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Prefacio

Al inicio de este milenio tuvo lugar el desciframiento del genoma humano. Ello ha causa-
do una inundación de información científica que ha afectado y cambiado todos los aspec-
tos de las ciencias de la vida, entre ellas la Bioquímica, la Biología Molecular y la Genética
Molecular. Actualmente casi no pasa ni una semana sin que se exploren las causas de una
enfermedad o las bases moleculares de un proceso fisiológico.

Al caminante que inicia su trayecto a través de esta área de la ciencia de tan rápida
expansión seguramente no le resulta fácil tener un buen conocimiento de ella. Por ello me
excité mucho cuando Werner Müller-Esterl, durante mi estancia como profesor invitado en
la Johann Wolfgang Goethe-Universität en el año 2002, me contó su trabajo sobre un
nuevo libro de texto de Bioquímica. Terminado ya, este libro concebido como una “inicia-
ción para estudiantes de medicina y ciencias de la vida”, demuestra que es posible presen-
tar a los estudiantes un material bioquímico tan extenso en un formato útil y atractivo. En
Estados Unidos un libro como éste se describiría como Biochemistry in a nut shell, es decir,
un libro compacto y con su disciplina científica presentada mediante ejemplos lógicos.

Hace medio siglo empecé mis estudios de medicina en Frankfurt am Main. Envidio un
poco a los estudiantes actuales que pueden disponer de una guía de Bioquímica y Biología
Molecular como ésta, que presenta de un modo razonable y didáctico los temas, y que fluye
con un estilo bien legible y atrae además por sus magníficas figuras. ¡Deseo para este libro
un éxito duradero y una amplia difusión!

Günter Blobel
New York, junio de 2004



Introducción

¡Es un placer trabajar en bioquímica! Probablemente ninguna otra materia ha tenido una
explosión científica similar a la que ha vivido en las últimas dos o tres décadas la bioquí-
mica y la biología molecular. Al profundizar en las disciplinas relacionadas (química, bio-
logía celular, genética, fisiología, farmacología), la bioquímica se fue transformando en una
disciplina universal: Raramente se puede encontrar un campo experimental en las ciencias
de la vida que no utilice los métodos y técnicas de la bioquímica.

Otra razón, que hace tan divertido trabajar y enseñar bioquímica, es el amplio espectro
de libros de texto destacados. ¿Por qué entonces uno más? La filosofía de este libro era ya
desde el principio la de no competir con obras extensas de bioquímica de mil páginas. 
La meta era más bien ordenar los principios y los conceptos básicos de esta disciplina en
desarrollo dinámico y presentarlas en una estructura clara. Este libro pretende cerrar la bre-
cha entre las pesadas “Biblias” de la bioquímica y los breves “Libros de lectura elementa-
les” para la preparación de exámenes.

Esta filosofía tiene su precio: Para recortar la parte de relleno de los temas a un espacio
restringido, deben tratarse enfoques con puntos difíciles junto a temas superficiales. Por
ello, este libro no puede ser aproximadamente completo o casi legalista. Más bien, quiere
mostrar el camino y conducir a través del fascinante cosmos de las biomoléculas, y parar
en las principales estaciones –que ya son suficientes– exponiendo allí lo más importante.
El ser humano, y con él los mamíferos, se encuentran pues como ejemplos en el plano prin-
cipal, mientras que están menos representadas las plantas superiores, las bacterias y los
virus. Si el material que queda de ello despierta el placer del lector en la bioquímica, ¡el
objetivo esencial de este libro se habrá conseguido!

Werner Müller - Esterl
Frankfurt, junio 2004
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Indicaciones para el uso de este libro

El presente libro de texto, concebido como introducción en la bioquímica, se ha desglosa-
do en cinco grandes partes, que siguen una organización lógica. La parte I, breve, ofrece
una visión general sobre la arquitectura molecular de la vida: el lector obtiene aquí las
armas fundamentales de (bio)química y biología celular que usará en las siguientes cuatro
partes principales. Las biomoléculas más versátiles se encuentran en el punto central de la
parte II, estructura y función de las proteínas. La construcción específica para estas proteí-
nas se encuentra en los genes: parte III, almacenamiento y expresión de la información
genética se ocupa de las moléculas portadoras de la información genética y presenta los
numerosos mecanismos de procesamiento de la información genética. El intercambio mole-
cular de la información es el tema central de la bioquímica: parte IV, transducción de señal
en membranas biológicas muestra los procesos de comunicación inter- e intracelular y pre-
senta una visión dinámica de las reglas de investigación. La parte V, conversión de energía
y biosíntesis trata sobre el repertorio casi inagotable de reacciones del metabolismo, que se
tratará de forma “condensada”. Con ello se cierra el círculo de la química de la vida, que 
se encuentra al principio de este libro de texto. 

Una serie de elementos didácticos ayuda al lector a proteger su visión general y que, a
pesar de que haya muchos “árboles”, pueda ver el “bosque”:
• Las cinco partes principales se estructuran en 46 capítulos y 389 secciones, que resumen

los temas, algunos fenómenos importantes y conocimientos destacados.
• Las palabras en negrita sirven para estructurar los fragmentos y permiten una rápida

orientación y recapitulación. Las declaraciones centrales se presentan en letra cursiva.
• Alrededor de 1000 nuevos gráficos a menudo clarifican conceptos difíciles de forma más

sencilla (procedencia de las ilustraciones [PI] en el apéndice a partir de la pág. 627). Los
bocadillos indican al lector los conceptos principales.

• Para una rápida orientación, las biomoléculas más importantes se ordenan en grupos de
15 tablas de una página entera.

• Cerca de 200 entradas marcadas como digresión profundizan temas del texto principal e
introducen algunos fenómenos interesantes de bioquímica y medicina. Hay cuatro tipos
de esas digresiones, que se reconocen a través de los iconos:

Aspectos de la estructura molecular

Explicaciones de fenómenos de biología celular

Conceptos de procesos patológicos y referencias médicas

Métodos de investigación bioquímicos importantes



• El contenido del vademecum para médicos se cubre casi completamente en el libro.
También esto –enfatizado en el orden de aprobación– el crecimiento conjunto de la bio-
química y la biología molecular se refleja ampliamente en el libro.

• En el texto se introducen numerosos “ratones” , que indican aspectos que son especial-
mente recomendables para buscar en Internet. 
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Parte I: La arquitectura molecular
de la vida

Sobre la Tierra existe un número inmenso de formas
de vida diferentes. Las ciencias biológicas procuran
poner orden en esta fascinante variedad de vida.
Actualmente se conocen y se han clasificado casi dos
millones de formas diferentes, pero de hecho existen
muchas más. Todas son formas vivas, ¿pero cómo se
define la vida? Encontrar una definición universal es
difícil; es más fácil nombrar las características impor-
tantes que distinguen a los seres vivos: capacidad
para el crecimiento y el desarrollo siguiendo las
reglas de un programa genético, posibilidad de rege-
neración y reproducción, movimiento, delimitación
con respecto al entorno y un elevado orden interior,
reacción y adaptación al entorno, así como –en las
formas más desarrolladas–
percepción, memoria y con-
ciencia. Los organismos vivos

se diferencian claramente de la materia inorgánica
inanimada, como las rocas, el agua o el aire. Sin
embargo, la vida siempre está ligada a la materia
inanimada: se basa en sencillas uniones químicas y
complejas macromoléculas bioquímicas que siguen las
leyes físicas, sin disponer, no obstante, de las propie-
dades cruciales de la vida. Es en realidad la organiza-
ción de estas moléculas la que produce la unidad bási-
ca de la vida: la célula. La bioquímica se mueve como
ciencia en la amplia área entre átomos, moléculas,
células y organismos; explora los procesos moleculares
sobre los que se basa todo ser vivo, e indaga en la
estructura, función y actuación de las macromoléculas
que facilitan el proceso de la vida. En los capítulos de

introducción queremos anali-
zar esta arquitectura molecular
de la vida en detalle.

Modelo de un ribosoma. El modelo, que se realizó
con criomicroscopia electrónica, muestra un riboso-
ma de levadura que se une al canal proteico Sec61
(rojo) del retículo endoplasmático (gris: membrana
del RE). Por cortesía de Roland Beckmann
(Humboldt-Universität Berlin), Joachim Frank (State
University of New York, Albany) y Günter Blobel
(Rockefeller University, New York).





Química, la base de la vida 1
Toda la vida se basa en la química, y todos los orga-
nismos vivos están constituidos por enlaces quími-
cos. Por ello, empezamos nuestro viaje a través del
imperio de la bioquímica meditando sobre los com-
ponentes químicos más sencillos: los átomos y las
moléculas.

Las moléculas simples se forman, al igual que las
complejas macromoléculas biológicas, mediante
diversas reacciones a partir de un reducido número de
elementos químicos, y obedecen a las leyes físicas. Se
debe dedicar una especial atención a los enlaces quí-
micos, especialmente a las interacciones no covalen-
tes entre moléculas en disoluciones acuosas.

Desde la perspectiva química, los seres vivos destacan
al principio por su enorme complejidad: diez mil tipos
diferentes de moléculas constituyen de manera alta-
mente organizada una célula viva. Por el contrario, la
materia inanimada es bastante sencilla y está consti-
tuida por unos pocos componentes. Se puede apreciar
un orden jerárquico ascendente en la formación de los
seres vivos a partir de la materia inanimada: las par-

1.1
Cuatro elementos dominan
la naturaleza viva

1.1 Ordenación jerárquica de la vida. A partir de las partículas elementales, la complejidad va aumentando continuamente desde
los átomos, las moléculas sencillas como el H2O, las macromoléculas biológicas como una doble hélice de DNA, las células aisla-
das, los tejidos, los organismos pluricelulares, hasta llegar al ecosistema de nuestro planeta. Las células son las más pequeñas uni-
dades funcionales de la vida.
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Tabla 1.1 Isótopos escogidos con relevancia bioquímica.

