre es

sapo 552 y en caracoLes 402. El  resto

20



está constituído por secuencias que se repíten nuchas veces a 1o largo
de1 genoma. Algunas de ellas son secuencias cortasr de a veces nenos
de una decena de nucleótidos r gue s
En el hombre, e1 8Z de su DNA está I
entre 100.000 y un nillón de veces
1os organismos eucarl,óticos hay un t:
ni RNA ribosomal y de transferencia
de la evolución, 1o cual apunta a qr
funclonal de inportancia.

En general, loe nlvelee de transcrlpclón del DNA en 
'los 

organísmos
eucarfótlcos es nuy baJo. En eI erj.zo de nar, e1 RNA nensajero lrans-
crlto eri e1 oocfto únicamente equivale al 3Z del DNA celular y en 8ástru-
1a sóIo ae expreoa eL 27 y a oecllda que se eepecialfzan los tejidos
1a proporción áe DNA tranacffto disrinuye. En un nonento dado un anÍmal
o una planta expreaan, como náxlno, eL 6Z de Los ganes que contlenen.

l¡ neuro¡a humana, une de Lae céluLae más complejas y eficientes que
hay en la naturaleza sólo expresa alrededor deL 4% de los genes' uasa
sienpre 1a especialización va acompaÑada de una disminución deL número
de genes que se expresan. En cambio, algunos genes seleccionados se
expresan j-ntensamente.

las histonas son ¡¡oléculas que sufren notlificaciones químicas por fosfo-
riLación, acetilación y alquilación. Algunos de estos canbios preceden
¿ lrrs evento" ¿. t . "n=..r i la ia" J" ger ies específ icos- La act ivación
de genes particulares ha sido observada con claridad en los cronosonas
politénicos, presentes en las cél
otros tejÍdos de dlpteros o tanbié
de 1as ¡ie¡ill-as de leguruinosas como
cos son gigantescos, constituídos
Presentan una apariencia de banda¡
coincidirian con sectores de nayor o menor condensación de la cromatina '
Ocasionalmente se observan ensánchanien¡os denominados 

'rpuffstt y cuando
son nuy anplios, anillos de Balbiani. L¿ incubación de cé1u1as con
..o,no"óta" ;oliténicos con uridina tritiaala y posterior autorradiografía;
ha demostraáo que los puffs y aniLLos de Balbiani corresponden a secto-
res en 1os que está ocurr iendo transcf ipción.

Interesantenente , durante el desarrollo de 1a metamorfosis de---l-a.mosca
Drosophila haivii, se ha observado que la posición y el tamaNo de ros

"l¡ffsñ; EiE-ancúamientos cambian de acuerdo al estado o etapa del
desarrol lo.

1a década de 1os aÑos 60, Britten Y
regulación de la expresión de 1os

ttv3-'1

Davídson ProPusieron
genes en eucariotes

del  genoma eucaraoEf-
de est imuLación Para

operones bacter ianos,
comolejas de1 genona

A finales
un nodelo

d e
de

que trató de conjugar las caracteristicas propías
co, reprimido de manera generalizada y necesitado
su expresión y 1os hallazgos con respecto a 1os
adaDatando e l  func ionamiento a fas condic iones
eucariócico' (F Ígura 4)". ' ' "" 

' ' '
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E1 modelo plantea que 1os genes estructurales eucarióticos no se trans-
criben directamehte sino que deben ser estinulados. l.a estinulación
se puede ejercer a través de dist.intos tipos de metabolitos actuando
eobre el gene sensor.

la acción de las hornonas esteroides parece apoyar el princípio general
de regulaclón planteado en el modelo. Hornonas cono la progesterona
entran al citoplasna a través de la r¡embraha plasnática. Allí se unen
a un receptor protéi.co. E1 complejo hormona-receptor va hasta el núcleo
y estinula la transcripción de genes especlficos. Los RNA mensajeros
producidos salen al citoplasma en donde dirigen 1a slntesis de proteínas
especlficas. El efecto de la hormona precisamente consiste en el resul-
tado de la función de las nueve proteínas sintetizadas.

