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RESUMEN 
La F1FO-ATP sintasa es un complejo enzimático que se encuentra a mpliamente distribuido en las membranas 
transductoras de energía. Todas las ATPasas, incluida s las mitocondriales, cloroplastídicas y bacterianas, 
comparten similitudes estructurales y funcionales. Sin emba rgo, hay diferencias en su composición que 
dependen de la especie, siendo más compleja en organismo s como Saccharomyces cerevisiae  o Bos 
taurus . Es por ello que una mejor comprensión de la estructur a de la F 1FO-ATP sintasa contribuirá a un mayor 
conocimiento a nivel molecular tanto de la función como de l a regulación de este complejo enzimático. En 
la actualidad, se sabe muy poco acerca de la organización  estructural de las subunidades de la región F O. 
Considerando lo anterior, en este trabajo se present a información concerniente a las proteínas intrínsecas 
del dominio F O de las ATP sintasas más investigadas a la fecha, así como de algunas otras subunidades de 
membrana que se encuentran presentes en organismos menos  estudiados.
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ABSTRACT
The F1FO-ATP synthase is a complex widely distributed in energy-t ransducing membranes. All ATPases, including 
the mitochondrial, chloroplastic and bacterial, share st ructural and functional similarities. However, there 
are differences in their composition that depend on the species, being more complex in organisms such as 
Saccharomyces cerevisiae  or Bos taurus. This is why, a better understanding of the F 1FO-ATP synthase structure 
will contribute to a greater knowledge at a molecular lev el, both of the function, and the regulation of this 
enzymatic complex. At present, very little is known about the structural organization of the subunits from the F O 
domain. Considering the former, this paper presents info rmation concerning the intrinsic membrane proteins 
from the most researched F 1FO-ATP synthases to date, as well as some other membrane subunits present in 
less studied organisms.
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Figura 1. Organización polipeptídica de las F 1FO-ATP 
sintasas. Las F-ATPasas bacterianas y cloroplastídicas se 
muestran a la izquierda, mientras que la mitocondrial se 
encuentra a la derecha. La parte superior de cada mode lo 
contiene a las subunidades catalíticas ( �.3�Ã3) del dominio 
F1. Una de las tres subunidades �. ha sido removida para 
exponer a la subunidad ��, cabe resaltar que ésta abarca 
desde el eje central del dominio catalítico hasta el a nillo 
de subunidad c  y la subunidad a . De igual forma, el brazo 
periférico de cada modelo se muestra a la derecha. En 
�D�O�J�X�Q�D�V�� �E�D�F�W�H�U�L�D�V�� �H�V�W�i�� �F�R�P�S�X�H�V�W�R�� �S�R�U�� �O�D�� �V�X�E�X�Q�L�G�D�G�� �Å�� �\��
el dímero de subunidad b . Mientras que en otras especies 
bacterianas, así como en la enzima cloroplastídica, la s dos 
subunidades b son copias homólogas, pero no idénticas 
(subunidad b  y b’ ). En la enzima mitocondrial, el brazo 
periférico lo componen una copia de las subunidades b , 
d  y F6. El dominio membranal de la enzima mitocondrial 
contiene subunidades con una hélice transmembranal ( e, f, 
g , 8 (A6L), entre otras descritas en la Tabla I), las cuales no  
se encuentran en las ATPasas bacterianas y cloroplastídic as. 
�0�R�G�L�À�F�D�G�R���G�H���:�D�O�N�H�U��������������

�6�X�E�X�Q�L�G�D�GE. coli������������ S. cerevisiae������ B. taurus������ �6�H�F�W�R�U

�. atpA
������������

ATP1
������������

ATP5A1
������������

�)��

�� atpD
������������

ATP2
������������

ATP5B
������������

�� atpG
������������

ATP3
������������

ATP5C1
������������

�/ atpH
������������

ATP16
������������

ATP5D
��������

�0 atpC
������������

ATP15
����������

ATP5E
����������

OSCP ATP5
������������

ATP5O
������������

IF ��

INH1
����������

ATPIF1
����������

a atpB
������������

ATP6
������������

MT-ATP6
������������

�)�2

b atpF
������������

ATP4
������������

ATP5F1
������������

c atpE
����������

ATP9
����������

ATP5G1-3
����������

d ATP7
������������

ATP5H
������������

e ATP21
������������

ATP5I
����������

f ATP17
������������

ATP5J2
������������

g ATP20
������������

ATP5L
������������

h ATP14
������������

i����j�� ATP18
����������

k ATP19
����������

F��

ATP5J
����������

8����A6L�� ATP8
����������

MT-ATP8
����������

AGP o 
DAPIT

USMG5
����������

Proteína 
MLQ

MP68
����������

Factor B ATP5S
������������

Stf1 STF1
����������

Stf 2 STF2
����������

Sf l2 TMA10
����������

�(�Q���O�D���7�D�E�O�D���V�H���G�H�V�F�U�L�E�H���O�D���F�R�P�S�R�V�L�F�L�y�Q���S�R�O�L�S�H�S�W�t�G�L�F�D���\���O�D���G�L�V�W�U�L�E�X�F�L�y�Q���G�H���O�D�V��
�V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V���G�H���O�D���$�7�3���V�L�Q�W�D�V�D���G�H���G�L�I�H�U�H�Q�W�H�V���R�U�J�D�Q�L�V�P�R�V�����H�Q���G�R�Q�G�H���V�H���L�Q�G�L�F�D���V�X��
�Q�R�P�H�Q�F�O�D�W�X�U�D���\���H�O���J�H�Q���T�X�H���O�D���F�R�G�L�¿�F�D�����D�V�t���F�R�P�R���V�X���S�H�V�R���P�R�O�H�F�X�O�D�U���H�V�W�L�P�D�G�R��
���N�'�D���������)�R�V�W�H�U�� �	�� �)�L�O�O�L�Q�J�D�P�H���� ���������������*�R�G�L�Q�R�W�� �	�� �'�L�� �3�L�H�W�U�R���� ���������������:�L�W�W�L�J�� �	��
�6�F�K�l�J�J�H�U��������������

Tabla I. Proteínas y subunidades asociadas a la F 1FO-ATP 
sintasa de bacteria, levadura y bovino.
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�7�,�3���5�H�Y���(�V�S���&�L�H�Q�F���4�X�t�P���%�L�R�O�������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������� �9�R�O�������������1�R������

Figura 2. Mecanismo de la síntesis de ATP. (A) Los proton es atraviesan la membrana del lado positivo (P) hacia e l lado negativo  
(N) a favor del gradiente electroquímico a través de  un hemicanal formado entre las subunidades a y el anillo de subunidades 
c ���J�H�Q�H�U�D�Q�G�R���X�Q�D���U�R�W�D�F�L�y�Q���H�Q���O�D���G�L�U�H�F�F�L�y�Q���L�Q�G�L�F�D�G�D�����Á�H�F�K�D�������&�D�G�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��c  contiene un residuo de aspártico o glutámico 
(círculo gris), el cual es importante para la trans locación de iones. (B) Las tres subunidades catalíticas beta  adquieren diferentes 
�H�V�W�D�G�R�V���F�R�Q�I�R�U�P�D�F�L�R�Q�D�O�H�V���G�X�U�D�Q�W�H���O�D���V�t�Q�W�H�V�L�V���G�H���$�7�3���� �D�E�L�H�U�W�D�����2������ �V�H�P�L�D�E�L�H�U�W�D�����/���� �\�� �F�H�U�U�D�G�D�����7������ �&�X�D�Q�G�R���O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G���S�D�V�D��
�G�H�O���H�V�W�D�G�R���F�H�U�U�D�G�R���D�O���D�E�L�H�U�W�R���V�H���O�L�E�H�U�D���X�Q�D���P�R�O�p�F�X�O�D���G�H���$�7�3���\���D���V�X���Y�H�]���V�H���F�D�S�W�D���$�'�3���\���I�R�V�I�D�W�R�����&�R�Q���O�D���X�Q�L�y�Q���G�H���O�R�V���V�X�V�W�U�D�W�R�V����
la subunidad cambia a una conformación semiabierta,  posteriormente en este sitio se lleva a cabo la reac ción de formación 
del ATP y uno de los sitios catalíticos se abre par a liberar el producto. Este ciclo se repite alternadame nte en cada una de la s 
subunidades beta ���T�X�H���F�R�P�S�R�Q�H�Q���H�O���G�R�P�L�Q�L�R���F�D�W�D�O�t�W�L�F�R���G�H���O�D���H�Q�]�L�P�D�����0�R�G�L�À�F�D�G�R���G�H���:�D�O�N�H�U�����������������6�W�H�Z�D�U�W��et al. , 2013.

�)�L�J�X�U�D���������&�R�P�S�D�U�D�F�L�y�Q���H�V�W�U�X�F�W�X�U�D�O���G�H���O�D���$�7�3���V�L�Q�W�D�V�D���G�H���G�L�I�H�U�H�Q�W�H�V���R�U�J�D�Q�L�V�P�R�V�����$���O�D���L�]�T�X�L�H�U�G�D���G�H���O�D���À�J�X�U�D���V�H���L�Q�G�L�F�D���O�D���U�H�J�L�y�Q��
correspondiente al dominio F 1 y FO���S�D�U�D���F�D�G�D���P�R�G�H�O�R���S�U�H�V�H�Q�W�D�G�R���F�R�P�R���X�Q�D���H�V�W�U�X�F�W�X�U�D���G�H���W�L�S�R���O�L�V�W�y�Q�������$�����(�V�W�U�X�F�W�X�U�D���F�U�L�V�W�D�O�R�J�U�i�À�F�D��
del subcomplejo F 1-subunidad c 8�� �G�H���O�D���$�7�3�D�V�D���G�H���E�R�Y�L�Q�R������������ �c�� �G�H���U�H�V�R�O�X�F�L�y�Q���� �1�R���� �3�'�%�����;�1�'������ ���0�R�G�L�À�F�D�G�R���G�H���5�H�H�V��et al. , 
2009). (B) Estructura de la ATP sintasa de �3���� �G�H�Q�L�W�U�L�À�F�D�Q�V obtenida por difracción de rayos X (3.98 Å de resoluci ón, No. PDB 
���'�1���������0�R�U�D�O�H�V���5�t�R�V��et al. ���������������������&�����(�V�W�U�X�F�W�X�U�D���F�U�L�V�W�D�O�R�J�U�i�À�F�D���G�H���O�D���)1-ATPasa de �%�D�F�L�O�O�X�V PS3 (TF1) (3.9 Å de resolución, No. 
�3�'�%�� ���;�'�������� ���0�R�G�L�À�F�D�G�D�� �G�H�� �6�K�L�U�D�N�L�K�D�U�D��et al. ���� �������������� �&�D�G�D�� �X�Q�R�� �G�H�� �O�R�V�� �P�R�G�H�O�R�V�� �F�R�P�S�U�H�Q�G�H�� �D�� �O�D�V�� �V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V�� �G�H�O�� �G�R�P�L�Q�L�R��
catalítico ( �.3, �Ã3) y el rotor central ( �Ä, �Æ). Adicionalmente, en el modelo estructural de (A) se representa a la subunidad �Å y el 
anillo de subunidades c �����0�L�H�Q�W�U�D�V���T�X�H���H�Q�����%�������O�D���H�V�W�U�X�F�W�X�U�D���F�U�L�V�W�D�O�R�J�U�i�À�F�D���F�R�P�S�U�H�Q�G�H���H�O���E�U�D�]�R���S�H�U�L�I�p�U�L�F�R�����Å, b,b’ ), el inhibidor 
(�Ç) y el anillo de subunidades c .
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�6�i�Q�F�K�H�]���9�i�V�T�X�H�]�����/�����	���*�R�Q�]�i�O�H�]���+�D�O�S�K�H�Q�����'�������)���)�2���$�7�3���V�L�Q�W�D�V�D�����V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V���G�H�O���G�R�P�L�Q�L�R���P�H�P�E�U�D�Q�D�O�����M�X�O�L�R������������

�O�D�V���W�p�F�Q�L�F�D�V���G�H���L�Q�J�H�Q�L�H�U�t�D���J�H�Q�p�W�L�F�D�����H�V���H�O���G�H��E. coli�����(�)���(�)�2��
�$�7�3���V�L�Q�W�D�V�D�������/�R�V���J�H�Q�H�V���T�X�H���F�R�G�L�¿�F�D�Q���S�D�U�D���O�D�V���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V���G�H�O��
�G�R�P�L�Q�L�R���)�����\���)�2���V�H���H�Q�F�X�H�Q�W�U�D�Q���H�Q���X�Q���~�Q�L�F�R���R�S�H�U�y�Q�����H�O���R�S�H�U�y�Q��
atp���R��unc�����*�R�G�L�Q�R�W���	���'�L���3�L�H�W�U�R�������������������(�O���F�R�P�S�O�H�M�R���H�Q�]�L�P�i�W�L�F�R��
�H�V�W�i���F�R�P�S�X�H�V�W�R���S�R�U���R�F�K�R���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V���� �F�L�Q�F�R���H�Q���O�D���U�H�J�L�y�Q���)����
�F�R�Q�� �X�Q�D�� �H�V�W�H�T�X�L�R�P�H�W�U�t�D�� �G�H���.���������/�� �\�� �X�Q�D�� �P�D�V�D�� �P�R�O�H�F�X�O�D�U�� �G�H��
�a���������N�'�D�����\���W�U�H�V���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V���H�Q���)�2���F�R�Q���O�D���H�V�W�H�T�X�L�R�P�H�W�U�t�D���G�H��
�D�E���F�������������F�R�Q���X�Q�D���P�D�V�D���P�R�O�H�F�X�O�D�U���G�H���a���������N�'�D�����7�D�E�O�D���,�������/�R�V��
�R�F�K�R���J�H�Q�H�V���H�V�W�U�X�F�W�X�U�D�O�H�V���G�H���H�V�W�H���R�S�H�U�y�Q���H�V�W�i�Q���S�U�H�F�H�G�L�G�R�V���S�R�U��
�X�Q�� �Q�R�Y�H�Q�R�� �J�H�Q���� �G�H�Q�R�P�L�Q�D�G�R��atpI���� �T�X�H�� �V�H�� �K�D�� �H�Q�F�R�Q�W�U�D�G�R�� �H�Q��
�W�R�G�R�V�� �O�R�V�� �R�S�H�U�R�Q�H�V�� �T�X�H�� �F�R�G�L�¿�F�D�Q�� �D�� �O�D�V���$�7�3�D�V�D�V�� �E�D�F�W�H�U�L�D�Q�D�V��
�V�H�F�X�H�Q�F�L�D�G�R�V���K�D�V�W�D���H�O���P�R�P�H�Q�W�R���\�� �F�R�G�L�¿�F�D���S�D�U�D���X�Q�D���S�U�R�W�H�t�Q�D��
�E�i�V�L�F�D�� �K�L�G�U�R�I�y�E�L�F�D���� �L�G�H�Q�W�L�¿�F�D�G�D�� �F�R�P�R�� �9�P�D�����S���� �T�X�H�� �T�X�L�]�i��
�S�D�U�W�L�F�L�S�H�� �H�Q�� �H�O�� �F�R�U�U�H�F�W�R�� �H�Q�V�D�P�E�O�D�M�H�� �G�H�� �O�D�� �H�Q�]�L�P�D�� ���'�H�F�N�H�U�V��
�+�H�E�H�V�W�U�H�L�W���	���$�O�W�H�Q�G�R�U�I����������������

�7�R�S�R�O�R�J�t�D���\���I�X�Q�F�L�y�Q���G�H���O�D�V���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V���G�H�O���F�R�P�S�O�H�M�R���)�2

Subunidad c
�/�D�� �V�X�E�X�Q�L�G�D�G��c���� �W�D�P�E�L�p�Q�� �F�R�Q�R�F�L�G�D�� �F�R�P�R�� �S�U�R�W�H�R�O�t�S�L�G�R���� �V�H�� �K�D��
�V�H�F�X�H�Q�F�L�D�G�R���D���S�D�U�W�L�U���G�H���G�L�Y�H�U�V�D�V���I�X�H�Q�W�H�V���\���S�R�V�H�H���X�Q�D���V�H�U�L�H���G�H��
�F�D�U�D�F�W�H�U�t�V�W�L�F�D�V���F�R�P�X�Q�H�V�����W�L�H�Q�H���X�Q�D���P�D�V�D���P�R�O�H�F�X�O�D�U���G�H�����������N�'�D����
�\�� �G�H�E�L�G�R���D�� �V�X�� �F�D�U�i�F�W�H�U���K�L�G�U�R�I�y�E�L�F�R���H�V�� �V�R�O�X�E�O�H���H�Q���G�L�V�R�O�Y�H�Q�W�H�V��
�R�U�J�i�Q�L�F�R�V���� �)�R�U�P�D�� �X�Q�� �R�O�L�J�y�P�H�U�R�� �G�L�V�S�X�H�V�W�R�� �F�R�P�R�� �X�Q�� �D�Q�L�O�O�R��
�H�P�E�H�E�L�G�R���H�Q���O�D���P�H�P�E�U�D�Q�D�����H�Q���G�R�Q�G�H���F�D�G�D���X�Q�D���G�H���O�D�V���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V��
�T�X�H���O�R���F�R�P�S�R�Q�H�Q���V�H���S�O�L�H�J�D���F�R�P�R���X�Q�D���K�R�U�T�X�L�O�O�D���F�R�Q���G�R�V���D�O�I�D��
�K�p�O�L�F�H�V���X�Q�L�G�D�V���S�R�U���X�Q�D���U�H�J�L�y�Q���S�R�O�D�U���W�L�S�R���E�X�F�O�H�����H�[�S�X�H�V�W�D���K�D�F�L�D��
�H�O���O�D�G�R���F�L�W�R�S�O�i�V�P�L�F�R���G�H���O�D�V���E�D�F�W�H�U�L�D�V���R���G�H���O�D���P�D�W�U�L�]���P�L�W�R�F�R�Q�G�U�L�D�O��

�\�� �H�Q�F�L�P�D�� �G�H�� �H�V�W�D�� �H�V�W�U�X�F�W�X�U�D�� �V�H�� �X�E�L�F�D�Q�� �O�D�V�� �V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V�� �����0 
���'�H�F�N�H�U�V���+�H�E�H�V�W�U�H�L�W���	���$�O�W�H�Q�G�R�U����������������

�(�[�L�V�W�H�Q���Y�D�U�L�D�V���O�t�Q�H�D�V���G�H���H�Y�L�G�H�Q�F�L�D���T�X�H���V�X�J�L�H�U�H�Q���O�D���L�Q�W�H�U�D�F�F�L�y�Q��
�G�H���O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��c���F�R�Q���H�V�W�D�V���~�O�W�L�P�D�V���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V�����8�Q�D���G�H���H�O�O�D�V��
�V�H���E�D�V�D���H�Q���O�D�V���P�X�W�D�F�L�R�Q�H�V���U�H�D�O�L�]�D�G�D�V���H�Q���O�D���U�H�J�L�y�Q���W�L�S�R���E�X�F�O�H����
�H�Q���G�R�Q�G�H���V�H���R�E�V�H�U�Y�y���T�X�H���H�O���D�F�R�S�O�D�P�L�H�Q�W�R���H�Q�W�U�H���O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��c��
�\���O�D���U�H�J�L�y�Q���)�����V�H���Y�H���D�I�H�F�W�D�G�R���S�U�L�Q�F�L�S�D�O�P�H�Q�W�H���H�Q���O�D�V���S�R�V�L�F�L�R�Q�H�V��
�$�U�J���������$�V�Q�������\���3�U�R�������G�H���O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��c�����3�R�U���R�W�U�D���S�D�U�W�H�����H�V�W�X�G�L�R�V��
�G�H���H�Q�W�U�H�F�U�X�]�D�P�L�H�Q�W�R���F�R�Q���V�X�V�W�L�W�X�F�L�R�Q�H�V���G�R�E�O�H�V���G�H���F�L�V�W�H�t�Q�D���H�Q��
�O�D�� �S�R�V�L�F�L�y�Q�� ������ �G�H�� �O�D�� �V�X�E�X�Q�L�G�D�G���0�� �\�� �H�Q�� �O�R�V�� �U�H�V�L�G�X�R�V�� �$�O�D��������
�$�V�Q������ �\�� �3�U�R������ �G�H���O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��c�� �K�D�Q���U�H�Y�H�O�D�G�R���X�Q�D���S�R�V�L�E�O�H��
�L�Q�W�H�U�D�F�F�L�y�Q���G�H���H�V�W�D�V���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V�����$�G�H�P�i�V�����V�H���G�H�P�R�V�W�U�y���T�X�H��
�H�Q���X�Q�D���U�H�J�L�y�Q���T�X�H���Y�D���G�H���O�D���7�K�U�������D���O�D���*�O�\�������O�R�V���U�H�V�L�G�X�R�V���G�H��
�F�L�V�W�H�t�Q�D���S�U�H�V�H�Q�W�H�V���H�Q���O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G���0���L�Q�W�H�U�D�F�W�~�D�Q���F�R�Q���O�R�V���U�H�V�L�G�X�R�V��
�G�H�� �F�L�V�W�H�t�Q�D�� �L�Q�W�U�R�G�X�F�L�G�R�V�� �H�Q�� �O�D�V�� �S�R�V�L�F�L�R�Q�H�V�� �$�O�D�������� �*�O�Q������ �\��
�$�V�S�������G�H���O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��c�����'�H���L�J�X�D�O���I�R�U�P�D�����V�H���G�H�W�H�U�P�L�Q�y���X�Q�D��
�S�R�V�L�E�O�H���L�Q�W�H�U�D�F�F�L�y�Q���G�H���O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�������P�H�G�L�D�G�D���S�R�U���V�X���U�H�V�L�G�X�R��
�7�\�U���������\���O�R�V���D�P�L�Q�R�i�F�L�G�R�V���*�O�Q���������3�U�R�������\���$�V�S�������G�H���O�D���U�H�J�L�y�Q��
�W�L�S�R���E�X�F�O�H���G�H���O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��c���� �(�V�W�R�V���U�H�V�X�O�W�D�G�R�V���V�X�J�L�H�U�H�Q���T�X�H��
�S�U�R�E�D�E�O�H�P�H�Q�W�H���O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�������\���0���L�Q�W�H�U�D�F�W�~�D�Q���F�R�Q���X�Q���F�R�Q�M�X�Q�W�R��
�G�L�I�H�U�H�Q�W�H�� �G�H�� �V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V�� �G�H�O�� �D�Q�L�O�O�R�� �G�H��c���� �O�R�� �T�X�H�� �L�Q�G�L�F�D�� �T�X�H��
�O�R�V���U�H�V�L�G�X�R�V���G�H���H�V�W�D���U�H�J�L�y�Q���V�H���H�Q�F�X�H�Q�W�U�D�Q���O�R���V�X�¿�F�L�H�Q�W�H�P�H�Q�W�H��
�H�[�S�X�H�V�W�R�V���D�O���G�R�P�L�Q�L�R���)�������F�R�P�R���V�H���S�U�R�S�R�Q�H���H�Q���O�R�V���H�V�W�X�G�L�R�V���F�R�Q��
�D�J�H�Q�W�H�V���H�Q�W�U�H�F�U�X�]�D�G�R�U�H�V�����D�V�t���F�R�P�R���H�Q���O�R�V���D�Q�i�O�L�V�L�V���G�H���U�H�V�R�Q�D�Q�F�L�D��
�P�D�J�Q�p�W�L�F�D�� �Q�X�F�O�H�D�U�� ���5�0�1���� ���)�L�J�X�U�D�V�� ���� �\�� ������ ���)�L�O�O�L�Q�J�D�P�H�� �	��
�'�P�L�W�U�L�H�Y�����������������$�O�W�H�Q�G�R�U�I��et al������������������

�)�L�J�X�U�D�������&�R�P�S�D�U�D�F�L�y�Q���H�V�W�U�X�F�W�X�U�D�O���G�H���O�D���)1-ATPasa de diferentes organismos. Modelos tridimensionale s atómicos representados 
�F�R�P�R���G�L�D�J�U�D�P�D�V���G�H���O�L�V�W�y�Q�����(�V�W�U�X�F�W�X�U�D�V���F�U�L�V�W�D�O�R�J�U�i�À�F�D�V���G�H���O�R�V���V�X�E���F�R�P�S�O�H�M�R�V���)1-c 10 de la ATP sintasa de �6�����F�H�U�H�Y�L�V�L�D�H (ScMF1 6.5 
�c�����1�R�����3�'�%�����=�<�5�����\���H�O���V�X�E���F�R�P�S�O�H�M�R���)1-c 8 de �%�����W�D�X�U�X�V (BtMF1 3.5 �c�����1�R�����3�'�%�����;�1�'�������D�V�t���F�R�P�R���G�H�O���V�H�F�W�R�U���)1 de la ATPasa de las 
especies bacterianas E. coli  (EcF1 3.26 Å, No. PDB 3OAA) y �%�D�F�L�O�O�X�V sp. TA2.A1 (TA2F1 3 Å, No. PDB 2QE7). En cada modelo se 
muestra a las subunidades �., �Ã, �� y �Æ. Asimismo, se compara el grado de torsión (línea puntea da) del ScMF 1 con respecto al 
�G�H���O�D���E�D�F�W�H�U�L�D���W�H�U�P�y�À�O�D�����7�$���)1�������0�R�G�L�À�F�D�G�R���G�H���6�W�R�F�N�H�U��et al. , 2007.