Isótopo Aplicación actual

3H (tritio) Marcaje de proteínas con leucina marcada con 3H
35S (azufre) Marcaje de proteínas con metionina o cisteína que contiene 35S
32P (fósforo) Marcaje de ácidos nucleicos construido con α-32P-nucleótido trifosfatos
13C, 15N (carbono, nitrógeno) Marcaje de proteínas para la determinación de la estructura mediante espectroscopia de resonan-

cia magnética nuclear

Digresión 1.1: Los isótopos 
en bioquímica

Muchos experimentos de bioquímica se realizan con molé-
culas marcadas con isótopos (tabla 1.1). De esta forma,
entre un elevado número de moléculas no marcadas se
puede seguir el “destino” de unas pocas moléculas marca-
das. Con esta técnica de trazado se pueden identificar
intermediarios del metabolismo, localizar biomoléculas en
células y tejidos, así como analizar procesos de transporte y
relaciones de proporcionalidad. Si se alimentan ratas con
acetato marcado con el isótopo de carbono 14C y a conti-
nuación se aísla colesterol del hígado, se encuentra el isóto-

po radiactivo allí de nuevo. De esta forma se ha podido
observar que todos los átomos de C del colesterol provienen
del intermediario del metabolismo acetil-CoA (sección 42.1).
Los radioisótopos pueden verse mediante autorradiografía
o ser cuantificados con un contador de centelleo . Las
moléculas marcadas con isótopos no radiactivos se diferen-
cian en su masa de las moléculas no marcadas. La base de
esta diferencia de masa pudo demostrar la replicación semi-
conservativa del DNA (sección 2.18). Los isótopos no radiac-
tivos, como el 13C y el 15N, tienen además un papel impor-
tante en la espectroscopia de resonancia magnética nuclear
(sección 7.5). 

tículas subatómicas, como electrones, protones y neu-
trones, forman los átomos, que a su vez se unen
mediante reacciones químicas para generar moléculas
(figura 1.1). Mediante concatenación se originan las
macromoléculas, que a su vez son la base de la célula
como la más pequeña unidad capaz de vivir. Las célu-
las se ordenan para formar los tejidos y generar orga-
nismos pluricelulares, como las plantas y los anima-
les, que son la última parte del complejo ecosistema de
nuestro planeta. Empezaremos en el escalón más bajo
de esta jerarquía.

Los átomos (del griego atomon, “aquello que no se
puede dividir”) no se ven ya según la visión de 
la física nuclear como los componentes básicos de la
materia; han perdido ese estatus a favor de las partí-
culas elementales, como los quarks o los leptones. Sin
embargo, para nuestros fines es suficiente tratar con
protones, electrones y neutrones como los componen-
tes básicos del átomo, pues todas las demás partícu-
las sólo desempeñan un papel directo en reacciones
nucleares y no en reacciones químicas. Una caracte-
rística de un elemento químico es su número ató-
mico, que indica la cantidad de protones existentes en
el núcleo. El número atómico determina de manera
decisiva las propiedades químicas de un elemento. De
un elemento existen a menudo diversas “variantes”:
son los isótopos , que se diferencian entre sí por su
número másico (la suma de protones y neutrones),
pero no por sus propiedades químicas. Sin embargo,
los isótopos son importantes, ya que tienen una gran
utilidad en el diagnóstico médico y la terapia, pero 
también en la investigación bioquímica (digresión 1.1).

Algunos isótopos son radioisótopos, que se desinte-
gran emitiendo radiación. Otros isótopos representan
variantes estables de un elemento. La masa de un isó-
topo se indica con un superíndice, por ejemplo 14C.

De los casi 90 elementos químicos naturales que
existen, cuatro de ellos constituyen el “fundamento”
del mundo vivo: el hidrógeno (H), el oxígeno (O), el
carbono (C) y el nitrógeno (N) forman casi el 96% de
la masa corporal de los humanos. Estos cuatro ele-
mentos son además, junto con el helio y el neón, los
principales elementos del universo, aunque a diferen-
cia de estos gases nobles “prefieren” enlaces (quími-
cos) covalentes (figura 1.2). La proporción elevada de
hidrógeno y oxígeno contenida en la biomasa se
refleja en la relevancia que el agua (H2O) tiene para
la vida. Los siguientes elementos se encuentran en la
materia viva en proporción menor (juntos constitu-
yen aproximadamente el 3% de la masa corporal
humana): los metales alcalinos y alcalinotérreos
sodio (Na), potasio (K), magnesio (Mg) y calcio (Ca),
el halógeno cloro (Cl), el azufre (S) y el fósforo (P).
Estos últimos forman también enlaces covalentes: el
azufre tiene un papel importante en la estructura 
de las proteínas, y el fósforo es indispensable para 
el intercambio de energía celular (sección 3.10) y el
control del aumento de la señal. El sodio y el potasio
están presentes como cationes monovalentes (Na+,
K+); el magnesio y el calcio como cationes divalentes
(Mg2+, Ca2+); el cloro como anión monovalente (Cl–).
Entre otros aspectos, estos iones son los encargados
de la formación del potencial de membrana eléctrico
(sección 27.1) y forman parte de la señalización de la
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célula (sección 29.8). La tercera categoría incluye los
elementos traza , de los cuales la biomasa posee
una proporción >0,01%. Los elementos traza son
principalmente metales, como el hierro (Fe) y el zinc

(Zn), pero algunos también son elementos no metáli-
cos, como el yodo (I) y el selenio (Se). En caso de que
falte alguno de estos elementos, pueden producirse
deficiencias graves (digresión 1.2).

1.2 Sistema periódico de los elementos. Encima de los símbolos de los elementos se encuentra el número de orden y debajo el peso ató-
mico relativo en dalton. Los elementos 57-71 (lantánidos) y 89-103 (actínidos) no se presentan por separado. Los cuatro elementos H, C,
N y O (rojo) constituyen alrededor del 96% de la masa de las células vivas. Otros siete elementos (rosa) constituyen el 3%. Un gran núme-
ro de elementos (principalmente metales) se encuentran en trazas (amarillo) y su proporción en conjunto es <0,1%. Por orden de mayor
a menor relevancia (indicado en el propio número de orden) se encuentran los elementos menos importantes biológicamente.

Digresión 1.2: Deficiencias debido
a una falta de elementos traza

Cuatro cationes de hierro (Fe2+) son el componente central
de la hemoglobina, la proteína transportadora de oxígeno
de la sangre (figura 1.3). Nuestro cuerpo produce diariamen-
te alrededor de doscientos mil millones de pequeños cuerpos
sanguíneos rojos, cada uno repleto de hemoglobina. En este
proceso se reutiliza el hierro de las células viejas; una parte
más pequeña se elimina a través del intestino o en hemorra-
gias y debe ser reemplazada. La anemia con descenso del ren-
dimiento físico está producida por pérdidas crónicas de san-
gre, interrupción de la resorción o deficiencia en el contenido
de hierro en la alimentación. Las consecuencias de una falta
de yodo, el componente de las hormonas de la glándula tiroi-
des triyodotironina (T3) y tiroxina (T4), son serias. Los adultos
desarrollan una reserva de yodo en la que almacenan por
completo la pequeña cantidad de yodo que poseen. Si una
mujer embarazada tiene falta de yodo, el feto puede sufrir
trastornos irreversibles de carácter físico y mental debido a la
falta de hormonas de la glándula tiroides. Como regla profi-
láctica, es preferible utilizar sal yodada en las comidas para
prevenir el cretinismo endémico.

1.3 Hemoglobina y tiroxina. La hemoglobina requiere para el
transporte de oxígeno cuatro iones Fe2+ que están ligados a la
proteína mediante grupos hemo. La tiroxina (T4) se forma en las
células foliculares de la glándula tiroides por yodación de los
restos de tirosina de la proteína de almacenamiento tiroglobuli-
na (sección 44.7).

hemoglobina

proteína

hemo

tiroxina (T4)

lantánidos
actínidos
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Los átomos forman moléculas mediante enlaces quími-
cos . Las moléculas interesantes desde el punto de
vista de la bioquímica ofrecen un amplio espectro,
desde las uniones más sencillas como en el H2O, pasan-
do por las moléculas orgánicas de medida “intermedia”
como los azúcares, hasta las macromoléculas como las
proteínas. ¿Cómo es posible “hacerse una idea” de estas
moléculas? Los que más se acercan a la realidad son los
modelos de bolas o esferas, que presentan la disposi-
ción y la expansión de los átomos en el espacio (figura
1.4). La medida y la forma de los átomos en los mode-
los de bolas se determinan mediante su comportamien-
to en el enlace y su radio de Van der Waals. El radio de
Van der Waals marca la “esfera privada” de cada átomo,
es decir, la distancia a la cual no puede acercarse otro
átomo cuando se une a éste sin que la nube electróni-

ca cargada equitativamente cause una fuerte repulsión.
No tan reales, pero más claros, son los modelos de bolas
y varillas, en los que se representan los átomos uniendo
bolas pequeñas con varillas. Estos modelos permiten
reconocer mejor el comportamiento del enlace y la posi-
ción relativa de los átomos en las moléculas complejas.
Una representación más “minimalista” de las molécu-
las se expresa con la fórmula estructural, donde las
uniones se dibujan simplemente mediante una o más
líneas entre los símbolos de los elementos. En repre-
sentaciones extremamente reducidas se llega a elimi-
nar los símbolos en los enlaces entre átomos de carbo-
no. La letra “R” en el lugar de un elemento significa
resto, es decir, una parte de la molécula que para la
visión de ésta no es explícitamente necesaria. Para
macromoléculas biológicas como las proteínas apren-
deremos otras formas de representación que mostrarán
estas estructuras sumamente complejas. 

1.2
Los modelos moleculares representan
los enlaces y el orden de los átomos
en el espacio

1.4 Modelos moleculares del colesterol. a) Un modelo de bolas
muestra la molécula en que los radios de Van der Waals de los
átomos están definidos como un espacio lleno. b) En el modelo
de bolas y varillas se pueden observar mejor los átomos indivi-
duales y sus correspondientes uniones. c) La presentación de la
fórmula es la más fácil y la más clara, aunque no ofrece una
buena presentación espacial de la molécula. d) En la presenta-
ción de la fórmula reducida no se muestran en los enlaces C-C
los átomos individuales de C y de H. Una cuña negra indica un
enlace hacia delante del plano del papel, mientras que una cuña
con rayas discontinuas indica hacia atrás.