En el caso de 1os embriones de semillas vegetales, cuando éstas son
hidratadas, a partir del enbrión se liberan noléculas de horrnonas,
cono por ejemplo, eI ácido giberélico, Esta hormona estinula a Las
cé1u1as de Ia capa de aleurona o produci,r enzimas hidrolíticas. Se
ha observado que en eI transcurso de pocas horas después de1- remojo,
empiezan a ser vertidas enzinas hidrol"lticas sobre eI endospermo, 1as
cuales conier,zan a degradar las reservas contenidas al1i. Después
del tratanienüo con ácido giberéIíco se induce La síntesis de RNA nensa-
jero que coincide con el conienzo de la producci.ón de alfa-ar¡ilasa.
En carnbio, las células de la capa de aleu¡ona en ausencia de1 ácido
giberé1ico prácticamente no inducen síntesis de La enzima.

Es evidente que 1as hornonas, o por 1o menos algunas de e11as, hacen
parte del sistema de control, de la expresión de genes tanlo en organis-
mos aninales como vegetales. l,a maduración del tonate, por ejemplo,
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parece estar influítla por la hormona etileno. Esta, induce 1a slntesis
áe una enzima de nacluración, Ia gal,acturonasa. El anáLisís de patrones

electroforéticos de mutantes de 1á rnaduración muestra a la galacturonasa

en muy poca proporcíón o ausente de1 todo.

El control de la expresi6n de 1os genes eucarióticos Puede estar condi-

cionaalo también a 1a existencia cle genes "interrumpidos" ("spl'it genes").
Estos genes fueron detectatlos al hacer experinentos de hÍbridización
de moléculas de RNA mensajero con e1 DNA de donde hablan sido transcri-
tos. EI RNA llensaiero s,-e aparea complementariamente con eL DNA del
gene de clonde provlene. En algunos casos, sin embargo' se obse¡va

[ue algunos secúres rlel DNA no tienen su contraparte en el RNA mensaje-
io. E-s cortro si algunas secuencias de 1os genes presentes-en eI DNA
no hubieran sialo tra;scritas o hubieran sido eliminadas de1 RNA' poste-

riormente a su transcripción. Se ha de¡rostrado, que estas secuencias
intercaladas o @, ae encuentran presenteg en los transcritoa
de R\rA primarios]lE6Tú"go son eliminadas en un proceso de ¡naduraclón
conocidó cono t'spiicing".- Las secuencias sobrevivientes en el RNA
nensajero o 9I9!gg, qrreáarán codificanclo las secuencias de aninoácidos
de las proteinas (Figura 5).

la elininación de los intrones debe hacer parte de 1os procesos de
control de 1a expresión de 1os genes eucarióticos.

Tal como fué pLanteado para el caso de los procariotes.,, la evidencia
acumulada sugiere que la t ranscr ipción de 1os genes eucarLotrcos tamDren
estaría enmalcacla 

-en 
e1 concepto de unidades tran scrípcionales '  Estas

unroaoes podrían coniener foe siguj.entes elementos estrucruraLea y

funcionales:

1. SeÑa1 que intlica la iniciación de la infornación para la slntesis

de la pioteína (región de1 codón AUG del nRNA).

2.  Delante de 1a seÑa1 de Ínic iación están las secuencias de conLrol '

el promotor y los sitios de interacción con las moléculas que estinu-
Ian o atenúan la t ranscr ipción.

3.  Los exones y los intrones.

4. La región codi f icadora del  pépt ido seña1. Los genes de algunas
proteínas, part icularrDente de las
das o distr ibuídas a los organe.
oue cor i i f ica e l  nánt Ído señal  .
amino,  fac i l i ta  e l  paso de 1a
celu lares.

5. Seña1 para 1a terminación de la información que codifíca la secuencia

de aninoácidos ile la proteína. En esta región hay uno o dos de

los codones de terminación UAA. UGA v UAG.
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6. Los RNAs nensajeros eucarlótfcos tienen una secuencia que se adiciona
al extremo 5r, denoninada t'captt o trcasquetetr. Tanbién se les añade
al extreno 3', una t'cola" de hasta 20O nucleótidos de adenlna (la
cola de poti-A). Para la colocación de estas secuenci.as adicionales
deben exlstir señales eepecfficas. E1 casquete y el poli-A son
imporrantes para Ia eetabllidad del nRNA.