�7�$���) �����6�F�0�)������ �(�F�)�����%�W�0�)����



�7�,�3���5�H�Y���(�V�S���&�L�H�Q�F���4�X�t�P���%�L�R�O�������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������� �9�R�O�������������1�R������

�(�Q���O�D���U�H�J�L�y�Q���F�D�U�E�R�[�L�O�R���W�H�U�P�L�Q�D�O���V�H���H�Q�F�X�H�Q�W�U�D���H�O���D�P�L�Q�R�i�F�L�G�R��
�$�V�S���������H�O���F�X�D�O���G�H�V�H�P�S�H�x�D���X�Q���S�D�S�H�O���S�U�H�S�R�Q�G�H�U�D�Q�W�H���D�O���S�U�R�W�R�Q�D�U�V�H��
�D�S�U�R�Y�H�F�K�D�Q�G�R���O�R�V���L�R�Q�H�V���T�X�H���À�X�\�H�Q���D���W�U�D�Y�p�V���G�H�O���K�H�P�L�F�D�Q�D�O���G�H���O�D��
�V�X�E�X�Q�L�G�D�G��a�����(�V�W�D���L�G�H�D���H�V���D�S�R�\�D�G�D���S�R�U���O�D���R�E�V�H�U�Y�D�F�L�y�Q���G�H���T�X�H���O�D��
�W�U�D�Q�V�O�R�F�D�F�L�y�Q���G�H���S�U�R�W�R�Q�H�V���V�H���L�Q�K�L�E�H���D�O���P�R�G�L�¿�F�D�U���T�X�t�P�L�F�D�P�H�Q�W�H��
�H�V�W�H�� �U�H�V�L�G�X�R�� �F�R�Q�� �G�L�F�L�F�O�R�K�H�[�L�O�F�D�U�E�R�G�L�L�P�L�G�D�� ���'�&�&�'���� �R�� �D�O��
�P�X�W�D�U�O�R���S�R�U���J�O�L�F�L�Q�D���R���D�V�S�D�U�D�J�L�Q�D�����$�V�L�P�L�V�P�R�����V�H���K�D���R�E�V�H�U�Y�D�G�R��
�T�X�H�� �O�R�V�� �D�P�L�Q�R�i�F�L�G�R�V�� �G�H�� �O�D�� �U�H�J�L�y�Q�� �W�L�S�R�� �E�X�F�O�H�����$�O�D���������$�U�J��������
�*�O�Q���$�V�Q�������\���3�U�R���������V�H���H�Q�F�X�H�Q�W�U�D�Q���D�O�W�D�P�H�Q�W�H���F�R�Q�V�H�U�Y�D�G�R�V���H�Q��
�O�D�V�� �E�D�F�W�H�U�L�D�V���� �O�D�V�� �P�L�W�R�F�R�Q�G�U�L�D�V�� �\�� �O�R�V�� �F�O�R�U�R�S�O�D�V�W�R�V�� ���)�L�J�X�U�D�� ������
���'�H�F�N�H�U�V���+�H�E�H�V�W�U�H�L�W���	���$�O�W�H�Q�G�R�U�I����������������

�$���S�D�U�W�L�U���G�H���L�P�i�J�H�Q�H�V���F�U�L�V�W�D�O�R�J�U�i�¿�F�D�V���G�H�O���D�Q�L�O�O�R���G�H���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V��
�G�H��c���G�H���O�D���$�7�3���V�L�Q�W�D�V�D���G�H���O�D���O�H�Y�D�G�X�U�D�����D�V�t���F�R�P�R���G�H���L�P�i�J�H�Q�H�V��
�G�H���P�L�F�U�R�V�F�R�S�t�D���G�H���I�X�H�U�]�D���D�W�y�P�L�F�D���\���G�H���P�L�F�U�R�V�F�R�S�t�D���H�O�H�F�W�U�y�Q�L�F�D��
�G�H�� �O�D�� �H�Q�]�L�P�D�� �F�O�R�U�R�S�O�D�V�W�t�G�L�F�D�� �\�� �E�D�F�W�H�U�L�D�Q�D���� �V�H�� �K�D�� �Y�L�V�W�R�� �T�X�H�� �H�O��
�R�O�L�J�y�P�H�U�R���G�H��c���H�V�W�i���F�R�P�S�X�H�V�W�R���S�R�U�����������������\���������V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V��
�U�H�V�S�H�F�W�L�Y�D�P�H�Q�W�H���� �$�G�H�P�i�V���� �V�H�� �K�D�� �R�E�V�H�U�Y�D�G�R�� �T�X�H�� �H�Q��E. coli��
�G�H�S�H�Q�G�L�H�Q�G�R���G�H���O�D�V���F�R�Q�G�L�F�L�R�Q�H�V���G�H���F�U�H�F�L�P�L�H�Q�W�R�����O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��
c���S�X�H�G�H���S�U�H�V�H�Q�W�D�U���X�Q�D���H�V�W�H�T�X�L�R�P�H�W�U�t�D���G�H���������������F�R�S�L�D�V�����<�R�V�K�L�G�D��
et al.����������������

�)�L�J�X�U�D���������5�H�S�U�H�V�H�Q�W�D�F�L�y�Q���G�H���O�D���H�V�W�U�X�F�W�X�U�D���W�L�S�R���K�R�U�T�X�L�O�O�D���G�H���O�D��
subunidad c ���E�D�F�W�H�U�L�D�Q�D���V�X�J�H�U�L�G�R���S�R�U���H�V�W�X�G�L�R�V���G�H���5�0�1���D���S�+��
5. Se indica la orientación de la estructura en la memb rana, 
lado positivo (P) y lado negativo (N), así como del ext remo 
amino (N-ter, proyectado al frente) y carboxilo termi nal 
���&���W�H�U�����S�U�R�\�H�F�W�D�G�R���K�D�F�L�D���H�O���I�R�Q�G�R�������$�V�L�P�L�V�P�R�����V�H���P�X�H�V�W�U�D�Q��
las posiciones de los residuos clave discutidos en el  texto. Las 
�F�R�R�U�G�H�Q�D�G�D�V���3�'�%���G�H���O�D���H�V�W�U�X�F�W�X�U�D���V�R�Q�����&���9�����0�R�G�L�À�F�D�G�D���G�H��
Girvin et al. �����������������)�L�O�O�L�Q�J�D�P�H���	���'�P�L�W�U�L�H�Y��������������

Figura 6. Modelo de la interacción entre el dominio tipo hoja 
�E�H�W�D���G�H���O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G���Æ���\���O�D���U�H�J�L�y�Q���W�L�S�R���E�X�F�O�H���G�H�O���D�Q�L�O�O�R���G�H��
subunidades de c . Esta representación se basa en los estudios 
de entrecruzamiento de ambas subunidades, discutidas en 
�H�O�� �W�H�[�W�R���� �D�V�t�� �F�R�P�R�� �H�Q�� �O�R�V�� �H�V�W�X�G�L�R�V�� �G�H�� �5�0�1���� �(�O�� �D�P�L�Q�R�i�F�L�G�R��
Gln42 de la subunidad c  se encuentra proyectado al fondo, 
mientras que hacia el frente se muestra el residuo Asp44 
(ambos residuos resaltados en color blanco). La región tipo 
bucle de la subunidad �Æ (residuos 26-33 en color negro), 
sugiere una posible interacción, ya sea con Gln42 o Asp44 
de la subunidad c . P = lado positivo, N = lado negativo. Las 
�F�R�R�U�G�H�Q�D�G�D�V���3�'�%���G�H���O�D���H�V�W�U�X�F�W�X�U�D���V�R�Q�����7���2�����0�R�G�L�À�F�D�G�R���G�H��
�)�L�O�O�L�Q�J�D�P�H���	���'�P�L�W�U�L�H�Y��������������
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�'�H���P�R�G�R���T�X�H���H�O���Q�~�P�H�U�R���G�H���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V���T�X�H���F�R�Q�I�R�U�P�D�Q���H�O���D�Q�L�O�O�R��
�G�H��c���S�X�H�G�H���V�H�U���G�H���H�Q�W�U�H���R�F�K�R���D���T�X�L�Q�F�H���F�R�S�L�D�V���G�H���O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��c����
�\���H�Q���F�R�Q�V�H�F�X�H�Q�F�L�D���H�V�W�H���R�O�L�J�y�P�H�U�R���S�X�H�G�H���Y�D�U�L�D�U���G�H���D�F�X�H�U�G�R���D���O�D��
�H�V�S�H�F�L�H�����3�R�U���H�M�H�P�S�O�R�����V�H���K�D���R�E�V�H�U�Y�D�G�R���T�X�H���O�D�V���$�7�3���V�L�Q�W�D�V�D�V���G�H��
�O�R�V���H�X�F�D�U�L�R�W�D�V���W�L�H�Q�H�Q���D�Q�L�O�O�R�V���S�H�T�X�H�x�R�V�����P�L�H�Q�W�U�D�V���T�X�H���O�D�V���H�Q�]�L�P�D�V��
�G�H���O�R�V���S�U�R�F�D�U�L�R�W�D�V���\�� �O�R�V���F�O�R�U�R�S�O�D�V�W�R�V���J�H�Q�H�U�D�O�P�H�Q�W�H���S�U�H�V�H�Q�W�D�Q��
�D�Q�L�O�O�R�V���J�U�D�Q�G�H�V�����F�R�P�R���H�Q���O�D�V���F�L�D�Q�R�E�D�F�W�H�U�L�D�V���T�X�H���S�U�H�V�H�Q�W�D�Q���X�Q��
�R�O�L�J�y�P�H�U�R���G�H���������V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V�����)�L�J�X�U�D�����������1�H�V�F�L��et al.����������������

�/�D�V���H�V�W�U�X�F�W�X�U�D�V���F�U�L�V�W�D�O�R�J�U�i�¿�F�D�V���G�H�O���D�Q�L�O�O�R���G�H���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V���G�H��c��
�V�X�J�L�H�U�H�Q���T�X�H���O�D���H�V�W�H�T�X�L�R�P�H�W�U�t�D���G�H�O���D�Q�L�O�O�R���H�V���X�Q�D���D�G�D�S�W�D�F�L�y�Q���S�D�U�D��
�I�X�Q�F�L�R�Q�D�U���G�H���P�D�Q�H�U�D���y�S�W�L�P�D���E�D�M�R���O�D�V���F�R�Q�G�L�F�L�R�Q�H�V���E�L�R�H�Q�H�U�J�p�W�L�F�D�V��
�S�U�H�G�R�P�L�Q�D�Q�W�H�V�����(�Q���F�R�Q�V�H�F�X�H�Q�F�L�D�����F�X�D�Q�G�R���H�O���S�R�W�H�Q�F�L�D�O���H�O�p�F�W�U�L�F�R��
�G�H���O�D���P�H�P�E�U�D�Q�D�����û�¥�����J�U�D�G�L�H�Q�W�H���H�O�p�F�W�U�L�F�R�����H�V���O�D���I�X�H�U�]�D���G�R�P�L�Q�D�Q�W�H��
�G�H�� �F�R�Q�G�X�F�F�L�y�Q���� �S�R�U�� �H�M�H�P�S�O�R�� �H�Q�� �O�D�V�� �P�L�W�R�F�R�Q�G�U�L�D�V���� �H�O�� �W�D�P�D�x�R��
�G�H�O�� �D�Q�L�O�O�R�� �H�V�� �S�H�T�X�H�x�R���� �3�R�U�� �H�O�� �F�R�Q�W�U�D�U�L�R���� �H�Q�� �O�R�V�� �F�O�R�U�R�S�O�D�V�W�R�V����
�H�Q���G�R�Q�G�H���X�Q�D���J�U�D�Q���G�L�I�H�U�H�Q�F�L�D���H�Q���O�D���F�R�Q�F�H�Q�W�U�D�F�L�y�Q���G�H���S�U�R�W�R�Q�H�V��
���û�S�+�����J�U�D�G�L�H�Q�W�H���T�X�t�P�L�F�R�����V�H���D�F�R�P�S�D�x�D���G�H���X�Q�D���E�D�M�D���P�D�J�Q�L�W�X�G��
�G�H�O���Y�D�O�R�U���û�¥���O�D���$�7�3�D�V�D���S�U�H�V�H�Q�W�D���X�Q���D�Q�L�O�O�R���I�R�U�P�D�G�R���S�R�U���X�Q���J�U�D�Q��



�6�i�Q�F�K�H�]���9�i�V�T�X�H�]�����/�����	���*�R�Q�]�i�O�H�]���+�D�O�S�K�H�Q�����'�������)���)�2���$�7�3���V�L�Q�W�D�V�D�����V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V���G�H�O���G�R�P�L�Q�L�R���P�H�P�E�U�D�Q�D�O�����M�X�O�L�R������������

�)�L�J�X�U�D���������&�R�P�S�D�U�D�F�L�y�Q���G�H���O�D���H�V�W�U�X�F�W�X�U�D���G�H�O���D�Q�L�O�O�R���G�H���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V���G�H��c  de diferentes organismos. Se muestra la vista superior 
y lateral de cada estructura oligomérica con su dispo sición espacial y el número de subunidades que compone n a cada 
oligómero. Las imágenes de cristalografía de rayos X  corresponden a: �%�R�V���W�D�X�U�X�V (2XND) [ c 8], �6�D�F�F�K�D�U�R�P�\�F�H�V���F�H�U�H�Y�L�V�L�D�H (2XOK) 
[c 10], Acetobacter woodii  (no homomérica, la subunidad c  doble se resalta en negro, 4BEM) [ c’ 9+c’’ 1], �,�O�\�R�E�D�F�W�H�U�� �W�D�U�W�D�U�L�F�X�V 
�����<�&�(�����>c 11], �%�D�F�L�O�O�X�V���S�V�H�X�G�R�À�U�P�X�V (2X2V) [ c 13], y la cloroplastídica de �6�S�L�Q�D�F�L�D���R�O�H�U�D�F�H�D�������:���-�����>c 14]. Los anillos de subunidad 
c  de �,�����W�D�U�W�D�U�L�F�X�V y A. woodii  unen iones Na +, mientras que los de �%�����W�D�X�U�X�V, �6�����F�H�U�H�Y�L�V�L�D�H, �%�����S�V�H�X�G�R�À�U�P�X�V, y S. oleracea  unen 
iones H +�����Q�~�P�H�U�R���G�H���D�F�F�H�V�R���3�'�%���H�Q�W�U�H���S�D�U�p�Q�W�H�V�L�V�������0�R�G�L�À�F�D�G�R���G�H���1�H�V�F�L��et al. , 2016.
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�7�,�3���5�H�Y���(�V�S���&�L�H�Q�F���4�X�t�P���%�L�R�O�������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������� �9�R�O�������������1�R������

�Q�~�P�H�U�R�� �G�H�� �V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V��c���� �F�R�P�R�� �H�Q�� �O�D�V�� �F�L�D�Q�R�E�D�F�W�H�U�L�D�V�� �F�R�Q��
�H�V�W�H�T�X�L�R�P�H�W�U�t�D�V���G�H���K�D�V�W�D���������F�R�S�L�D�V�����$�O���S�D�U�H�F�H�U���H�V�W�D���G�L�I�H�U�H�Q�F�L�D��
�H�Q���H�O���Q�~�P�H�U�R���G�H���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V��c���F�R�P�S�H�Q�V�D���O�D���E�D�M�D���P�D�J�Q�L�W�X�G���G�H�O��
�Y�D�O�R�U���û�¥�����1�H�V�F�L��et al.����������������

�'�D�G�R���T�X�H���X�Q�D���U�R�W�D�F�L�y�Q���F�R�P�S�O�H�W�D���G�H�O���U�R�W�R�U���G�H���O�D���$�7�3�� �V�L�Q�W�D�V�D��
���������ƒ�����S�U�R�G�X�F�H���W�U�H�V���P�R�O�p�F�X�O�D�V���G�H���$�7�3���\���T�X�H���H�Q���F�D�G�D���U�R�W�D�F�L�y�Q��
�G�H�O���D�Q�L�O�O�R���G�H��c���V�H���W�U�D�Q�V�O�R�F�D�Q���L�J�X�D�O���Q�~�P�H�U�R���G�H���L�R�Q�H�V�����S�U�R�W�R�Q�H�V���R��
�V�R�G�L�R�����T�X�H���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V���T�X�H���O�R���F�R�P�S�R�Q�H�Q�����H�O���F�R�V�W�R���E�L�R�H�Q�H�U�J�p�W�L�F�R��
�S�D�U�D���O�D���$�7�3���V�L�Q�W�D�V�D���H�T�X�L�Y�D�O�H���D�O���Q�~�P�H�U�R���G�H���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V��c���G�L�Y�L�G�L�G�R��
�H�Q�W�U�H���W�U�H�V�����(�Q�W�R�Q�F�H�V�����S�D�U�D���O�D���$�7�3���V�L�Q�W�D�V�D���P�L�W�R�F�R�Q�G�U�L�D�O���G�H���E�R�Y�L�Q�R����
�F�R�Q���X�Q���D�Q�L�O�O�R���G�H��c���G�H���R�F�K�R���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V���H�V�����������y�����������S�U�R�W�R�Q�H�V��
�S�R�U���P�R�O�p�F�X�O�D���G�H���$�7�3�����6�L�J�X�L�H�Q�G�R���H�V�W�D���P�L�V�P�D���O�y�J�L�F�D�����H�Q���R�W�U�R�V��
�R�U�J�D�Q�L�V�P�R�V�� �F�R�P�R�� �O�D�V�� �E�D�F�W�H�U�L�D�V�� �R�� �O�R�V�� �F�O�R�U�R�S�O�D�V�W�R�V�� �G�H�� �S�O�D�Q�W�D�V��
�Y�H�U�G�H�V�����H�Q���G�R�Q�G�H���V�H���K�D�Q���R�E�V�H�U�Y�D�G�R���W�D�P�D�x�R�V���G�H���D�Q�L�O�O�R���G�H����������
�����������������������\���������V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V��c�����)�L�J�X�U�D�����������H�O���F�R�V�W�R���E�L�R�H�Q�H�U�J�p�W�L�F�R��
�S�D�U�D���O�D���$�7�3���V�L�Q�W�D�V�D���V�H�U�t�D���G�H�������������������������������\�������S�U�R�W�R�Q�H�V���S�R�U���$�7�3��
�S�U�R�G�X�F�L�G�R�� �U�H�V�S�H�F�W�L�Y�D�P�H�Q�W�H�� ���L�Q�F�O�X�\�H�Q�G�R�� �H�O�� �+���� �H�[�W�U�D�� �T�X�H�� �V�H��
�U�H�T�X�L�H�U�H���S�D�U�D���O�D���V�D�O�L�G�D���G�H�O���$�7�3�������:�D�O�N�H�U����������������

Subunidad b bacteriana
�(�Q��E. coli���O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��b���������������N�'�D�����H�V���X�Q�D���S�U�R�W�H�t�Q�D���D�Q�¿�S�i�W�L�F�D��
�T�X�H�� �V�H�� �K�D�� �G�L�Y�L�G�L�G�R�� �H�Q�� �G�R�P�L�Q�L�R�V�� �I�X�Q�F�L�R�Q�D�O�H�V���� �(�O�� �S�U�L�P�H�U�R�� �G�H��
�H�O�O�R�V���H�V���X�Q���G�R�P�L�Q�L�R���T�X�H���D�W�U�D�Y�L�H�V�D���O�D���P�H�P�E�U�D�Q�D�����I�R�U�P�D�G�R���S�R�U��
�O�R�V���������D�P�L�Q�R�i�F�L�G�R�V���G�H�O���H�[�W�U�H�P�R���D�P�L�Q�R���W�H�U�P�L�Q�D�O�����F�X�\�D���I�X�Q�F�L�y�Q��
�H�V���D�Q�F�O�D�U���H�V�W�D���S�U�R�W�H�t�Q�D���D���O�D���E�L�F�D�S�D���O�L�S�t�G�L�F�D�����2�W�U�R���G�R�P�L�Q�L�R���H�V�W�i��
�F�R�P�S�X�H�V�W�R���S�R�U���O�R�V���U�H�V�L�G�X�R�V�������������������H�O���F�X�D�O���V�H���K�D���P�R�V�W�U�D�G�R���T�X�H��
�H�V���H�O���U�H�V�S�R�Q�V�D�E�O�H���G�H���O�D���L�Q�W�H�U�D�F�F�L�y�Q���G�H���O�D�V���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V��b���S�D�U�D��
�I�R�U�P�D�U�� �H�O�� �G�t�P�H�U�R�� �D�� �W�U�D�Y�p�V�� �G�H�� �O�R�V�� �D�P�L�Q�R�i�F�L�G�R�V�� �K�L�G�U�R�I�y�E�L�F�R�V��
�V�L�W�X�D�G�R�V���H�Q���H�V�W�D���U�H�J�L�y�Q�����$�G�H�P�i�V�����H�V�W�H���V�H�J�P�H�Q�W�R���G�H���O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��
b���V�H���K�D���D�V�R�F�L�D�G�R���D���O�D���I�R�U�P�D�F�L�y�Q���G�H���O�R�V���G�t�P�H�U�R�V���G�H���O�D���$�7�3���V�L�Q�W�D�V�D����
�$�V�L�P�L�V�P�R�����H�Q���H�O���H�[�W�U�H�P�R���F�D�U�E�R�[�L�O�R���V�H���H�Q�F�X�H�Q�W�U�D���H�O���G�R�P�L�Q�L�R���G�H��
�X�Q�L�y�Q���D���O�D���U�H�J�L�y�Q���)�����\���O�D���L�Q�W�H�U�D�F�F�L�y�Q���V�H���O�O�H�Y�D���D���F�D�E�R���S�R�U���X�Q�D��
�G�H���O�D�V���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V��b���G�H�O���G�t�P�H�U�R���F�R�Q���O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G���/�����P�L�H�Q�W�U�D�V��
�T�X�H���H�O���R�W�U�R���P�R�Q�y�P�H�U�R���O�R���K�D�F�H���F�R�Q���X�Q���S�D�U���G�H���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V���.��������
�D�S�R�\�D�Q�G�R�� �O�D�� �L�G�H�D�� �G�H�� �T�X�H�� �O�D�� �V�X�E�X�Q�L�G�D�G��b�� �H�V�� �H�O�� �F�R�P�S�R�Q�H�Q�W�H��
�S�U�L�Q�F�L�S�D�O���G�H�O���H�V�W�D�W�R�U���G�H�O���F�R�P�S�O�H�M�R���H�Q�]�L�P�i�W�L�F�R�����(�Q���H�V�W�H���V�H�Q�W�L�G�R����
�V�H���K�D���R�E�V�H�U�Y�D�G�R���T�X�H���O�D���S�U�H�V�H�Q�F�L�D���G�H���O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��b���H�V���L�P�S�R�U�W�D�Q�W�H��
�S�D�U�D���H�O���F�R�U�U�H�F�W�R���H�Q�V�D�P�E�O�D�M�H���G�H���O�R�V���G�R�P�L�Q�L�R�V���)�����\���)�2�����'�H���L�J�X�D�O��
�I�R�U�P�D�����V�H���K�D���G�H�W�H�U�P�L�Q�D�G�R���T�X�H���H�O���G�t�P�H�U�R���G�H���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V��b���H�V���F�D�S�D�]��
�G�H���L�Q�W�H�U�D�F�W�X�D�U���F�R�Q���O�D�V���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V���G�H�O���V�H�F�W�R�U���)�2���\���G�H���H�V�W�D���I�R�U�P�D��
�O�R�V���V�H�J�P�H�Q�W�R�V���W�U�D�Q�V�P�H�P�E�U�D�Q�D�O�H�V���G�H���O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��b�����D�X�Q�D�G�R���D��
�O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��a���\���H�O���D�Q�L�O�O�R���G�H���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��c�����V�R�Q���V�X�¿�F�L�H�Q�W�H�V���S�D�U�D��
�T�X�H���V�H���I�R�U�P�H���H�O���F�D�Q�D�O���T�X�H���S�H�U�P�L�W�H���O�D���W�U�D�Q�V�O�R�F�D�F�L�y�Q���G�H���S�U�R�W�R�Q�H�V��
���'�P�L�W�U�L�H�Y��et al.�����������������:�H�O�F�K��et al.�����������������$�U�L�V��et al.����������������

�&�R�Q�V�L�G�H�U�D�Q�G�R�� �O�R�� �D�Q�W�H�U�L�R�U���� �V�H�� �K�D�� �S�U�R�S�X�H�V�W�R�� �X�Q�� �P�R�G�H�O�R�� �G�H��
�L�Q�W�H�U�D�F�F�L�y�Q�� �G�H�O�� �G�R�P�L�Q�L�R�� �P�H�P�E�U�D�Q�D�O�� �G�H�� �O�D�� �V�X�E�X�Q�L�G�D�G��b���� �H�O��
�F�X�D�O�� �V�H�� �E�D�V�D�� �H�Q�� �O�R�V�� �U�H�V�X�O�W�D�G�R�V�� �R�E�W�H�Q�L�G�R�V�� �P�H�G�L�D�Q�W�H�� �H�O�� �X�V�R�� �G�H��
�H�Q�W�U�H�F�U�X�]�D�G�R�U�H�V�� �\�� �H�V�W�X�G�L�R�V�� �G�H�� �5�0�1�� ���'�P�L�W�U�L�H�Y��et al.���� ��������������
�(�V�W�H���P�R�G�H�O�R���S�U�R�S�R�Q�H���T�X�H���O�D�V���L�Q�W�H�U�D�F�F�L�R�Q�H�V���G�H���O�R�V���V�H�J�P�H�Q�W�R�V��
�W�U�D�Q�V�P�H�P�E�U�D�Q�D�O�H�V�� �V�H�� �G�D�� �H�Q�W�U�H�� �O�R�V�� �D�Q�L�O�O�R�V�� �D�U�R�P�i�W�L�F�R�V�� �G�H�� �O�R�V��
�D�P�L�Q�R�i�F�L�G�R�V���3�K�H�������3�K�H�����¶�����H�Q���G�R�Q�G�H���F�D�G�D���U�H�V�L�G�X�R���F�R�U�U�H�V�S�R�Q�G�H��
�D���X�Q���P�R�Q�y�P�H�U�R���G�H���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��b�����D�V�t���F�R�P�R���H�Q�W�U�H���3�K�H�������3�K�H�����¶��

�F�R�Q���X�Q�D���G�L�V�W�D�Q�F�L�D���G�H���L�Q�W�H�U�D�F�F�L�y�Q���G�H�������\�����������c�����U�H�V�S�H�F�W�L�Y�D�P�H�Q�W�H����
�$�G�H�P�i�V���� �O�D�V�� �K�p�O�L�F�H�V�� �W�U�D�Q�V�P�H�P�E�U�D�Q�D�O�H�V�� �H�V�W�i�Q�� �G�L�V�S�X�H�V�W�D�V�� �H�Q��
�X�Q�� �i�Q�J�X�O�R�� �G�H�� �����ƒ�� �\�� �O�D�V�� �L�Q�W�H�U�D�F�F�L�R�Q�H�V�� �G�H�� �O�D�� �L�Q�W�H�U�I�D�]�� �G�H�� �F�D�G�D��
�P�R�Q�y�P�H�U�R���S�U�L�Q�F�L�S�D�O�P�H�Q�W�H���V�R�Q���F�R�Q�W�D�F�W�R�V���G�H���W�L�S�R���9�D�Q���G�H�U���:�D�D�O�V����
�S�X�H�V�W�R���T�X�H���V�H���F�R�P�S�R�Q�H���S�R�U���O�D�V���F�D�G�H�Q�D�V���O�D�W�H�U�D�O�H�V���G�H���O�R�V���U�H�V�L�G�X�R�V��
�$�V�Q�������7�K�U�������*�O�Q���������3�K�H�������\���3�K�H���������)�L�J�X�U�D�����������'�P�L�W�U�L�H�Y��et al.����
���������������3�R�U���R�W�U�R���O�D�G�R�����V�H���K�D���R�E�V�H�U�Y�D�G�R���T�X�H���H�O���U�H�V�L�G�X�R���$�U�J�������V�H��
�H�Q�F�X�H�Q�W�U�D���D�O�W�D�P�H�Q�W�H���F�R�Q�V�H�U�Y�D�G�R���H�Q���O�D�V���$�7�3���V�L�Q�W�D�V�D�V���E�D�F�W�H�U�L�D�Q�D�V����
�O�R���T�X�H���V�X�J�L�H�U�H���V�X���S�U�R�E�D�E�O�H���S�D�U�W�L�F�L�S�D�F�L�y�Q���H�Q���O�D���L�Q�W�H�U�D�F�F�L�y�Q���D���Q�L�Y�H�O��
�P�H�P�E�U�D�Q�D�O�����:�H�O�F�K��et al.����������������

Subunidad b mitocondrial
�(�Q���O�D���O�H�Y�D�G�X�U�D�����O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��4 �H�V�W�i���I�R�U�P�D�G�D���S�R�U�����������D�P�L�Q�R�i�F�L�G�R�V��
�\�� �W�L�H�Q�H�� �X�Q�D�� �P�D�V�D�� �P�R�O�H�F�X�O�D�U�� �H�V�W�L�P�D�G�D�� �G�H�� ������������ �N�'�D���� �(�V�W�D��
�S�U�R�W�H�t�Q�D���H�V���K�R�P�y�O�R�J�D���D���O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��b���G�H���O�D���H�Q�]�L�P�D���E�D�F�W�H�U�L�D�Q�D��
�\���D���O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��b���G�H���O�D���P�L�W�R�F�R�Q�G�U�L�D���G�H���E�R�Y�L�Q�R�����7�D�E�O�D���,�������'�H��
�D�F�X�H�U�G�R���F�R�Q���P�p�W�R�G�R�V���G�H���S�U�H�G�L�F�F�L�y�Q���G�H���O�D���H�V�W�U�X�F�W�X�U�D���V�H�F�X�Q�G�D�U�L�D����
�H�V�W�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G���H�V�W�i���F�R�P�S�X�H�V�W�D���S�R�U���G�R�V���V�H�J�P�H�Q�W�R�V���D�O�W�D�P�H�Q�W�H��
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Figura 8. Modelo de interacción de los dominios 
transmembranales de la subunidad b. Las cadenas laterales de 
los aminoácidos tratados en el texto se muestran en color . Las 
cadenas laterales de los residuos de Phe14, Phe17, y Phe14’, 
Phe17 interactúan en un grupo hidrofóbico. De igual f orma, 
los residuos Asn2, Thr6, Gln10 y Asn2’, Thr6’, Gln10’ establece n 
�F�R�Q�W�D�F�W�R�V���W�L�S�R���9�D�Q���G�H�U���:�D�D�O�V�����/�R�V���D�Q�L�O�O�R�V���D�U�R�P�i�W�L�F�R�V���G�H���7�U�S������
y Trp26’ se proyectan hacia la parte delantera y tra sera de 
la estructura, respectivamente. P = lado positivo, N = lado 
�Q�H�J�D�W�L�Y�R�����0�R�G�L�À�F�D�G�R���G�H���'�P�L�W�U�L�H�Y��et al. , 1999.
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Mecanismo de la translocación de los protones
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Figura 9. Modelo de topología de la subunidad 4 de levadura. 
Los cilindros representan alfa hélices. De estos, los g rises 
representan a la subunidad 4. Los círculos negros son los 
residuos de cisteína que fueron introducidos por muta génesis 
sitio dirigida. El residuo 209 es el último de la subun idad 4. 
�3��� ���O�D�G�R���S�R�V�L�W�L�Y�R�����1��� ���O�D�G�R���Q�H�J�D�W�L�Y�R�����0�R�G�L�À�F�D�G�R���G�H���9�H�O�R�X�U�V��
et al. , 2000.
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Figura 10. Modelo estructural del anillo de subunidade s c -subunidad a. (A) Imágenes obtenidas por crío-microscopía electrónic a 
(7.0 Å de resolución, no. de acceso EMD 2852) de un cort e transversal a nivel de membrana del dominio F O de la ATP sintasa 
de Polytomella  sp., en donde se muestra a la izquierda el anillo d e subunidad c  (negro) y a la derecha la densidad electrónica 
de las hélices horizontales membranales de la subunidad  a (gris). En este modelo no se representa al amino termina l. (B) Vista 
lateral de (A), en donde se muestra al anillo de sub unidad c  al fondo (negro), y hacia el frente los segmentos alf a-helicoidales 
atravesando la membrana de manera horizontal (cuatro segmentos en gris). Se señala tanto el hemicanal formado por la 
�L�Q�W�H�U�D�F�F�L�y�Q���G�H���D�P�E�D�V���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V�����D�V�t���F�R�P�R���O�D���U�H�J�L�y�Q���F�D�U�E�R�[�L�O�R�����&���W�H�U�����G�H���O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��a. P = lado positivo, N = lado negativo. 
�0�R�G�L�À�F�D�G�R���G�H���$�O�O�H�J�U�H�W�W�L��et al. �����������������.�•�K�O�E�U�D�Q�G�W���	���'�D�Y�L�H�V��������������
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Figura 11. Modelo del proceso de translocación de los pr otones. 
Los protones, representados como un círculo negro c on 
carga positiva, acceden al hemicanal al interaccionar  con 
el residuo de histidina (residuo ubicado en la parte  inferior 
derecha del rectángulo) de la hélice horizontal membr anal 
de la subunidad a (rectángulo horizontal) expuesta al lado 
�G�H���O�D���F�D�Y�L�G�D�G���O�X�P�L�Q�D�O�����/�D�V���Á�H�F�K�D�V���L�Q�G�L�F�D�Q���H�O���F�D�Q�D�O���S�U�R�S�X�H�V�W�R��
mediante el cual los protones se abren paso a través de  la 
bicapa lipídica. Los iones H + se unen a la conformación abierta 
del glutamato cargado (negro) de la subunidad c  (cilindros 
en color oscuro). El mecanismo de protonación (cavida d del 
lúmen), y desprotonación (cavidad de la matriz) dan l ugar a 
la rotación del anillo de subunidad c �����O�D���Á�H�F�K�D���V�X�S�H�U�L�R�U���J�U�L�V��
indica el sentido del giro). Este movimiento en sentid o opuesto 
se evita por la presencia de arginina (residuo ubicad o en la 
parte superior izquierda del rectángulo), ésta se encu entra 
a 2.5 vueltas de hélice (13.5 Å) por debajo del aminoá cido 
glutámico. Esta distancia coincide con el espacio entr e los 
sitios de protonación adyacentes en el anillo de sub unidades 
de c  de cualquier estequiometría conocida. De este modo,  los 
residuos de arginina e histidina pueden interaccion ar al mismo 
tiempo con dos hélices adyacentes de subunidad c  como se 
requiere para la translocación de protones. P = lado positivo, 
�1��� ���O�D�G�R���Q�H�J�D�W�L�Y�R�����0�R�G�L�À�F�D�G�R���G�H���.�•�K�O�E�U�D�Q�G�W���	���'�D�Y�L�H�V��������������
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e���V�H���F�R�P�S�R�Q�H���G�H���������D�P�L�Q�R�i�F�L�G�R�V�������������������N�'�D�������H�V�W�D���S�U�R�W�H�t�Q�D��
�S�U�H�V�H�Q�W�D���X�Q�D���W�R�S�R�O�R�J�t�D���1���D�G�H�Q�W�U�R�����P�D�W�U�L�]���P�L�W�R�F�R�Q�G�U�L�D�O�����&���I�X�H�U�D��
���H�V�S�D�F�L�R�� �L�Q�W�H�U�P�H�P�E�U�D�Q�D�O���� �\�� �W�L�H�Q�H�� �X�Q�D�� �H�V�W�H�T�X�L�R�P�H�W�U�t�D�� �G�H�� ����
�V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V�� �S�R�U�� �F�D�G�D�� �V�X�E�X�Q�L�G�D�G������ �G�H�� �O�D���$�7�3�D�V�D���� �/�D�� �U�H�J�L�y�Q��
�D�P�L�Q�R���W�H�U�P�L�Q�D�O���S�U�H�V�H�Q�W�D���H�O���P�R�W�L�Y�R���*�[�[�[�*�����*�O�\���������*�O�\�����������H�O��
�F�X�D�O���V�H���K�D���G�H�V�F�U�L�W�R���S�D�U�W�L�F�L�S�D���H�Q���O�D���I�R�U�P�D�F�L�y�Q���G�H���K�R�P�R�����R���K�H�W�H�U�R��
�G�t�P�H�U�R�V���P�H�P�E�U�D�Q�D�O�H�V�����(�Y�H�U�D�U�G���*�L�J�R�W��et al.�����������������%�U�X�Q�Q�H�U��et 
al.�������������������(�Q���H�V�W�H���V�H�Q�W�L�G�R�����H�Q��S. cerevisiae���V�H���K�D���S�U�R�S�X�H�V�W�R���T�X�H��
�O�D���S�U�R�W�H�t�Q�D���0�J�P���S���V�H���U�H�T�X�L�H�U�H���S�D�U�D���O�D���U�H�J�X�O�D�F�L�y�Q���\���H�V�W�D�E�L�O�L�G�D�G��
�G�H�� �O�D�� �P�L�V�P�D�� ���$�P�X�W�K�D��et al������ �������������� �/�D�� �V�X�E�X�Q�L�G�D�G��e� � � \� �g� � �G�H� �
�O�H�Y�D�G�X�U�D���H�V�W�i�Q���L�Q�Y�R�O�X�F�U�D�G�D�V���H�Q���O�R�V���S�U�R�F�H�V�R�V���G�H���G�L�P�H�U�L�]�D�F�L�y�Q��
�R�O�L�J�R�P�H�U�L�]�D�F�L�y�Q���G�H���O�D���H�Q�]�L�P�D�����)�L�J�X�U�D�������������/�D���H�O�L�P�L�Q�D�F�L�y�Q���G�H��
�H�V�W�D�V���S�U�R�W�H�t�Q�D�V���S�R�U���L�Q�J�H�Q�L�H�U�t�D���J�H�Q�p�W�L�F�D���W�U�D�H���F�R�P�R���F�R�Q�V�H�F�X�H�Q�F�L�D��
�X�Q�D���P�R�U�I�R�O�R�J�t�D���P�L�W�R�F�R�Q�G�U�L�D�O���F�R�Q���S�p�U�G�L�G�D���G�H���F�U�H�V�W�D�V�����Q�X�P�H�U�R�V�D�V��
�G�L�J�L�W�D�F�L�R�Q�H�V�� �\�� �H�V�W�U�X�F�W�X�U�D�V�� �G�H�� �W�L�S�R�� �F�H�E�R�O�O�D���� �O�R�� �T�X�H�� �V�X�J�L�H�U�H�� �X�Q��
�Y�t�Q�F�X�O�R���H�Q�W�U�H���O�D���R�O�L�J�R�P�H�U�L�]�D�F�L�y�Q���G�H�O���F�R�P�S�O�H�M�R���H�Q�]�L�P�i�W�L�F�R���\���O�D��
�D�U�T�X�L�W�H�F�W�X�U�D���G�H���O�D�V���F�U�H�V�W�D�V���P�L�W�R�F�R�Q�G�U�L�D�O�H�V�����$�U�V�H�O�L�Q��et al.����������������
�$�U�V�H�O�L�Q��et al.����������������

Subunidad g
�(�V�W�D���S�U�R�W�H�t�Q�D���S�R�V�H�H�����������D�P�L�Q�R�i�F�L�G�R�V���\���V�X���H�[�W�U�H�P�R���D�P�L�Q�R���V�H��
�H�Q�F�X�H�Q�W�U�D�� �R�U�L�H�Q�W�D�G�R�� �K�D�F�L�D�� �O�D�� �P�D�W�U�L�]�� �P�L�W�R�F�R�Q�G�U�L�D�O�� �\�� �V�X�� �F�R�U�W�R��
�G�R�P�L�Q�L�R���F�D�U�E�R�[�L�O�R���H�V�W�i���X�E�L�F�D�G�R���H�Q���H�O���H�V�S�D�F�L�R���L�Q�W�H�U�P�H�P�E�U�D�Q�D�O����
�6�H���K�D���L�G�H�Q�W�L�¿�F�D�G�R���X�Q���P�R�W�L�Y�R���*�[�[�[�*�����*�O�\���������*�O�\�����������D�O�W�D�P�H�Q�W�H��
�F�R�Q�V�H�U�Y�D�G�R�� �H�Q�� �G�L�V�W�L�Q�W�R�V�� �R�U�J�D�Q�L�V�P�R�V���� �T�X�H�� �V�H�� �H�Q�F�X�H�Q�W�U�D�� �H�Q�� �O�D��
�U�H�J�L�y�Q�� �T�X�H�� �D�W�U�D�Y�L�H�V�D�� �O�D�� �P�H�P�E�U�D�Q�D�� �\�� �V�H�� �K�D�� �G�H�P�R�V�W�U�D�G�R�� �T�X�H��
�p�V�W�H�� �H�V�� �H�O�� �U�H�V�S�R�Q�V�D�E�O�H�� �G�H�� �O�D�� �S�D�U�W�L�F�L�S�D�F�L�y�Q�� �G�H�� �O�D�� �V�X�E�X�Q�L�G�D�G��g 
�H�Q�� �O�D�� �G�L�P�H�U�L�]�D�F�L�y�Q�� �G�H�� �O�D�� �H�Q�]�L�P�D�� ���%�X�V�W�R�V�� �	�� �9�H�O�R�X�U�V���� ������������
�6�D�G�G�D�U���	���6�W�X�D�U�W�������������������(�V�W�X�G�L�R�V���D�Q�W�H�U�L�R�U�H�V���H�P�S�O�H�D�Q�G�R���D�J�H�Q�W�H�V��
�H�Q�W�U�H�F�U�X�]�D�G�R�U�H�V�����P�R�V�W�U�D�U�R�Q���T�X�H���O�D���I�R�U�P�D�F�L�y�Q���G�H�O���K�H�W�H�U�R�G�t�P�H�U�R��
e��g�� �H�V�� �H�V�S�H�F�t�¿�F�R�� �G�H�O�� �G�t�P�H�U�R�� �G�H�� �$�7�3�D�V�D���� �P�L�H�Q�W�U�D�V�� �T�X�H�� �O�R�V��
�K�R�P�R�G�t�P�H�U�R�V��e��e���\��g��g���V�H���H�Q�F�X�H�Q�W�U�D�Q���~�Q�L�F�D�P�H�Q�W�H���H�Q���O�D�V���I�R�U�P�D�V��
�R�O�L�J�R�P�p�U�L�F�D�V���G�H���O�D���H�Q�]�L�P�D�����)�U�R�Q�]�H�V��et al.�������������������&�R�Q�V�L�G�H�U�D�Q�G�R��
�O�R���D�Q�W�H�U�L�R�U�����V�H���K�D���S�U�R�S�X�H�V�W�R���X�Q���P�R�G�H�O�R���G�H���L�Q�W�H�U�I�D�]�����H�Q���G�R�Q�G�H��
�G�R�V�� �V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V��4�� �G�H�O�� �F�R�P�S�O�H�M�R�� �H�Q�]�L�P�i�W�L�F�R���� �X�Q�D�� �V�X�E�X�Q�L�G�D�G��
�S�R�U�� �P�R�Q�y�P�H�U�R���� �S�D�U�W�L�F�L�S�D�Q�� �H�Q�� �O�D�� �I�R�U�P�D�F�L�y�Q�� �G�H�� �G�R�V�� �L�Q�W�H�U�I�D�]����
�X�Q�D���L�P�S�O�L�F�D���H�O���G�t�P�H�U�R���G�H���O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��4���\���O�D���R�W�U�D���F�R�U�U�H�V�S�R�Q�G�H��
�D���O�D�V���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V��e���\��g�����(�V�W�D�V���V�X�S�H�U�¿�F�L�H�V���G�H���F�R�Q�W�D�F�W�R���Q�R���V�R�Q��
�L�Q�G�H�S�H�Q�G�L�H�Q�W�H�V�����S�X�H�V�W�R���T�X�H���O�D���H�O�L�P�L�Q�D�F�L�y�Q���G�H�O���H�[�W�U�H�P�R���D�P�L�Q�R��
�W�H�U�P�L�Q�D�O���G�H���O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��4���F�R�Q�G�X�F�H���D���O�D���S�p�U�G�L�G�D���G�H���O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��
g���\���G�H���O�D�V���I�R�U�P�D�V���R�O�L�J�R�P�p�U�L�F�D�V���G�H���O�D���H�Q�]�L�P�D�����P�L�H�Q�W�U�D�V���T�X�H���H�O��
�P�L�V�P�R���H�I�H�F�W�R���V�H���S�U�H�V�H�Q�W�D���W�U�D�V���O�D���S�p�U�G�L�G�D���G�H���O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��e���y��g��
���)�L�J�X�U�D�������������%�X�V�W�R�V���	���9�H�O�R�X�U�V����������������

Figura 12. Modelo de la participación de las subunida des 4, e y g en el dímero de la ATP sintasa. (A) En este modelo, se r epresenta 
la interacción del dímero de la subunidad e y la interacción de las subunidades e+g (hélices con un segmento membranal) 
estabilizando los contactos del sector F O, además de la interacción de la subunidad 4 en cada uno de los monómeros de la 
enzima. Por simplicidad, en el modelo sólo se represent a una hélice que corresponde al homodímero e+e y al heterodímero 
e+g. (B) Topología de membrana de las subunidades e y g. Se indica la orientación de cada subunidad de acuer do al número 
�G�H���D�P�L�Q�R�i�F�L�G�R���F�R�U�U�H�V�S�R�Q�G�L�H�Q�W�H�����L�J�X�D�O�P�H�Q�W�H���V�H���U�H�V�D�O�W�D���H�O���G�R�P�L�Q�L�R���*�[�[�[�*�����3��� ���O�D�G�R���S�R�V�L�W�L�Y�R�����1��� ���O�D�G�R���Q�H�J�D�W�L�Y�R�����0�R�G�L�À�F�D�G�R��
de Brunner et al. , 2002.
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�6�i�Q�F�K�H�]���9�i�V�T�X�H�]�����/�����	���*�R�Q�]�i�O�H�]���+�D�O�S�K�H�Q�����'�������)���)�2���$�7�3���V�L�Q�W�D�V�D�����V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V���G�H�O���G�R�P�L�Q�L�R���P�H�P�E�U�D�Q�D�O�����M�X�O�L�R������������

Subunidad f
�/�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��f���H�V���X�Q�D���S�U�R�W�H�t�Q�D���G�H�����������D�P�L�Q�R�i�F�L�G�R�V�����T�X�H���H�V�W�i��
�F�R�G�L�¿�F�D�G�D���H�Q���H�O���J�H�Q��ATP17���F�R�Q���X�Q���P�D�U�F�R���D�E�L�H�U�W�R���G�H���O�H�F�W�X�U�D���G�H��
���������S�E�����/�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G���P�D�G�X�U�D���V�H���F�R�P�S�R�Q�H���G�H���������D�P�L�Q�R�i�F�L�G�R�V��
�F�R�Q���X�Q�D���P�D�V�D���G�H�����������������N�'�D�����(�V���X�Q�D���S�U�R�W�H�t�Q�D���E�i�V�L�F�D���F�R�Q���X�Q���S�,��
�H�V�W�L�P�D�G�R���G�H���������������3�U�H�V�H�Q�W�D���������U�H�V�L�G�X�R�V���E�i�V�L�F�R�V���\���������U�H�V�L�G�X�R�V��
�i�F�L�G�R�V���� �(�O�� �D�Q�i�O�L�V�L�V�� �G�H�O�� �S�H�U�¿�O�� �G�H�� �K�L�G�U�R�I�R�E�L�F�L�G�D�G�� �P�X�H�V�W�U�D�� �X�Q��
�V�H�J�P�H�Q�W�R���P�H�P�E�U�D�Q�D�O���S�X�W�D�W�L�Y�R���G�H���������D�P�L�Q�R�i�F�L�G�R�V���F�H�U�F�D�Q�R���D�O��
�H�[�W�U�H�P�R���F�D�U�E�R�[�L�O�R���W�H�U�P�L�Q�D�O�����6�S�D�Q�Q�D�J�H�O��et al.�������������������(�P�S�O�H�D�Q�G�R��
�D�J�H�Q�W�H�V���H�Q�W�U�H�F�U�X�]�D�G�R�U�H�V�����V�H���G�H�W�H�U�P�L�Q�y���T�X�H���S�U�H�V�H�Q�W�D���X�Q�D���W�R�S�R�O�R�J�t�D��
�1���G�H�Q�W�U�R���&���I�X�H�U�D�����(�V�W�X�G�L�R�V���S�U�H�Y�L�R�V���U�H�D�O�L�]�D�G�R�V���F�R�Q���P�X�W�D�Q�W�H�V���G�H�O��
�J�H�Q��ATP17�����P�R�V�W�U�D�U�R�Q���T�X�H���D�O���H�O�L�P�L�Q�D�U���O�R�V���~�O�W�L�P�R�V���������D�P�L�Q�R�i�F�L�G�R�V��
�G�H���O�D���V�H�F�X�H�Q�F�L�D�����L�Q�F�O�X�\�H�Q�G�R���H�O���V�H�J�P�H�Q�W�R���P�H�P�E�U�D�Q�D�O�����O�D���D�F�W�L�Y�L�G�D�G��
�G�H���O�D���$�7�3�D�V�D���G�L�V�P�L�Q�X�t�D���G�R�V���Y�H�F�H�V���H�Q���F�R�P�S�D�U�D�F�L�y�Q���D���O�D���F�H�S�D��
�V�L�O�Y�H�V�W�U�H�����5�R�X�G�H�D�X��et al.����������������

�6�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V���L���M�����N�����O
�/�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��i�����W�D�P�E�L�p�Q���O�O�D�P�D�G�D��j�����H�V�W�i���F�R�G�L�¿�F�D�G�D���H�Q���H�O���J�H�Q��
ATP18�����W�L�H�Q�H���������D�P�L�Q�R�i�F�L�G�R�V���\���X�Q�D���P�D�V�D���P�R�O�H�F�X�O�D�U���H�V�W�L�P�D�G�D���G�H��
�������������N�'�D�����(�V���X�Q�D���S�U�R�W�H�t�Q�D���G�H���O�D���P�H�P�E�U�D�Q�D���L�Q�W�H�U�Q�D���P�L�W�R�F�R�Q�G�U�L�D�O��
�T�X�H�� �S�U�H�V�H�Q�W�D�� �X�Q�D�� �W�R�S�R�O�R�J�t�D�� �1���G�H�Q�W�U�R�� �&���I�X�H�U�D���� �$�Q�i�O�L�V�L�V�� �G�H��
�D�O�L�Q�H�D�P�L�H�Q�W�R�V���P�~�O�W�L�S�O�H�V���G�H���V�H�F�X�H�Q�F�L�D���G�H�W�H�U�P�L�Q�D�U�R�Q���T�X�H���W�L�H�Q�H��
�K�R�P�y�O�R�J�R�V�� �H�Q��Schizosaccharomyces pombe�� ���(�0�%�/�� �Q�~�P�H�U�R��
�G�H�� �D�F�F�H�V�R�� �=����������������Neurospora crassa�� ���*�H�Q�%�D�Q�N�� �Q�~�P�H�U�R��
�G�H�� �D�F�F�H�V�R�� �$�,���������������� �\��Caenorhabditis elegans�� ���*�H�Q�%�D�Q�N��
�F�R�Q�� �Q�~�P�H�U�R�V�� �G�H�� �D�F�F�H�V�R�� �$�)������������������ �������������� �D�� ������������������ �/�D��
�P�X�W�D�Q�W�H���G�H�O���J�H�Q��ATP18���Q�R���D�I�H�F�W�D���H�O���F�U�H�F�L�P�L�H�Q�W�R���H�Q���P�H�G�L�R���Q�R��
�I�H�U�P�H�Q�W�D�E�O�H�����O�R���T�X�H���V�X�J�L�H�U�H���T�X�H���Q�R���H�V���H�V�H�Q�F�L�D�O���S�D�U�D���O�D���I�X�Q�F�L�y�Q��
�G�H�� �O�D�� �H�Q�]�L�P�D�� �G�H�� �O�H�Y�D�G�X�U�D�� ���3�D�X�P�D�U�G��et al.���� �������������� �(�V�W�X�G�L�R�V��
�S�U�H�Y�L�R�V�� �F�R�Q�� �H�Q�W�U�H�F�U�X�]�D�G�R�U�H�V�� �G�H�P�R�V�W�U�D�U�R�Q�� �O�D�� �L�Q�W�H�U�D�F�F�L�y�Q�� �G�H��
�O�R�V���K�H�W�H�U�R�G�t�P�H�U�R�V��i��i����i��f����i��d�����D�V�t���F�R�P�R���O�D���L�Q�W�H�U�D�F�F�L�y�Q���G�H���O�R�V��
�V�X�E�F�R�P�S�O�H�M�R�V��i��6��f  �H����i��6��d ���)�L�J�X�U�D�������������(�O���K�R�P�R�G�t�P�H�U�R���G�H��
�O�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��i���V�H���K�D���G�H�P�R�V�W�U�D�G�R���S�D�U�W�L�F�L�S�D���H�Q���O�D���R�O�L�J�R�P�H�U�L�]�D�F�L�y�Q��
�G�H���O�D���H�Q�]�L�P�D���G�H���O�H�Y�D�G�X�U�D�����3�D�X�P�D�U�G��et al.����������������

�5�H�F�L�H�Q�W�H�P�H�Q�W�H���G�R�V���Q�X�H�Y�D�V���S�U�R�W�H�t�Q�D�V�����O�O�D�P�D�G�D�V��k�����G�H�V�F�U�L�W�D���H�Q��
S.��cerevisiae�����\��l�����U�H�S�R�U�W�D�G�D���H�Q��Y. lipolytica����Pichia pastoris����
Pichia angusta� � � \� �S.��cerevisiae������ �V�H�� �K�D�Q�� �D�V�R�F�L�D�G�R�� �D�O�� �G�R�P�L�Q�L�R��
�)�2�����$�Q�i�O�L�V�L�V���E�L�R�L�Q�I�R�U�P�i�W�L�F�R�V���V�X�J�L�H�U�H�Q���T�X�H���D�P�E�D�V���S�U�H�V�H�Q�W�D�Q���V�X��
�H�[�W�U�H�P�R�� �F�D�U�E�R�[�L�O�R�� �H�[�S�X�H�V�W�R�� �D�O�� �H�V�S�D�F�L�R�� �L�Q�W�H�U�P�H�P�E�U�D�Q�D�O�� �\�� �V�X��
�I�X�Q�F�L�y�Q���S�X�W�D�W�L�Y�D���H�V�W�i���U�H�O�D�F�L�R�Q�D�G�D���D�O���H�Q�V�D�P�E�O�D�M�H���G�H�O���F�R�P�S�O�H�M�R��
�H�Q�]�L�P�i�W�L�F�R�� ���$�U�Q�R�O�G��et al.���� ������������ �/�L�X��et al.���� �������������� �(�Q�� �O�D�V��
�O�H�Y�D�G�X�U�D�V�����O�D�V���V�X�E�X�Q�L�G�D�G��k���H��i �H�V�W�D�E�L�O�L�]�D�Q���D�O���G�t�P�H�U�R���G�H���O�D���)���)�2��
�$�7�3���V�L�Q�W�D�V�D�����:�D�J�Q�H�U��et al.����������������

Factor B���\��proteína TMEM70
�(�O���I�D�F�W�R�U���E���G�H���E�R�Y�L�Q�R���Q�R���W�L�H�Q�H���K�R�P�y�O�R�J�R�V���H�Q���S�U�R�F�D�U�L�R�Q�W�H�V���Q�L��
�X�Q�D�� �F�R�Q�W�U�D�S�D�U�W�H�� �H�Q�� �O�D�� �O�H�Y�D�G�X�U�D���� �S�D�U�H�F�H�� �X�Q�L�U�V�H�� �G�H�O�� �O�D�G�R�� �G�H�� �O�D��
�P�D�W�U�L�]���G�H���O�D���P�H�P�E�U�D�Q�D���L�Q�W�H�U�Q�D���P�L�W�R�F�R�Q�G�U�L�D�O���\���Q�R���S�D�U�H�F�H���W�H�Q�H�U��
�X�Q�D���I�X�Q�F�L�y�Q���U�H�J�X�O�D�G�R�U�D�����$�G�H�P�i�V�����G�H���O�D���Y�t�D���G�H���W�U�D�Q�V�O�R�F�D�F�L�y�Q���G�H��
�S�U�R�W�R�Q�H�V���F�O�i�V�L�F�D���G�H�V�F�U�L�W�D���S�D�U�D���H�O���G�R�P�L�Q�L�R���)�2�����V�H���K�D���S�U�R�S�X�H�V�W�R��
�T�X�H���O�D���U�H�J�L�y�Q���P�H�P�E�U�D�Q�D�O���G�H���O�R�V���P�D�P�t�I�H�U�R�V���S�R�G�U�t�D���D�O�E�H�U�J�D�U���X�Q�D��
�V�H�J�X�Q�G�D���Y�t�D���G�H���W�U�D�Q�V�O�R�F�D�F�L�y�Q���G�H���O�R�V���S�U�R�W�R�Q�H�V�����I�R�U�P�D�G�D���D���S�D�U�W�L�U��
�G�H�O���H�Q�V�D�P�E�O�D�M�H���G�H���O�D�V���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V��e����f����g���\��A6L�����D�V�t���F�R�P�R���S�R�U��

�O�R�V�� �V�H�J�P�H�Q�W�R�V�� �W�U�D�Q�V�P�H�P�E�U�D�Q�D�O�H�V�� �G�H�O�� �D�F�D�U�U�H�D�G�R�U�� �$�'�3���$�7�3����
�7�D�P�E�L�p�Q���� �V�H�� �K�D�� �V�X�J�H�U�L�G�R�� �T�X�H�� �H�V�W�H�� �I�D�F�W�R�U�� �S�X�H�G�H�� �R�F�O�X�L�U�� �H�V�W�D��
�V�H�J�X�Q�G�D���Y�t�D���G�H���W�U�D�Q�V�O�R�F�D�F�L�y�Q���G�H���S�U�R�W�R�Q�H�V���I�D�Y�R�U�H�F�L�H�Q�G�R���D�V�t���O�D��
�D�F�W�L�Y�L�G�D�G���G�H���O�D���$�7�3���V�L�Q�W�D�V�D�����6�L�Q���H�P�E�D�U�J�R�����Q�R���V�H���V�D�E�H���F�R�Q���G�H�W�D�O�O�H��
�V�X���I�X�Q�F�L�y�Q���G�H�Q�W�U�R���G�H�O���F�R�P�S�O�H�M�R���)�2�����-�R�Q�F�N�K�H�H�U�H��et al.����������������

�/�D���S�U�R�W�H�t�Q�D���W�U�D�Q�V�P�H�P�E�U�D�Q�D�����������7�0�(�0���������G�H���E�R�Y�L�Q�R���W�L�H�Q�H���X�Q�D��
�P�D�V�D���P�R�O�H�F�X�O�D�U���D�S�U�R�[�L�P�D�G�D���G�H���������N�'�D�����$�Q�i�O�L�V�L�V���G�H���I�U�D�F�F�L�R�Q�H�V��
�V�X�E�P�L�W�R�F�R�Q�G�U�L�D�O�H�V�� �K�D�Q�� �G�H�P�R�V�W�U�D�G�R�� �T�X�H�� �7�0�(�0������ �V�H�� �D�V�R�F�L�D��
�F�R�Q�� �O�D�� �P�H�P�E�U�D�Q�D�� �L�Q�W�H�U�Q�D�� �P�L�W�R�F�R�Q�G�U�L�D�O���� �6�H�� �K�D�� �P�R�V�W�U�D�G�R�� �T�X�H��
�H�V�W�D���S�U�R�W�H�t�Q�D���V�H���U�H�T�X�L�H�U�H���S�D�U�D���P�D�Q�W�H�Q�H�U���O�R�V���Q�L�Y�H�O�H�V���Q�R�U�P�D�O�H�V��
�G�H�� �H�[�S�U�H�V�L�y�Q�� �\�� �D�F�W�L�Y�L�G�D�G�� �G�H�O�� �F�R�P�S�O�H�M�R�� �9���� �$�X�Q�T�X�H�� �Q�R�� �V�H�� �K�D��
�G�H�W�H�U�P�L�Q�D�G�R���X�Q�D���L�Q�W�H�U�D�F�F�L�y�Q���G�L�U�H�F�W�D���F�R�Q���H�O���F�R�P�S�O�H�M�R���H�Q�]�L�P�i�W�L�F�R����
�V�H���K�D���S�U�R�S�X�H�V�W�R���X�Q�D���X�Q�L�y�Q���W�U�D�Q�V�L�W�R�U�L�D���F�R�Q���O�D���H�Q�]�L�P�D�����7�0�(�0������
�H�V���X�Q�D���S�U�R�W�H�t�Q�D���S�R�F�R���D�E�X�Q�G�D�Q�W�H�����\���D�O���L�J�X�D�O���T�X�H���O�R�V���I�D�F�W�R�U�H�V���G�H��
�H�Q�V�D�P�E�O�D�M�H���$�7�3�������\���$�7�3���������V�H���K�D���V�X�J�H�U�L�G�R���T�X�H���S�D�U�W�L�F�L�S�D���H�Q���O�D��
�E�L�R�J�p�Q�H�V�L�V���G�H�O���F�R�P�S�O�H�M�R���9�����Q�R���R�E�V�W�D�Q�W�H���V�H���U�H�T�X�L�H�U�H�Q���P�i�V���H�V�W�X�G�L�R�V��
�S�D�U�D���D�F�O�D�U�D�U���V�X���I�X�Q�F�L�y�Q�����-�R�Q�F�N�K�H�H�U�H��et al.����������������

Proteínas MLQ���\��AGP
�5�H�F�L�H�Q�W�H�P�H�Q�W�H���V�H���K�D�Q���G�H�V�F�U�L�W�R���G�R�V���Q�X�H�Y�D�V���S�U�R�W�H�t�Q�D�V���D�V�R�F�L�D�G�D�V��
�D�O�� �F�R�P�S�O�H�M�R�� �H�Q�]�L�P�i�W�L�F�R�� �G�H�� �E�R�Y�L�Q�R���� �/�D�� �S�U�L�P�H�U�D�� �G�H�� �H�O�O�D�V�� �V�H��
�F�R�Q�R�F�H���F�R�P�R���S�U�R�W�H�R�O�t�S�L�G�R���P�L�W�R�F�R�Q�G�U�L�D�O���G�H�����������N�'�D�����������3�/�����R��
�S�U�R�W�H�t�Q�D���0�/�4���G�H�E�L�G�R���D���T�X�H���V�H���R�E�W�X�Y�R���D���S�D�U�W�L�U���G�H���P�H�P�E�U�D�Q�D�V��

�)�L�J�X�U�D�� �������� �5�H�S�U�H�V�H�Q�W�D�F�L�y�Q�� �H�V�T�X�H�P�i�W�L�F�D�� �G�H�O�� �P�R�G�H�O�R�� �G�H��
topología de la subunidad i. El modelo está basado en los 
ensayos empleando agentes entrecruzadores, en donde 
se representa esquemáticamente a las proteínas cercanas 
a la subunidad i. La numeración de la subunidad 6 inicia 
en la Ser1. Se muestra el primer segmento que atraviesa la 
membrana y el primer bucle situado del lado de la matriz de 
la subunidad 6. Los círculos negros representan los residuos 
de lisina sustituidos por cisteínas en la subunidad i. Otros 
residuos de lisina se muestran como círculos con líneas. 
���'�����&�� �V�L�J�Q�L�À�F�D�� �H�O�� �F�D�P�E�L�R�� �G�H�O�� �U�H�V�L�G�X�R�� �$�V�S������ �S�R�U�� �&�L�V�� �G�H�� �O�D��
subunidad 4�����3��� ���O�D�G�R���S�R�V�L�W�L�Y�R�����1��� ���O�D�G�R���Q�H�J�D�W�L�Y�R�����0�R�G�L�À�F�D�G�D��
de Paumard et al. , 2000.
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�7�,�3���5�H�Y���(�V�S���&�L�H�Q�F���4�X�t�P���%�L�R�O�������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������� �9�R�O�������������1�R������

�P�L�W�R�F�R�Q�G�U�L�D�O�H�V���H�P�S�O�H�D�Q�G�R���G�L�V�R�O�Y�H�Q�W�H�V���R�U�J�i�Q�L�F�R�V�����F�O�R�U�R�I�R�U�P�R��
�P�H�W�D�Q�R�O�������/�D���V�H�J�X�Q�G�D���H�V���X�Q�D���V�X�E�X�Q�L�G�D�G���O�O�D�P�D�G�D��AGP���\���V�H���K�D��
�G�H�V�F�U�L�W�R���F�R�P�R���X�Q�D���S�U�R�W�H�t�Q�D���D�V�R�F�L�D�G�D���D���O�D���G�L�D�E�H�W�H�V���H�Q���W�H�M�L�G�R�V��
�V�H�Q�V�L�E�O�H�V���D���L�Q�V�X�O�L�Q�D�����'�$�3�,�7�����S�R�U���V�X�V���V�L�J�O�D�V���H�Q���L�Q�J�O�p�V�������6�H���K�D��
�G�H�W�H�U�P�L�Q�D�G�R���T�X�H���H�V�W�D�V���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V���Q�R���D�I�H�F�W�D�Q���O�D���D�F�W�L�Y�L�G�D�G���G�H�O��
�F�R�P�S�O�H�M�R���9�����(�P�S�O�H�D�Q�G�R���V�H�U�Y�L�G�R�U�H�V���E�L�R�L�Q�I�R�U�P�i�W�L�F�R�V���V�H���S�U�H�G�L�F�H��
�X�Q���F�U�X�F�H���W�U�D�Q�V�P�H�P�E�U�D�Q�D�O���S�D�U�D���F�D�G�D���X�Q�D���G�H���H�O�O�D�V�����G�R�V���V�L�W�L�R�V���G�H��
�I�R�V�I�R�U�L�O�D�F�L�y�Q���S�R�V�L�E�O�H�V���S�D�U�D��AGP���\���X�Q�R���S�D�U�D���O�D���S�U�R�W�H�t�Q�D���0�/�4�����$�O��
�E�X�V�F�D�U���H�Q���O�D���E�D�V�H���G�H���G�D�W�R�V���G�H�O���J�H�Q�R�P�D���G�H���O�H�Y�D�G�X�U�D���K�R�P�y�O�R�J�R�V��
�S�D�U�D���H�V�W�D�V���V�X�E�X�Q�L�G�D�G�H�V���V�H���R�E�V�H�U�Y�y���T�X�H���V�X�V���V�H�F�X�H�Q�F�L�D�V���W�H�Q�t�D�Q��
�X�Q�D�� �E�D�M�D�� �L�G�H�Q�W�L�G�D�G�� ������������ �\�� �V�L�P�L�O�L�W�X�G�� �������������� �5�H�V�S�H�F�W�R�� �D�� �V�X��
�I�X�Q�F�L�y�Q�����D�~�Q���Q�R���V�H���F�R�Q�R�F�H���F�R�Q���S�U�H�F�L�V�L�y�Q�����1�R���R�E�V�W�D�Q�W�H�����H�V�W�X�G�L�R�V��
�U�H�D�O�L�]�D�G�R�V���H�Q���W�H�M�L�G�R�V���G�H���U�D�W�D���H�Q���X�Q���P�R�G�H�O�R���G�H���G�L�D�E�H�W�H�V�����L�Q�G�X�F�L�G�R��
�D�O���G�D�x�D�U���O�D�V���F�p�O�X�O�D�V�������S�D�Q�F�U�H�i�W�L�F�D�V���G�H�E�L�G�R���D���O�D���D�G�P�L�Q�L�V�W�U�D�F�L�y�Q��
�G�H�O�� �I�i�U�P�D�F�R�� �H�V�W�U�H�S�W�R�]�R�W�R�F�L�Q�D���� �V�X�J�L�H�U�H�Q�� �T�X�H�� �S�R�G�U�t�D�� �S�D�U�W�L�F�L�S�D�U��
�H�Q���H�O���P�H�W�D�E�R�O�L�V�P�R���G�H���O�D���J�O�X�F�R�V�D���\���R���O�D���I�R�V�I�R�U�L�O�D�F�L�y�Q���R�[�L�G�D�W�L�Y�D����
�(�Q�� �H�V�W�H�� �V�H�Q�W�L�G�R���� �V�H�� �K�D�� �G�L�V�H�x�D�G�R�� �5�1�$�� �G�H�� �L�Q�W�H�U�I�H�U�H�Q�F�L�D�� �S�D�U�D��
�H�Y�D�O�X�D�U���P�R�G�L�¿�F�D�F�L�R�Q�H�V���P�R�U�I�R�O�y�J�L�F�D�V���G�H���O�D���P�H�P�E�U�D�Q�D���L�Q�W�H�U�Q�D��
�P�L�W�R�F�R�Q�G�U�L�D�O���R���F�D�P�E�L�R�V���H�Q���O�D�V���I�R�U�P�D�V���R�O�L�J�y�P�H�U�L�F�D�V���G�H���O�D���$�7�3��
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Figura 14. Modelo estructural de la F 1FO-ATP sintasa dimérica de �<�D�U�U�R�Z�L�D�� �O�L�S�R�O�\�W�L�F�D.Vista lateral del mapa de densidad 
electrónica obtenido por crío-microscopía electróni ca del dímero de la ATPasa de �<�����O�L�S�R�O�\�W�L�F�D representado como un diagrama 
�G�H���V�X�S�H�U�À�F�L�H�������������c���G�H���U�H�V�R�O�X�F�L�y�Q�����Q�R�����G�H���D�F�F�H�V�R���(�0�'�����������������$�G�L�F�L�R�Q�D�O�P�H�Q�W�H�����D���P�D�Q�H�U�D���G�H���F�R�P�S�D�U�D�F�L�y�Q���V�R�E�U�H���O�D���G�H�Q�V�L�G�D�G��
�H�O�H�F�W�U�y�Q�L�F�D���G�H�O���P�L�V�P�R���V�H���P�X�H�V�W�U�D���O�D���H�V�W�U�X�F�W�X�U�D���F�U�L�V�W�D�O�R�J�U�i�À�F�D���G�H�O���V�X�E���F�R�P�S�O�H�M�R���)1-c 10 de �<�����O�L�S�R�O�\�W�L�F�D (3.5 Å de resolución, no. 
de acceso PDB 5FL7). Asimismo, se indica la región co rrespondiente a los dominios extrínseco (F 1) e intrínseco de membrana (F O) 
del complejo dimérico de la enzima de la levadura, así  como las subunidades a y el anillo de subunidades de c �����0�R�G�L�À�F�D�G�R��
de Hahn et al. , 2016.
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Figura 15. Modelo de la organización de las estructuras o ligoméricas de la ATP sintasa. En este modelo se represe nta de manera 
esquemática la disposición de los multímeros de la ATPa sa. Se muestran los dos tipos de formas diméricas que existen  (dímero 
�Y�H�U�G�D�G�H�U�R���\���S�V�H�X�G�R���G�t�P�H�U�R�������$�V�t���F�R�P�R���O�D�V���V�X�S�H�U�À�F�L�H�V���G�H���F�R�Q�W�D�F�W�R���T�X�H���I�R�U�P�D�Q���O�R�V���P�R�Q�y�P�H�U�R�V���G�H���O�D���H�Q�]�L�P�D�����U�H�S�U�H�V�H�Q�W�D�G�R�V���F�R�P�R��
elipses horizontales), y dentro de éstos las subunidades �./ �Ã. También, se indica la interfaz de dimerización y olig omerización 
���V�H�x�D�O�D�G�R���F�R�Q���X�Q�D���Á�H�F�K�D�������U�H�V�S�H�F�W�L�Y�D�P�H�Q�W�H�����0�R�G�L�À�F�D�G�R���G�H���'�X�G�N�L�Q�D��et al. , 2006.
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Figura 16. Modelos basados en la hidrofobicidad de las subunidades individuales que participan en el dominio de dimerización 
de membrana. Varios algoritmos bioinformáticos predic en las subunidades �$�V�D�� y �$�V�D�� con un solo TMS. El motivo GxxxG 
presente en la subunidad �$�V�D�� podría llevar a su dimerización (representado). Los mod elos predichos para �$�V�D�� varían con 
los diferentes programas que se utilizaron: un TMS, do s TMS, o un modelo con un TMS y una hélice re-entrant e (representado). 
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