1.3
Los sustituyentes 
en el átomo de carbono 
poseen un significado funcional

En cantidad, el hidrógeno y el oxígeno son los elemen-
tos dominantes de la vida. Así, los humanos están fun-
damentalmente compuestos por agua (aproximada-
mente un 70% de su peso corporal). Sin embargo, en
su “peso en seco” predomina otro elemento: los enla-
ces químicos que forma la materia orgánica en la célu-
la constan de más de un 50% de carbono. El atributo
“orgánico” referido a estas moléculas se utilizó inicial-
mente de modo erróneo en el sentido en que se enten-

hacia delante del
plano del papel

hacia atrás del 
plano del papel

resto

metano eteno

bencenoisobutano
(2-metilpropano)

1.5 Hidrocarburos simples. El metano es el hidrocarburo más
simple. El eteno posee dos uniones, vía el doble enlace, a áto-
mos de C, y es un material de partida para la síntesis de mate-
ria. El isobutano es el hidrocarburo ramificado más sencillo y se
utiliza como medio de refrigeración. El benceno es un hidrocar-
buro cíclico cuyos electrones de los dobles enlaces están deslo-
calizados a lo largo de todo el anillo, por lo que se simboliza a
menudo como un hexágono con un “anillo de electrones”.
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pareja molecular que el enantiómero “colocable”. Esto
se aprecia en el metabolito de plantas carvona, que
aparece tanto en la forma D como en la forma L (figu-
ra 1.12): el enantiómero D huele a comino y la forma L
a menta; ambos enantiómeros se unen a diferentes
receptores olfativos.

Otro caso de estereoisomería es la isomería de con-
formación. Por conformación se entiende la ordenación
tridimensional de los átomos en una molécula. Los enla-
ces sencillos C-C son de libre giro, los sustituyentes de
los átomos de C próximos pueden rotar de manera rela-
tiva unos con respecto a los otros y tomar diversas
ordenaciones, como se presenta en el caso simple del
“rotámero” del etano (figura 1.13). Existen, pues, diver-
sos isómeros de conformación o confórmeros de una
molécula (sección 2.5). A diferencia de los isómeros de
configuración, los isómeros de conformación son a
menudo más fáciles de analizar, a no ser que dispongan
de sustituyentes “voluminosos” que impidan la rotación
libre. Las macromoléculas biológicas, como las proteí-

nas o el DNA, poseen muchos enlaces que pueden girar
libremente; por ello, el número de conformaciones
posibles es extremadamente elevado. En realidad estas
biomoléculas toman una o algunas pocas conformacio-
nes estables energéticamente. En las proteínas o el
DNA, los isómeros de conformación pueden adoptar
estructuras marcadamente distintas: estos diferentes
estados de conformación son a menudo cruciales para
la función de estas biomoléculas.

L-carvona D-carvona

centro
quiral

1.12 Enantiómeros de carvona. El metabolito de plantas carvona
es un ejemplo de la especificidad de la biosíntesis de los enantió-
meros: el D-carvona da al comino su gusto característico, y el L-
carvona a la menta.

eclipsada

alternada

ángulo de giro

1.13 Rotámeros del etano. Los dos grupos CH3 del etano pue-
den rotar en el enlace sencillo central (arriba a la derecha). En
la llamada proyección de Newman, la molécula se muestra a lo
largo de su eje C-C; el círculo simboliza un átomo de carbono.
El rotámero con la energía potencial más baja posee una con-
formación “alternada”: los sustituyentes H de los dos átomos de
C se colocan lo más separados unos de otros. En la conforma-
ción “eclipsada”, sin embargo, los sustituyentes se colocan uno
detrás de otro (presentan poca separación). Su elevada energía
de potencial se debe al impedimento por el contacto de los elec-
trones de enlace C-H. 

1.5
Las interacciones no covalentes 
son de naturaleza electrostática

Por lo que hemos visto hasta ahora, las biomoléculas
son compuestos orgánicos que reaccionan entre sí
mediante los grupos funcionales y que poseen enlaces
covalentes estables. Estas propiedades por sí solas no
pueden explicar las estructuras “artísticas” de las prote-
ínas, la doble hélice del DNA ni la doble capa de las
moléculas lipídicas. Tampoco pueden explicar las inter-
acciones “más volátiles”, pero determinantes, de las
biomoléculas: una enzima que lee la información gené-
tica del DNA no establece en ningún momento un enla-
ce covalente con su matriz de DNA. Todos estos fenó-
menos responden a interacciones no covalentes , es
decir, fuerzas de atracción entre iones o moléculas que
no resultan en un enlace químico. Todas las interaccio-
nes no covalentes son de naturaleza electrostática: se
basan en la ley de atracción electrostática. De modo
más obvio se producen entre pares de iones, como el
Na+ y el Cl– (figura 1.14). En los cristales de la sal
común se produce este enlace iónico o puente salino de
forma tan fuerte como algunos enlaces covalentes. En
los sistemas biológicos estas interacciones no covalen-
tes son generalmente mucho más débiles dado que las
cargas están rodeadas de agua (sección 1.6). Las inter-
acciones iónicas poseen un alcance relativamente supe-
rior: la energía que se necesita para separar los elemen-
tos entre sí disminuye gradualmente con la distancia.

1.14 Interacción electrostática. Según la ley de Coulomb, la
energía potencial E de una interacción de dos iones cargados
opuestamente es proporcional al producto de las cargas q.
Disminuye de forma inversamente proporcional al cuadrado de
la distancia r a que se encuentran los iones. Las fuerzas de
atracción electrostática se extienden ampliamente en el espacio
(en comparación con la longitud de un enlace covalente).

r2
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Las moléculas de átomos con diferente electronega-
tividad están polarizadas de forma permanente; habla-
mos en este caso de dipolos permanentes. La molécula
dipolar más conocida es la de H2O. Las cargas parciales
de dos dipolos se atraen igual que las cargas totales de
los iones; sin embargo, la interacción de los dipolos no
es tan fuerte (figura 1.15a). La energía de la interacción
entre dos dipolos permanentes disminuye al aumentar
la distancia en un factor 1/r3. Junto a los dipolos per-
manentes también existen dipolos inducidos. Veamos el

caso del benceno, que per se es completamente apolar,
pero que dispone de una nube dilatada de electrones π.
La distribución o dispersión de estos electrones no es
estática sino que fluye. Un campo eléctrico que, por
ejemplo, se genera a partir de un ion cercano, influye
en la distribución electrónica del anillo del benceno:
hablamos de un dipolo inducido. En el caso extremo de
una inducción se polarizan recíprocamente dos molécu-
las que anteriormente eran apolares. Ajustan sus fluc-
tuaciones electrónicas la una con respecto a la otra de
tal forma que entre ambas se genera una fuerza de
atracción (figura 1.15b). Hablamos así de fuerzas de
dispersión o de fuerzas de London. Este tipo de inter-
acciones son determinantes en la formación de una
doble hélice de DNA (figura 1.15c). En conjunto, las
interacciones entre dipolos permanentes o inducidos se
conocen como fuerzas de Van der Waals.

Por supuesto todas las variedades de las interaccio-
nes nombradas están “permitidas”: los dipolos perma-
nentes pueden interaccionar con iones, y los iones o
dipolos permanentes pueden atraer dipolos inducidos.
De importante relevancia para la bioquímica es una
variación sobre este tema: los puentes de hidrógeno
(puentes de H) muestran la respuesta para las carac-
terísticas estructuras de las proteínas, denominadas
hélice α y lámina β (secciones 5.5 y 5.6). Para un puen-
te de H se requiere, en principio, un donador de puen-
te de hidrógeno A-H (figura 1.16); para ello A debe ser
un elemento electronegativo, como el oxígeno o el
nitrógeno, de forma que el hidrógeno contenga una
carga parcial positiva. El puente se “completa” con un
aceptor de puente de hidrógeno B, que posee un par de
electrones libres que no forman un enlace covalente. El
puente de H es un “híbrido” de enlace covalente e inter-
acción no covalente: su energía es generalmente supe-
rior a la de una interacción no covalente. La longitud
del puente es relativamente fija y los átomos se acercan
más que si estuviesen unidos con enlace no covalente
con su “correspondiente” radio de Van der Waals. 

La relevancia de las interacciones no covalentes para
el mundo vivo radica precisamente en ser tan débiles.
Comparadas con un enlace covalente, se necesita una

dipolo
permanente

dipolo
inducido

1.15 Interacciones dipolares. a) Las cargas contrarias de dipolos
permanentes se atraen; por ello es importante la orientación
relativa de las moléculas una respecto a la otra. b) Las fuerzas
de dispersión actúan entre moléculas que poseen polaridad
cambiante, como entre dos anillos de benceno. Las parejas de
moléculas deben acercarse mucho, de modo que las fuerzas de
dispersión tengan validez. c) La vista de la doble hélice del DNA
muestra que las bases coloreadas en el espacio interior están
“agrupadas” densamente unas con otras; las fuerzas de disper-
sión estabilizan esta agrupación de bases. 

enlace
covalente par de electrones

libre

puente de H

1.16 Puentes de hidrógeno. El donador A es un elemento elec-
tronegativo que otorga una carga parcial positiva al hidrógeno.
Éste interacciona con el par de electrones libre del aceptor B.
Los puentes de H se simbolizan con tres puntos.
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décima o hasta una centésima parte de la energía para
romperlas. Las interacciones no covalentes permiten
con ello un juego de intercambio dinámico de las bio-
moléculas. En resumen, el contenido de energía de
muchas interacciones débiles es suficientemente gran-
de como para otorgar a las biomoléculas enormes un
carácter duradero, que no es fijo ni rígido sino que
puede reaccionar con flexibilidad y dinamismo a las
influencias externas. 

pues los dos efectos: una molécula de agua puede fun-
cionar como donador o aceptor de dos puentes de H en
cada caso. Veamos la geometría tetraédrica de la molé-
cula de agua: el átomo de O ocupa el centro de una
pirámide imaginaria en la cual los dos átomos de H se
disponen en esquinas vecinas y los dos pares de elec-
trones libres del átomo de O toman las otras posiciones
en las esquinas (figura 1.17). El hielo posee una sime-
tría perfecta, donde cada molécula de agua forma cua-
tro puentes de H: en dos de ellos actúa como donado-
ra y en los otros dos como aceptora (figura 1.18a).
Después de la descongelación, en estado líquido man-
tiene una parte de su estructura altamente ordenada (a
pesar del movimiento térmico de la molécula). Se
puede presentar el agua líquida como una agrupación
dinámica en la que se producen continuas uniones y
roturas de las agrupaciones (en inglés, cluster) de las
moléculas unidas con puentes (figura 1.18b). La ex-

1.6
El agua tiene 
una estructura ordenada

Sin agua no hay vida. Todas las células precisan una
matriz en la que diez mil biomoléculas puedan mover-
se e interaccionar en un espacio tupido. El agua está
omnipresente en nuestra biosfera, y éste es presumible-
mente el motivo por el que no nos solemos fijar más en
sus excepcionales propiedades. En realidad, el H2O se
diferencia claramente de otras moléculas pequeñas y de
estructura aparentemente similar; así, el sulfuro de
hidrógeno (H2S) es un gas a –61°C y el amoníaco (NH3)
a –33 °C, mientras que el agua en la Tierra se encuen-
tra mayoritariamente en estado líquido. Para entender
esto debemos ver la estructura de la molécula de H2O
más de cerca. El oxígeno tiene seis electrones en la capa
exterior. Cuatro de ellos forman pares libres que no par-
ticipan en uniones. Los dos restantes establecen la
unión con los átomos de H. El H2O es una molécula
dipolar: los electrones del hidrógeno se encuentran
gran parte de su tiempo cerca del átomo de O, que con
ello consigue una carga parcial negativa.