Se han identificado nurnerosaa secuencias de nucleótidos, relativanente
cortaa, que aparentenente son inportantes para 1a tranecrlpclón' e1
procesaniento del RNA EenaaJero y la slnteeie de protelnqs.. Se han
éncontrado ligeras varlaclonee de estaa secuenclas t'consensott báelcas
en todoe 1os genee de anlnales y plantás. Una de eataa secuenciao
de supuesto conlrol tranacripcional es la ttcaJa TATAtt, Ia cual deternlna
eI 61t1o de 1a iniclación de la Eranecripclón. En las plantae éeta
eecuencÍa está locallzada generaloente 16 a 54 nucleótidos rraguae arrl-
bat' de1 6ltlo del caequete del DRNA. [a secuencla real varla levenente
en diferentes gene6 vegetales y está relacionada
sinilar en los genes aninalee. Ilay evldencia
funciona como un sÍtio de reconociEiento para
en plantas. Las delecciones de nucleótidos en eata región reduce o
suprine Ia expresión genética. Una segunda posible secuencia de regula-
ción de La transcripción, ee la "caja AGGA'i o CAAT", localizada a
alguna distancia. ttaguas arriba" de la t'caja TATAtt.

El importante papel que cunplen las secuenciag situadas por delante
("aguas airiba") de la señal de iniciación (codón AUG del nRNA) para
1a regulación.de la exptesión de genes eucarióticos, ee puede visualj.zar
con claridad analizando, por ejernplo, 1os reeultados obtenidos con
genes de plantas sensibles a la luz o fotogenes. Uno de tales fotoSenes
es el géne nuclear que codifica la subunidad pequeña de la enzins Rubu-
losa-1, 5-bifosfato ca.rboxilasa-oxigenasa, abreviadanente "Rubiscotr.
El gene, denoninado rbcS, responde dramáticamente ante la 1uz: las
plantas crecidas en la oscuridad contienen menos de un veinteavo del
RNA nensajero de rbcS que producen 1as plantas crecidas en la luz.
Adenás, la expresión del gene especlfico de tejido Pues ae expreea
Íntensanente, en presencla de la luz, en las hojas y en proporclón
mucho nenor en el tallo, pero no funciona en las ralcee.

El gene rbcS de guisante ha sido clonado para estudiar su expresión
bajo diversas circunstancias experinentales, particularnente deterninan-
do el efecto que causan las delecciones en la región del pronotor,
"aguas arribarr de la ircaja TATA", sobre el funcionamiento del gene.

una secuencia
secuencia TATA
polirnerasa II,

I¿ delección de un segnento rraguas arriba" de 1a caje TATA causa Ia
reducción dramática de J,a expresión del gene en las hojas en presencia
de Ia luz y la anula por conpleto en e1 tallo. Si la delección abarca
parte de la región de 1a caja TATA, el gene rbcS no se expreaa en ningún
tejido de Ia planta. Esto denuestra que las secuencias colocadas aguas

con
1a

RNA
que
1a

t q



arriba de la señal de iniciación están invol-ucradas en el control de
la expresión del gene rbcS en presencia de la luz. Por este motivo
ee las ha denominado "elenento de respueata a la 1u2". Si el "elenento
de respuesta a 1a luz" se inserta en La región de1 pronotor de un gene
que nornaloente ae expresa en todos los tejidos de la planta, en presen-
cia de la luz o en oscu¡idad, este gene hlbrido canbia su expresión:
ee vuelve dependiente de la 1uz y sólo se expresa en bojas y en nenor
grado en e1 ta1lo, cono 1o hace el gene rbcS (Figura 6).
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III. RES|TIMET{

En esta breve revisión se ha puntual-izado el control de la expresl6n
genética especialmente al, nivóL de la transcripción. Sin enbargo '
Ie sabe qu" est" regulación ocurre tanbién en otros varios niveles:
procesaniénto rtel RNAI estabitización de los RNA mensajeros y traducción
o alntesls de proteínas.

Desafortunadaoente, los necanisnos de regulación génlca que ocurren
despuéa de 1a transcripción pernanecen cooPleta-Bente desconocidos,
auniue está claranente éstablectdo el hecho de que hay diferenciae
en 1a vida media o recanbio de Ios RNA nensajeros ' conro tanbíén en
Ia velocidad cqn que eon traducidos a protelnas. los necanlenos de
control concoült entes a éstos fenónenos no Bon todavla claro¡.
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