El agua posee, por tanto, dos átomos de hidrógeno,
que llevan una carga parcial positiva, y un átomo de
oxígeno con dos pares de electrones libres. Con ello, la
molécula de H2O cumple los requisitos para actuar
como donador y como aceptor de puentes de H. Posee

electrones
de unión

pares de electrones
libres

dipolo

1.17 Estructura de la molécula de agua. La presentación de
orbitales (izquierda) muestra los dos pares de electrones libres
del oxígeno. Los otros dos electrones de la capa exterior se
encuentran cada uno con un electrón de hidrógeno en una órbi-
ta de unión. La molécula de agua posee una geometría tetraé-
drica: el átomo de O se coloca en el centro de un tetraedro y los
dos átomos de H y los pares de electrones libres del oxígeno se
colocan en las esquinas. La presentación de la fórmula (derecha)
muestra la dipolaridad de la molécula de agua.

1.18 Estructura del agua. a) El hielo consiste en
una red cristalina regular, altamente ordenada,
de moléculas de agua dispuestas de modo
tetraédrico. b) En el agua líquida se encuentra
una parte de la molécula de agua en una estruc-
tura ordenada (cluster), de naturaleza breve. 
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tensa red de enlaces no covalentes evita que el agua
se evapore rápidamente; a la presión atmosférica no
hierve hasta los 100 °C.

El agua es la matriz “ideal” para la vida, porque en
ella se pueden disolver muchos tipos diferentes de
moléculas hidrofílicas (“afines al agua”) a altas con-
centraciones. Para ello es crucial de nuevo la polaridad
del H2O. Muchas sales se disuelven muy bien en agua
y sus iones se rodean con un voluminoso envoltorio
hidratado (figura 1.19). En este proceso de disolución
intervienen muchas interacciones ion-dipolo débiles
que sustituyen algunas pocas interacciones ion-ion
fuertes. Los puentes salinos ya no son fuertes en pre-
sencia de agua porque el envoltorio hidratado que
rodea la carga de los iones desmorona la estructura.
Un motivo de ello es la elevada constante dieléctrica
del agua, que es indicadora de su polaridad y polari-
zabilidad. Al disolver una sal en agua aumentan los
dipolos de la molécula de agua debido al campo eléc-
trico de los iones vecinos y se autopolarizan. Se crea
entonces un campo inverso que debilita la interacción
electrostática de los iones y “enmascara” su carga. Por
eso los iones, a concentraciones elevadas, se disponen
en disolución acuosa sin mantener sus enlaces iónicos.

Las interacciones dipolo-dipolo y los puentes de
hidrógeno hacen muy solubles en agua las moléculas
orgánicas con grupos funcionales, como por ejemplo
los azúcares, los aminoácidos y los nucleótidos. Sin
embargo, los hidrocarburos puros son completamente
apolares y se habla de “repulsión al agua”, es decir,
son hidrofóbicos, no tienen de ninguna manera una
interacción energética con el H2O. Por el contrario, el
agua los “empuja” juntos y constituyen “jaulas” alre-
dedor de las moléculas hidrofóbicas agregadas (basta

pensar en una gota de aceite en el agua). Volveremos
a este efecto hidrofóbico más adelante (sección
5.8), pues participa decisivamente en el plegamiento
de las proteínas. Aparte de esto, estudiaremos dentro
de los lípidos un tipo de compuestos anfifílicos, es
decir, compuestos que poseen un comportamiento de
“conflicto dual” con respecto al agua (sección 2.13).

envoltorio hidratado
de un catión

campo electróstático
entre iones interacción

ion-dipolo

campo inverso de 
la molécula de H2O

envoltorio hidratado
de un anión

1.19 Solubilidad de las sales en agua. Las moléculas de H2O pueden disolver iones de una red cristalina (izquierda) sustituyendo
unos pocos enlaces iónicos fuertes por incontables interacciones ion-dipolo. En el proceso, los cationes (Na+) y los aniones (Cl–) se
rodean de un envoltorio hidratado (derecha). Las moléculas polares de H2O se orientan y debilitan mediante un campo eléctrico
inverso la fuerza de atracción entre los aniones y los cationes disueltos.

1.7
El agua es un enlace reactivo

Hasta ahora hemos conocido al agua como una molé-
cula polar sin carga. Sin embargo, también puede
ionizarse; en agua pura, aproximadamente una de diez
millones de moléculas se disocia a temperatura am-
biente en un protón y un hidroxilo:

H2O s H+ + OH–

Cada uno de los iones que se generan tiene una
concentración molar de 10–7 M (M significa mol/l). En
realidad, en disolución acuosa no existe ningún H+

libre, incluso aunque por simplicidad se represente de
este modo: el protón se asocia con la molécula de H2O
para formar el ion hidronio H3O+. Es evidente que los
protones se pueden mover muy rápido en el agua y, en
consecuencia, las reacciones de que forman parte pue-
den transcurrir de modo rápido. Realmente no son los
H+ individuales los que se mueven por “prolongados”
caminos (figura 1.20). Los protones y los iones hidro-
xilo (como iones reactivos) forman parte de muchas
reacciones bioquímicas. Pueden activar biomoléculas,
y a altas concentraciones incluso destruirlas (pense-
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Los ácidos y las bases pueden cambiar las concen-
traciones de H+ y de OH– de una disolución acuosa.
Según la definición de Brønstedt, los ácidos son dona-
dores de protones, es decir, moléculas que ceden pro-
tones, y las bases aceptores de protones, es decir,
moléculas que toman protones. Una reacción general
ácido-base tiene, pues, la siguiente forma:

AH + B s A– + BH+

Mediante la cesión de protones, un ácido AH se
transforma en su base conjugada A–, mientras que la
base B genera su ácido conjugado BH+ mediante la
captura de protones. Con bases fuertes, como el hidró-
xido de sodio (NaOH), o ácidos fuertes, como el ácido
clorhídrico (HCl), el equilibrio se desplaza completa-
mente hacia la derecha: en la práctica, cada molécula
de ácido clorhídrico en disolución cede su protón. Por
el contrario, con ácidos y bases débiles existe un
“auténtico” equilibrio entre el ácido y la base conju-
gada o con la base y el ácido conjugado. Los grupos
funcionales de las moléculas orgánicas son a menudo
ácidos o bases. Así, un grupo ácido carboxílico (R-
COOH) puede ceder un protón y generar el conjugado
grupo carboxilato (R-COO–), mientras que el grupo
amino básico (R-NH2) adopta la forma conjugada de
amonio (R-NH3

+) mediante la captura de protones.
Para la constante de disociación de los ácidos con H2O
se obtiene la siguiente ecuación:

K = o Ka =  (1.3)
[H+] [A–]

[AH]

[H3O+] [A–]

[AH][H2O]

mos, por ejemplo, en el ácido del jugo gástrico, cuya
función primaria consiste en “desintegrar” las proteí-
nas de la alimentación).

La disociación del agua se encuentra, como todas
las reacciones químicas, en un equilibrio que reac-
ciona hacia delante y hacia atrás. La reacción de equi-
librio se cuantifica mediante una constante de equili-
brio (aquí denominada constante de disociación) y
describe el cociente de concentraciones de productos
(materia generada) y sustratos (materia destruida),
simbolizando estas concentraciones con corchetes: 

K = (1.1)

Dado que la elevada concentración del agua pura
([H2O] = 55,5 M) prácticamente no cambia por la diso-
ciación de un “puñado” de moléculas, se incluye den-
tro de la constante. Con ello se obtiene el producto
iónico del agua Kw, una constante física del agua
dependiente de la temperatura:

Kw = [H+] [OH–] = 10–14 M2 (1.2)

En agua pura, [H+] es siempre igual a [OH–], o sea 10–7

M. En la práctica se usa mayoritariamente el logaritmo
decimal de la concentración negativa de H+. Una con-
centración de protones de 10–7 M corresponde, según
esta convención, a un valor de pH de 7 (del latín, pon-
dus hydrogenii) . Un decrecimiento en una unidad de
pH significa también una disminución de diez veces en
la [H+]. Cuando se disuelve una materia en agua que
aumenta la [H+] disminuye de manera inversamente
proporcional la [OH–], ya que el producto iónico es una
constante (figura 1.21). Esto funciona también en el caso
contrario. Las disoluciones con un pH <7 son ácidas, las
disoluciones básicas poseen un pH >7, y las disolucio-
nes neutras tienen un pH de 7. Con excepción del jugo
gástrico (pH �1,5), los principales fluidos humanos tie-
nen un pH entre 6,5 y 8,0.

[H+] [OH–]

[H2O]

“salto” de H+

ion hidronio

1.20 Protones “saltadores”. Un ion hidronio puede ceder su pro-
tón “excedente” a una molécula de agua vecina. Por ello, el puen-
te de H de los protones puede pasar al H2O vecino para formar
uniones covalentes: la molécula de H2O vecina se transforma en
H3O+. Éste puede asimismo ceder de nuevo otro H+ vía puente de
H. Mediante este “efecto dominó” los protones se mueven de modo
rápido, como si fuera posible por difusión auténtica: cada H+ indi-
vidual realiza un tramo diminuto, vuelve y envía al siguiente H+.

saliva jugo pancreático

jugo gástrico sangre, sudor, lágrimas

HCl 1 M leche NaOH 1 M

co
nc

en
tr

ac
ió

n 
de

 io
ne

s 
[M

]

ácido neutro básico

1.21 Valor de pH. La ordenada muestra en escala logarítmica la
concentración de protones [H+] y de iones hidroxilo [OH–]. El pro-
ducto de estas concentraciones de iones Kw es una constante; por
ello cambian [H+] y [OH–] de modo recíproco. HCl 1M tiene un pH
de 0 ([H+] = 100 M) y NaOH 1 M un pH de 14 ([H+] = 10–14 M). Se
muestran los valores de pH típicos de los fluidos corporales.



Con la Ka, la [H2O] se integra de nuevo en la cons-
tante como valor prácticamente invariable. El valor
negativo del logaritmo decimal de estas constantes de
disociación se describe como valor de pKa:

pKa = –log Ka (1.4)

El valor de pKa indica la fuerza de un ácido. Cuanto
menor sea el valor de pKa, más fuerte es el ácido. Lo
mismo vale para un ácido débil y su base conjugada,
y viceversa.

Si a un litro de agua pura se le añade una gota de ácido
clorhídrico a una concentración de 1 M, el pH baja de 7
a 5; por su parte, la concentración de protones aumen-
ta repentinamente en un factor de 100. Para muchas
biomoléculas esto sería un salto mortal, pues sólo tole-
ran fluctuaciones mínimas en el pH. Por eso el pH del
citosol o de la sangre se mantiene constante gracias a
los tampones. Para entender cómo funciona un tampón
veamos una curva de valoración para el ácido acéti-
co (un ácido relativamente débil), con un pKa de 4,67. Al
empezar la valoración prevalece la forma ácida
CH3COOH (figura 1.22). Al añadir la base fuerte NaOH,
que capta los protones cuantitativamente, el ácido acé-
tico disminuye para generar su base conjugada acetato
(CH3COO–). El pH de la disolución se mide con un pH-
metro, un aparato que mide el potencial eléctrico
dependiente de la concentración de protones. La curva
de valoración tiene un punto de inflexión con un valor

1.8
Los líquidos biológicos 
están tamponados

Digresión 1.3: Tamponación del pH
en la sangre

El valor de pH del plasma sanguíneo humano se encuentra en
7,40 ± 0,03; está sujeto sólo a fluctuaciones mínimas. El equi-
librio de ácido carbónico (H2CO3) y bicarbonato (HCO3

–)
representa el sistema de tampón más importante de la sangre
(figura 1.23). Se trata en realidad de dos equilibrios, pues el
ácido carbónico libre escapa de la disolución acuosa generan-
do una molécula de H2O y formando el gas dióxido de car-
bono (CO2). Disociado, por ejemplo por el trabajo muscular, se
acumula en gran cantidad ácido láctico y el pH disminuye, por
lo que el HCO3

– toma los protones libres. El equilibrio se des-
plaza entonces desde el HCO3

– por la vía del inestable H2CO3

en dirección al CO2 que se elimina a través de los pulmones. Si
por el contrario aumenta el valor de pH de la sangre, se forma
más HCO3

– a partir del H2CO3 y la sangre puede captar más
CO2. Las alteraciones de este equilibrio debidas a enfermeda-

alvéolos
pulmonares

sangre

dióxido de carbono

ácido carbónico bicarbonato

1.23 Tampón ácido carbónico/bicarbonato en sangre. Este par
ácido/base es en especial eficaz porque el aire de la respiración
es prácticamente una reserva ilimitada para formar ácido car-
bónico/bicarbonato vía la captura o la cesión de CO2.

1.22 Valoración del ácido acético. Para determinar el valor de
pKa del ácido acético se va adicionando más y más base fuerte
NaOH y se mide el pH; los puntos gruesos indican un valor de
medida. En el punto de inflexión de la curva de valoración se
puede leer el valor de pKa. En la zona “verde”, o sea, en una uni-
dad de pH por debajo o por encima del pKa, el valor de pH cam-
bia sólo mínimamente durante la valoración: aquí posee el
ácido acético la máxima capacidad tamponadora.

mol de OH– adicionados por mol de ácido acético
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des de los pulmones y los riñones, o por diabetes mellitus, pue-
den conducir a acidosis (pH <7,37) o alcalosis (pH >7,43).

de pH que depende del valor de pK del ácido acético.
Aquí el cambio de pH es menor por cada cantidad de
NaOH añadida. Cuando pH = pKa, los ácidos y las bases
conjugadas se encuentran a la misma concentración,
ambos pueden capturar iones H+ o OH– que se regene-
ran, manteniendo así el valor de pH constante. El siste-
ma de tamponación más importante de la sangre está
formado por la pareja ácido-base de ácido carbónico y
bicarbonato (digresión 1.3).
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lución más concentrada. Este flujo de agua, denomina-
do ósmosis , es un fenómeno estático: una disolución
con una concentración inferior (una disolución hipotó-
nica) significa que requiere de una concentración ele-
vada del disolvente H2O. La posibilidad de que el H2O
se coloque en vez de una molécula disuelta en el poro
de la membrana y que pueda pasar es, por tanto, mayor
en el lado de la concentración hipotónica que en el lado
de la disolución hipertónica con una concentración
más elevada de moléculas disueltas (figura 1.24).

Sin un impedimento de salida de masa, en un medio
hipotónico la célula se hincharía y finalmente explotaría.
Para poder mantenerse contra esta presión osmótica, las
bacterias y las células de las plantas cubren su membra-
na plasmática con una fuerte pared celular (figura 1.25).
Las células animales se rodean con una disolución isotó-
nica, es decir, la actividad osmótica de los solutos disuel-
tos en el fluido extracelular se corresponde en gran
medida con la del fluido intracelular. Por ello, para las
infusiones intravenosas se usan disoluciones salinas iso-
tónicas, cuya concentración de sales se adapta al plasma
sanguíneo y con ello también a las células sanguíneas.

El límite a través de una membrana semipermeable
complica de muchas formas la vida de una célula. Para
la mayoría de las sustancias se requieren sistemas de
transporte especializados para que puedan pasar a tra-
vés de una membrana. Por otro lado, una membrana
plasmática semipermeable –como veremos más adelan-
te– hace del todo posible la vida. Después de habernos
familiarizado con los elementos, los enlaces químicos y
el agua como la base de la vida, llega el turno de las
macromoléculas, el “emblema” del mundo vivo.

1.9
Las células están 
bajo presión osmótica

El líquido celular –el citosol (sección 3.3)– es una diso-
lución acuosa altamente concentrada con numerosos
solutos, como iones inorgánicos, pequeñas moléculas
orgánicas y grandes macromoléculas. La membrana
plasmática que lo rodea es permeable al agua, o sea,
que el H2O puede cruzar esta barrera divisoria median-
te difusión directa . Las proteínas que forman poros,
como en el caso de la aquaporina, sirven como canales
de agua y aceleran el “tránsito” a través de la membra-
na. La mayoría de las moléculas citosólicas no pueden
cruzar esta barrera hacia el mundo exterior sin más, por
lo que hablamos de una membrana semipermeable
(sección 24.3). Esto tiene importantes consecuencias
físicas: en un lado de la membrana plasmática las con-
centraciones de los solutos disueltos es superior que en
el otro, y así el agua “lucha por conseguir” una concen-
tración igual creando un torrente en el lado con la diso-

medio hipotónico medio isotónico

membrana
plasmática

pared celular

1.25 Presión osmótica. Las células de las plantas y bacterias
poseen una fuerte pared celular. En un entorno hipotónico, un
torrente de agua entra a la célula hasta que la membrana plas-
mática contacta con la pared celular. Entonces se detiene el
flujo neto en la célula porque la pared celular soporta la presión
osmótica e impide la explosión de la célula. Las células anima-
les, que “sólo” poseen una membrana plasmática, explotarían
en un medio hipotónico; por ello deben rodearse de un medio
isotónico.

1.24 Ósmosis. Una disolución hipertónica (izquierda) con una
gran cantidad de moléculas disueltas, que debido a su medida
no pueden pasar por los poros de la membrana, posee una con-
centración inferior efectiva de moléculas de H2O que una diso-
lución hipotónica (derecha). Desde el lado de la disolución hipo-
tónica cruza una molécula de H2O por los poros de la membra-
na hacia el lado hipertónico. Se produce un flujo neto de H2O
hacia la parte hipertónica. 

molécula
disuelta

membrana
semipermeable

hipertónico hipotónico



Las biomoléculas: 
componentes de la vida 2
La bioquímica moderna dirige su atención a las estruc-
turas que se establecen entre el mundo animado y el
inanimado: las macromoléculas biológicas, como las
proteínas, los lípidos, los hidratos de carbono y los áci-
dos nucleicos, son productos de actividad biológica así
como material de partida para los procesos biológicos de
construcción y composición. Sin embargo, en sí, estas
biomoléculas son estructuras inanimadas. Podemos
decir que son “los componentes de la vida” que posibi-
litan los complejos procesos bioquímicos que tienen
lugar en las células y en los organismos. Del mismo
modo que en un juego de construcción se utilizan unas
pocas piezas diferentes que encajan perfectamente entre
sí, también las biomoléculas se caracterizan por seguir
un principio de combinación discreta.

proteínas, con aproximadamente un 18%; como “herra-
mientas” de la célula realizan una labor estructural múl-
tiple y funcional. El grupo de la materia grasa o lípidos
representa aproximadamente un 5% del peso de la célu-

2.1
Cuatro clases de biomoléculas
dominan la química de la vida

La química de la vida tiene lugar en un medio acuoso,
por eso no sorprende que aproximadamente un 70% del
peso de una célula viva sea agua (figura 2.1). La “parte
principal” de las moléculas orgánicas la conforman las

2.1 Resumen de la distribución de la materia de una célula de
mamífero. Los valores se muestran como porcentajes del peso
total de una célula viva. La distribución en una célula bacteria-
na es muy parecida: simplemente la parte de los ácidos nuclei-
cos es aquí superior.

agua
70%

polisacáridos 2%
lípidos 5%

ácidos nucleicos 1,5%
iones inorgánicos 1%

otros productos del metabolismo 2,5%

2.2 Síntesis y formación de polímeros por condensación e
hidrólisis. a) Presentación sencilla. b) Prototipos de biopolíme-
ros. Para su biosíntesis se necesitan componentes “activados”
para los que la célula debe emplear energía en forma de ATP
(sección 3.10).

monómero

polímero

condensación

hidrólisis

polisacárido

ácido nucleico

polipéptido

proteínas
18%
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la; son importantes como nutrientes y desempeñan un
papel estructural destacado en las membranas biológi-
cas. Los hidratos de carbono, también llamados sacári-
dos o azúcares, son significativos proveedores de ener-
gía, pero realizan también tareas estructurales: confor-
man aproximadamente un 2% del peso de la célula. Con
un 1,5% les siguen los ácidos nucleicos, que son los por-
tadores de información de las células. Finalmente 
encontramos iones inorgánicos, como Na+, K+, Ca2+, Cl–,
HCO3

– y HPO4
2–, que en conjunto forman aproximada-

mente el 1% del peso total de la célula.
Las biomoléculas mencionadas pertenecen a tipos de

materia completamente diferentes. A excepción de los
lípidos, que incluso sin enlace covalente pueden consti-
tuir grandes estructuras moleculares, las grandes biomo-
léculas, como las proteínas, los hidratos de carbono y los
ácidos nucleicos, se forman por condensación, o sea, por
disociación del agua, a partir de sus constituyentes
monoméricos (figura 2.2). La secuencia de los constitu-
yentes en los biopolímeros covalentes asociados y la
longitud de la cadena de la macromolécula que se forma
son, pues, extremamente variables. Sin embargo, el
número de constituyentes básicos diferentes es muy
limitado; de esta forma, en los dos tipos principales de
ácidos nucleicos se encuentran sólo cinco nucleótidos
diferentes, y las proteínas utilizan un conjunto de 20
aminoácidos estándar. Los hidratos de carbono presen-
tan un espectro claramente más amplio, compuesto por
más de 100 tipos de monómeros, entre los que sin
embargo predominan unos pocos componentes básicos,
como la glucosa, la galactosa, la ribosa y la desoxirribo-
sa. Las proteínas y los ácidos nucleicos constituyen en
general cadenas lineales, sin ramificaciones, mientras
que los polisacáridos son a menudo ramificados. Todas
las macromoléculas se descomponen por hidrólisis, que
a menudo lleva a sus componentes básicos.

componentes más versátiles de la vida: sirven como
transformadores y reserva de energía, reconocen y for-
man parte de la estructura celular y constituyen estruc-
turas mecánicas de soporte y protección para células,
tejidos u organismos enteros. Ejemplos de ellos son los
monosacáridos glucosa (dextrosa o azúcar en la san-
gre) y fructosa, los disacáridos sacarosa (azúcar de
caña) y lactosa (azúcar de leche), y el oligosacárido
ácido heparina, un inhibidor de la coagulación sanguí-
nea. El glucógeno y el almidón, que son polisacáridos
que contienen glucosa, funcionan como reserva inter-
media de energía en animales y plantas. El polisacári-
do quitina forma, junto con el carbonato cálcico, el
duro exoesqueleto de los artrópodos. La celulosa, un
gigante dentro de los polisacáridos, es la materia bási-
ca de las plantas; con una producción anual de alrede-
dor de 1012 toneladas, la celulosa constituye la biomo-
lécula más sintetizada.

La estructura de los monosacáridos es relativamente
fácil: su fórmula básica es Cn(H2O)n (de ahí la denomi-
nación “hidrato de carbono”), donde n ≥3. Los monosa-
cáridos con tres átomos de C se conocen como triosas;
los que contienen cuatro átomos de C, tetrosas; los de
cinco, pentosas; los de seis, hexosas; los de siete, hepto-
sas, y así sucesivamente. Los monosacáridos más senci-
llos son el gliceraldehído y la dihidroxiacetona (figura
2.3). Los dos isómeros de constitución, que se obtienen
del polialcohol glicerol, tienen diferentes grupos funcio-
nales: los grupos aldehído del gliceraldehído forman las
aldosas, mientras que los grupos cetona de la dihidro-
xiacetona forman las cetosas. Si bien la dihidroxiaceto-
na es una molécula simétrica, el gliceraldehído posee,
por su átomo de C asimétrico en la posición C2, un cen-
tro quiral. Por ello, esta molécula puede encontrarse en
dos imágenes especulares, los enantiómeros L y D (sec-
ción 1.3). En la naturaleza dominan, para los hidratos de
carbono, los enantiómeros D, mientras que para los ami-
noácidos abundan los enantiómeros L.

2.2
Los monosacáridos 
son los componentes básicos 
de los hidratos de carbono

Básicamente los hidratos de carbono son cetonas y
aldehídos orgánicos relativamente pequeños, con dos o
más grupos hidroxilo que contienen carbono, hidróge-
no y oxígeno. Sus derivados pueden contener también
nitrógeno, fósforo o azufre (tabla de hidratos de carbo-
no). En función del grado de polimerización se diferen-
cia entre los azúcares sencillos o monosacáridos y los
azúcares complejos, como los disacáridos, los oligosa-
cáridos y los polisacáridos (del griego sakcharon, “azú-
car”). Los hidratos de carbono se encuentran entre los

átomo de C asimétrico
con cuatro sustituyentes

diferentes

grupo
aldehído

grupo
ceto

forma D

D-gliceraldehído
(una aldotriosa)

dihidroxiacetona
(una cetotriosa)

2.3 Estructura de las triosas. Los dos hidratos de carbono son isó-
meros de constitución. La numeración de la cadena de C empieza
por el extremo que lleva el grupo aldehído o cetona. El átomo asi-
métrico de C del gliceraldehído posibilita dos enantiómeros: junto a
la forma D (del latín dextrum, “derecha”) existe la forma L (del latín
laevum, “izquierda”), que es más inusual.
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Entre los monosacáridos predominan las pentosas y
las hexosas; las tetrosas y las heptosas son más raras.
Las pentosas y las hexosas se presentan preferentemen-
te como anillos de cinco o seis eslabones, que se origi-
nan por una reacción intramolecular y están en equili-
brio químico con sus formas lineales (figura 2.4). Las
triosas y las tetrosas se encuentran prácticamente sólo
como estructuras lineales, pues la energía del anillo de
los derivados cíclicos sería demasiado grande; por el
contrario, los potenciales heterociclos de siete u ocho
para las hexosas y las heptosas son demasiado inesta-
bles, de modo que también se forman preferiblemente
como sistemas anulares de cinco o seis átomos. Fijé-
monos ahora en la pentosa ribosa: el grupo aldehído
del C1 y el grupo hidroxilo de C4 se unen cerrando un
anillo de hemiacetal, parecido al anillo aromático hete-
rocíclico, denominado anillo de furano (figura 2.4). En
esta reacción no se elimina ninguna molécula de agua;
además, se origina en C1 un átomo de C asimétrico

cuyo grupo hidroxilo puede tomar dos orientaciones:
posiciones α o β. El nuevo grupo hidroxilo glicosídico
en C1 es, a diferencia de los otros grupos hidroxilo res-
tantes de la molécula, especialmente reactivo.

α-D-ribofuranosa α-D-ribopiranosa

β-D-ribofuranosa β-D-ribopiranosa

α-D-ribulofuranosa

β-D-ribulofuranosa

D-ribosa

hemiacetal

D-ribulosa

hemicetal

α-glicosídico

β-glicosídico

furano

pirano

2.4 Estructura de las pentosas más importantes. La aldosa D-ribosa
y la cetosa D-ribulosa se muestran como cadenas abiertas (proyec-
ción de Fischer) o como forma cíclica (proyección de Haworth) en
(a) y en (b). En el C1 se presentan dos formas anulares (furanosa o
piranosa), cada una con dos posibles colocaciones del grupo hidro-
xilo glicosídico (α o β). Las cetopentosas aparecen sólo en forma de
furanosa; construyen el hemicetal (R: otro resto de hidrocarburo).
Para comparar se muestran el furano y el pirano (c).

2.3
Las aldohexosas son monosacáridos
con un anillo base 
similar al del pirano

La aldohexosa glucosa se cicla prácticamente cerrándo-
se en un anillo de piranosa (figura 2.5). Los monosacá-
ridos cíclicos se representan por lo general en perspec-
tiva con la ayuda de la proyección de Haworth, en la
cual “delante” en el anillo se marcan los enlaces anchos
y “detrás” se marcan estrechos; además, el C1 se coloca
por convención a la derecha (figura 2.5). El grupo hidro-
xilo glicosídico de C1 puede estar en la parte inferior
(forma α) o en la parte superior (forma β) del plano del
anillo: para este tipo especial de isomería de conforma-
ción usamos el término anomería, por lo que decimos

α-D-glucopiranosa

inusual: α

D-glucosa

β-D-glucopiranosa

frecuente
inusual

forma de silla forma de bañera

confórmeros

frecuente: β

anómeros

de la D-glucosa

2.5 Glucosa y su anómero. a) Mediante el cierre del anillo a partir
de un grupo aldehído y uno hidroxilo (sobre fondo gris) se origina
un hemiacetal intramolecular, cuyo átomo de C asimétrico libera los
dos anómeros α-D-glucosa (36%) y β-D-glucosa (64%) en forma de
piranosa. b) Entre los dos isómeros de conformación, la β-D-gluco-
piranosa prefiere la forma de silla, en la que todos los sustituyentes
grandes se encuentran en disposiciones ecuatoriales y apenas difi-
cultan con su volumen. a, axial; e, ecuatorial.
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que el C1 está constituido por un centro anomérico. Los
anómeros α y β se encuentran en equilibrio mediante
la forma lineal: son interconvertibles. Sin embargo, en
la ciclación de las aldohexosas no se forma de facto
ningún sistema de anillo plano: muchas piranosas pue-
den tomar una conformación de bañera o de silla. En
estos isómeros de conformación (confórmeros), los sus-
tituyentes se colocan en “axial” y, por lo tanto, vertica-
les al eje de simetría del anillo, o en “ecuatorial” y con
ello más o menos en el plano del anillo. Una de las for-
mas de los anómeros con el grupo hidroxilo glicosídico
“libre” es la que polimeriza. Así, la forma polimerizada
de la D-glucosa está presente en el glucógeno y en el
almidón solamente en forma α, mientras que la celulo-
sa utiliza exclusivamente su forma β.

En las aldohexosas no sólo el C5 es un centro qui-
ral: excepto el C1 y el C6, todos los demás átomos de

C son también “estereogénicos”. Combinatoriamente
rinden 24 = 16 estereoisómeros de aldohexosas con una
fórmula suma C6H12O6, entre los que se encuentra la
glucosa. Las aldohexosas más importantes son la D-glu-
cosa, la D-manosa y la D-galactosa (figura 2.6). La D-
glucosa y la D-galactosa se diferencian exclusivamente
por su configuración en C2: se trata, pues, de epímeros
(sección 1.4). Otra pareja de epímeros son la D-glucosa
y la D-galactosa, que se diferencian por la colocación
de sus sustituyentes en C4.

Las hexosas pueden encontrarse tanto en forma de
aldehído como de cetona. El grupo ceto está posicio-
nado principalmente en C2, donde las cetohexosas
poseen un centro asimétrico menos que las aldohexo-
sas, y por ello también “sólo” tienen ocho formas de
estereoisómeros. La cetohexosa más importante es la
D-fructosa (figura 2.7), que puede constituir tanto la
forma furanosa como la piranosa, aunque la primera
predomina con aproximadamente un 60%.

epímero
en C-2

epímero
en C-4

D-manosa

β-D-manopiranosa

D-glucosa D-galactosa

β-D-glucopiranosa β-D-galactopiranosa

2.6 Glucosa y sus epímeros más importantes.

2.7 Fructosa, una cetohexosa. Mediante el cierre del anillo a partir
de un grupo ceto y uno hidroxilo (sobre fondo gris) se origina un
hemicetal intramolecular, el homólogo de los hemiacetales de las
aldosas. Se dibujan los dos anómeros de la D-fructofuranosa, donde
la forma β prevalece considerablemente. C1 lleva dos átomos de H
y por eso no es quiral.

α-D-fructofuranosa aquiral

inusual: α

D-fructosa

β-D-fructofuranosa

frecuente: β

El grupo hidroxilo reactivo, que pertenece al hemiace-
tal de las furanosas y las piranosas, puede formar enla-
ces glicosídicos: por la reacción con aminas forman
enlaces N-glicosídicos, que casi siempre se encuentran
en la configuración β (figura 2.8). Derivados N-glicosí-
dicos importantes son los ribonucleótidos y desoxirri-
bonucleótidos de los ácidos nucleicos. El grupo hidro-
xilo glicosídico reacciona también fácilmente con otros
grupos hidroxilo. En estos casos se forman enlaces O-
glicosídicos que pueden tener configuración α o β; se
encuentran sobre todo en los polisacáridos.

A partir del enlace O-glicosídico entre dos monosa-
cáridos se forman disacáridos como la sacarosa (azú-
car de caña), la lactosa (azúcar de la leche) y la mal-

2.4
Los disacáridos conectan 
con enlaces glicosídicos

guanina

enlace O-glicosídico

enlace N-glicosídico

guanosil-β-
D-ribofuranósido

(guanosina)

indoxil-β-
D-glucopiranósido

(indicana)

2.8 Enlaces glicosídicos. Como ejemplo se muestran aquí el ribonu-
cleósido guanosina y el gluconucleósido indicana, un precursor del
colorante azul índigo (por ejemplo para los pantalones tejanos).



2.5 Los polisacáridos son material de reserva y de sostén 21

tosa (azúcar de malta), que contienen todos D-gluco-
piranosa (figura 2.9). La sacarosa (en inglés sucrose)

, que se extrae fundamentalmente del azúcar de
caña y de la remolacha azucarera, es un disacárido
con un enlace α-1,2-glicosídico entre el OH de C1 de
la α-D-glucosa y el OH de C2 del β-D-fructofuranósi-
do. La lactosa, que posee un enlace β-1,4-glicosídico
de la β-D-galactosa con la α-D-glucosa, se encuentra
en grandes cantidades en la leche; una deficiencia en
el metabolismo para descomponer el azúcar de la
leche provoca intolerancia a la lactosa (digresión 2.1).
La maltosa es un dímero α-1,4-D-glucopiranósido,
que en la manufactura de la malta se libera en gran-
des cantidades del almidón. En la fabricación de cer-
veza , la enzima maltasa parte la maltosa de la
cebada germinada en glucosa, que reacciona poste-
riormente en la fermentación alcohólica de la levadu-
ra para formar etanol.

Por la condensación de más monómeros se generan
a partir de los disacáridos otras unidades, conocidas en
este caso como oligosacáridos; si se continúan agre-
gando unidades se obtienen polisacáridos. Los homogli-
canos están formados sólo por monosacáridos del
mismo tipo, mientras que éstos son de diferentes tipos
en los heteroglicanos. Los oligosacáridos y los polisa-
cáridos participan como componentes de los glicosami-
noglicanos, proteoglicanos, glicoproteínas y glicolípi-
dos, donde desempeñan funciones biológicas importan-
tes. Volveremos más adelante a ellos.

glucosa
fructosa

galactosa glucosa

extremo
reductor

glucosa

extremo
reductor

lactosa
(O-β-D-galactopiranosil-(1r4)-α-D-glucopiranosa)

maltosa
(O-α-D-glucopiranosil-(1r4)-α-D-glucopiranosa)

sacarosa
(O-α-D-glucopiranosil-(1r2)-β-D-fructofuranosa)

2.9 Disacáridos importantes. El átomo de C anomérico, que lleva un
grupo hidroxilo glicosídico libre, se muestra como “extremo reductor”
porque el grupo carbonilo, después de la apertura del anillo, puede
oxidarse a una función carboxilo y con ello ser él mismo un reduc-
tor (sección 40.1). En la sacarosa, los dos grupos glicosídicos del enla-
ce α-1,2 están ocupados, por lo que no posee ningún extremo reduc-
tor. Para facilitar la comprensión se han eliminado todos los átomos
de H del anillo. Esta representación de Haworth simplificada se utili-
za también en las próximas figuras.

Digresión 2.1: Intolerancia 
a la lactosa 

La lactosa es un componente fundamental de la leche mater-
na. Los bebés y los niños pequeños pueden romper este disa-
cárido con la ayuda de la enzima lactasa y absorber los mono-
sacáridos glucosa y galactosa a través del epitelio del intestino
delgado hacia la sangre. La producción de lactasa disminuye
en los organismos adultos, aunque la mayoría de los europe-
os del norte disponen aún de suficiente lactasa en el intestino
para fraccionar la lactosa ingerida con los alimentos. Sin
embargo, en las poblaciones asiática y africana, la expresión
del gen de la lactasa disminuye drásticamente, de modo que
muchos adultos no pueden soportar los productos lácteos: el
consumo de leche les conduce a una acumulación en el intes-
tino grueso de lactosa no digerida y no reabsorbida. Las bac-
terias intestinales destruyen el exceso de lactosa generando
productos tóxicos que provocan diarrea y calambres. Sin
embargo, la leche pretratada con lactasa es tolerada. Esta
tolerancia de los europeos del norte parece una adaptación
evolutiva relativamente reciente, que pudo tener un efecto
positivo tras la introducción de la producción industrial de
leche en las ganaderías europeas.

2.5
Los polisacáridos son material 
de reserva y de sostén

Los hidratos de carbono pueden condensarse para for-
mar largos polisacáridos , que en las plantas y los
animales cumplen importantes funciones de reserva;
así, por ejemplo, el almidón de las plantas, que cons-
tituye un componente importante de nuestra alimen-
tación, es una mezcla de dos polímeros de glucosa.
Consta de un 20-30% de amilosa, en la que las unida-
des de α-D-glucopiranosa están unidas por un enlace
α-1,4-glicosídico y dan lugar a polímeros lineales que
adquieren forma helicoidal. También el componente
principal, la amilopectina (70-80%), consta de enlaces
α-1,4-glicosídicos de α-D-glucopiranosa, que aproxi-
madamente cada 25 unidades se ramifican mediante
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del metabolismo lo ocupa el intercambio de energía: la
energía necesaria para las reacciones bioquímicas se
toma de la energía de la radiación solar, que constru-
ye moléculas bioquímicas y las hace utilizables. Para
que el ciclo del carbono biológico pueda funcionar, el

monosacárido glucosa desempeña un papel central
(figura 2.12). En la fotosíntesis de las plantas, que es
un proceso inducido por la energía solar, a partir de
dióxido de carbono y agua se obtienen glucosa y oxí-
geno, que constituyen el “combustible” bioquímico de
la respiración celular y generan CO2 y H2O.

β-D-glucosa

quitina

microfibrilla

2.11 La celulosa y la quitina son importantes polisacáridos estruc-
turales. El disacárido que se obtiene en la descomposición de la
celulosa (a) se denomina celobiosa. Cuando el carbonato cálcico se
almacena en el recubrimiento curtido de la quitina (b) se forman,
por ejemplo, los duros caparazones de los cangrejos.

2.12 El ciclo del carbono. El hidrato de carbono glucosa (C6H12O6)
sirve como transportador de energía intermediario; se forma en la
fotosíntesis y se utiliza en los procesos de respiración celulares,
donde libera energía utilizable bioquímicamente.

celulosa

N-acetil-
glucosamina

plantas,
bacterias fotoautótrofas

seres vivos aeróbicos

fotosíntesis

respiración celular

energía solar

2.13 Los nucleótidos constan de una base, un azúcar y un resto
fosfato. Como ejemplo se muestran aquí la adenina como base y la
β-D-ribosa como azúcar. Para distinguir los átomos del anillo de la
base y del azúcar, las posiciones de la ribosa se indican con un após-
trofo (se nombran como tres prima, cinco prima...). El nucleótido
completo (sobre fondo gris) se representa aquí de forma simbólica.

nucleótido
base

adenina (base púrica)

azúcar
resto fosfato

monofosfato β-D-ribofuranosa

2.6
Los nucleótidos son los componentes
básicos de los ácidos nucleicos

Los ácidos nucleicos son la reserva de información
de las células. Como biopolímeros de cadena larga
están compuestos por unidades de nucleótidos cuya
estructura lineal contiene toda la información comple-
ta sobre el plan de constitución, el desarrollo y el fun-
cionamiento de un ser vivo. Esta información de la
herencia se encuentra en los organismos pluricelulares
mayoritariamente en el núcleo de la célula, de ahí la
denominación de ácidos nucleicos. Hay dos tipos de
ácidos nucleicos: el ácido ribonucleico o RNA (del
inglés, ribonucleic acid), que está compuesto por cuatro
ribonucleótidos diferentes, y el ácido desoxirribonuclei-
co o DNA (del inglés, deoxyribonucleic acid), que cons-
ta de cuatro desoxirribonucleótidos diferentes (tabla de
nucleótidos). En la célula, el DNA constituye la memo-
ria de la información hereditaria, mientras que el RNA
es en general una “copia de trabajo” del DNA; signifi-
ca una transcripción de la parte importante de la infor-
mación del DNA. Un nucleótido consta asimismo de
tres componentes: monosacárido, base y resto de fosfa-
to (figura 2.13). La parte del hidrato de carbono es
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siempre una pentosa: β-D-ribofuranosa para el RNA o
bien β-D-2’-desoxirribofuranosa para el DNA. Como
bases se usan heterociclos que contienen nitrógeno del
tipo de la pirimidina y la purina.

Las bases púricas adenina (A) y guanina (G) son
bicíclicas y contienen cuatro átomos de N. Por su
parte, las bases pirimidínicas citosina (C), timina (T) y
uracilo (U) están compuestas de un heterociclo con
dos átomos de N. La adenina, la guanina y la citosina
participan en los dos tipos de ácidos nucleicos, mien-
tras que la timina (T) sólo está presente en el DNA y el
uracilo (U) sólo en el RNA. Un nucleósido se forma a
partir de la unión N-glicosídica de una base con la
posición 1’ de un azúcar; por esterificación del grupo
hidroxilo 5’-terminal del azúcar con ácido fosfórico se
forma el nucleótido. En función del número de los res-
tos fosfato (máximo tres) unidos, diferenciamos entre
nucleósidos monofosfato, difosfato y trifosfato. Un
nucleótido típico para la síntesis del DNA es el 2’-des-
oxitimidina trifosfato (dTTP) (figura 2.14).

Los nucleótidos a menudo se representan por abre-
viaturas, por ejemplo dTT para la 2’-desoxitimidina
trifosfato y UTP para la uridina trifosfato. No son
solamente constituyentes de los ácidos nucleicos, sino
que además (normalmente en forma modificada) des-
empeñan funciones importantes durante el metabolis-
mo: ribonucleótidos como la adenosina trifosfato
(ATP) y la –guanosina trifosfato (GTP) actúan como
portadores de energía y de grupos fosfato; la adenosi-
na monofosfato cíclica (cAMP) como mensajero intra-
celular, y los nucleótidos, como la nicotinamida ade-
nosina dinucleótido (NAD+), la flavina adenina dinu-
cleótido (FAD) y la coenzima A (CoA), como cofacto-
res en las reacciones enzimáticas (figura 2.15).

2.14 Estructura de los nucleósidos y los nucleótidos.
En el nucleótido 2’-desoxitimidinatrifosfato, la base
tinina está mediante enlace N-glicosídico unida al
monosacárido β-D-desoxirribofuranosa, que a su vez
se enlaza mediante su grupo 5’-hidroxilo a un resto de
trifosfato. Por su parte, los nucleósidos constan sólo
de base y azúcar (sobre fondo gris: representación
simbólica).

2.15 Algunos nucleótidos y sus derivados (representaciones simbó-
licas). El ATP es el proveedor de energía más importante de la célu-
la (sección 3.10).

coenzima A

enlaces anhídrido 
de ácido fosfórico,
ricos en energía

cierre
del anillo

riboflavina

nicotinamida

ribosa

β-mercaptoetanolamina

ácido pantoténico

enlace
N-glicosídico

C-2’ está 
desoxigenado

extremos
reactivos

trifosfato

desoxirribosa

timina
(base pirimidínica)

nucleótido nucleósido

2’-desoxitimidina trifosfato (dTTP)
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ello poseen una direccionalidad 5’-3’. Puesto que los
componentes azúcares fosfato de un ácido nucleico
son todos iguales, las bases diferentes son las que
marcan usualmente la secuencia de la cadena determi-
nada mediante el código de una letra de las bases,
también en el sentido 5’-3’.

Si sólo se unen algunos nucleótidos se forman los
oligonucleótidos; los polímeros más largos se llaman
polinucleótidos. Los oligonucleótidos, que se forman
in vitro (del latín, en el tubo de ensayo), desempeñan
un papel fundamental en el diagnóstico médico y
forense (digresión 2.2). Los polinucleótidos pueden ser
extremadamente largos: una única molécula de DNA
puede llevar enlazados de modo continuo más de 100
millones de nucleótidos. Dos cadenas de DNA, con
orientaciones contrarias, pueden unirse mediante
puentes de hidrógeno entre sus bases para formar una
doble cadena estable (figura 2.17). En ella, G se
asocia específicamente con C, y A con T: hablamos de
pares de bases complementarias, que interaccionan
unas con otras.

Para una división celular el material hereditario debe
duplicarse de modo idéntico, y por lo tanto replicarse.
La complementariedad de las dos cadenas de DNA per-
mite una replicación semiconservativa : con la rotu-
ra de la cadena doble y la síntesis gradual de nuevas
cadenas, a partir de las dos “cadenas matriz” disponi-
bles, se forman dos moléculas de DNA idénticas que
pueden usarse para las dos células hijas (figura 2.18).

2.7
Los polinucleótidos 
poseen una direccionalidad

extremo 5’

enlace fosfodiéster

alargamiento de 
la cadena tras romper 

un pirofosfato

extremo
3’ libre

bases purínicas
adenina guanina

bases pirimidínicas
timina citosina

dirección de
la síntesis

2.16 Polimerización de los nucleótidos para formar la secuencia de
DNA 5’-TGCACT-3’ de una hebra. El grupo fosfato central situado
entre dos restos de desoxirribosa forma un enlace fosfodiéster.

En la síntesis de ácidos nucleicos, los nucleósidos tri-
fosfatos (NTP) se unen para formar polímeros lineales
(figura 2.16). En general, los nucleótidos tienen dos
lugares de unión: el extremo fosforilado 5’ terminal y
el grupo hidroxilo “libre” 3’ (figura 2.14). Inicialmen-
te, el grupo hidroxilo “libre” 3’ se une a un primer
nucleótido con el grupo α-fosfato de 5’ (también
denominado grupo fosfato “interno”) de un segundo
nucleótido mediante un enlace covalente fosfodiéster
(-P-O-P-) con la rotura de un difosfato (pirofosfato).
El dinucleótido formado lleva en el extremo 5’ un
grupo fosfato y en el extremo 3’ un grupo hidroxilo
“libre”, por el que se continuará prolongando la cade-
na: los ácidos nucleicos crecen en dirección 5’-3’ y por

Digresión 2.2: Los oligonucleótidos 
en medicina forense

El diagnóstico criminalista (medicina forense) utiliza métodos
de biología molecular para aclarar los crímenes. Así, por
ejemplo, pequeñas cantidades de material hereditario hu-
mano de sangre, pelo o esperma que se encuentran en la
escena del crimen pueden señalar con alta seguridad un
individuo. Para ello se sintetizan fragmentos de oligosacári-
dos, que presentan un “rastro” de pedazos de fragmentos
del DNA humano, cuyo contenido puede ser analizado en el
DNA encontrado (sección 22.6). Para ello se crean in vitro
copias del DNA encontrado en las pistas, se rompen con
“tijeras” moleculares –las nucleasas– y posteriormente se
realiza una electroforesis. La muestra característica originada
del DNA fragmentado libera una “huella dactilar” que
prácticamente es diferente para cada persona y que por ello
es característica de cada individuo. La comparación con
muestras de DNA, obtenidas de muestras biológicas de la
persona sospechosa, permite la identificación del autor con
alta seguridad. 
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2.18 Replicación semiconservativa. Para simplificar aquí sólo se muestra una parte de DNA corta con nueve pares de bases. La síntesis que
se produce a lo largo de los “carriles” de las dos cadenas individuales de DNA conduce a dos dobles cadenas de DNA idénticas, c ada una con
cadena parental conservada (verde) y una nueva cadena hija sintetizada (amarillo); por ello la replicación es “semiconservadora ”. 

apertura de la doble 
cadena de DNA parental nucleótidos para 

la nueva síntesis

dos dobles cadenas 
de DNA idénticas

cadena madre cadenas hijas

2.17 Apareamiento de bases en la doble cadena de DNA.
Mediante puentes de hidrógeno (˙̇̇) G se asocia específi-
camente con C, y A con T. La doble cadena de DNA cons-
tituye una doble hélice en forma de escalera de caracol
que gira hacia la derecha (arriba a la derecha). La orien-
tación de las cadenas se indica con las flechas.

doble
hélice

timina
adenina

citosina

guanina
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más compleja. El genoma humano , es decir, el con-
junto de la información de la herencia humana, contie-
ne los 30 000 genes codificadores de proteínas, de los
cuales, por medio de diversos “trucos”, se genera un
número mucho mayor de proteínas acabadas; el conjun-

to de estas proteínas se denomina proteoma . Como
macromoléculas poliméricas, las proteínas surgen de la
unión lineal de 20 aminoácidos diferentes plegados de
forma precisa (tabla de aminoácidos); en general, las
cadenas polipeptídicas acabadas adoptan una estructu-
ra espacial definida. La variedad de las proteínas se
deriva de las opciones casi ilimitadas de combinación,
en las cuales las 20 letras del alfabeto de las proteínas
se pueden combinar para formar “palabras”. La caracte-
rística estructural común a todos los aminoácidos pro-
teinógenos es un átomo de C central (Cα), alrededor del
cual se agrupan cuatro sustituyentes: un átomo de H,
un grupo amino (–NH2), un grupo carboxilo (COOH) y
una cadena lateral variable (R) que es característica
para cada aminoácido (figura 2.21).

A excepción del α-aminoácido más pequeño, la gli-
cina, que en lugar de una cadena lateral lleva otro
átomo de H, todos los aminoácidos proteinógenos
poseen cuatro sustituyentes diferentes en Cα; constan,
pues, de un centro quiral y pueden presentar dos
enantiómeros D y L (figura 2.22). Los procesos de sín-
tesis biológica son muy “enantioselectivos” y liberan
proteínas que constan exclusivamente de L-α-aminoá-
cidos. A no ser que se especifique lo contrario, nos
referiremos siempre a la forma L del aminoácido. Hoy
en día aún no se sabe con exactitud por qué en la evo-
lución de las proteínas los L-aminoácidos predominan
frente a los D-enantiómeros.

En el medio prácticamente neutro de las células,
con un pH ≈7,4, los grupos carboxilo y amino de los
aminoácidos están ionizados; el grupo carboxilo está
desprotonado y se encuentra en la forma carboxilato
(COO–), mientras que el grupo amino toma un protón
para generar su forma amonio (-NH3

+) (figura 2.23).

2.20 Recorrido del DNA hacia la proteína en las células dotadas de
núcleo. En el núcleo, el DNA se transcribe a pre-mRNA, que madu-
ra posteriormente a mRNA final. Tras su exportación al citosol, el
mRNA se traduce en los ribosomas a su respectiva secuencia de
aminoácidos; en este proceso, los tRNA transportadores de amino-
ácidos se encargan de descodificar la secuencia de RNA, es decir, se
encargan de la propia traducción. [PI]

citoplasma

replicación exones

núcleo
celular

intrón
transcripción

procesamiento
y empalme

pre-
mRNA

exportación

mRNA

traducción

plegamiento
procesamiento
clasificación

secuencia
de aminoácidos

proteína funcional

gen

2.21 Estructura de los aminoácidos proteicos. En general (a): el
átomo de carbono central se señala como Cα; con R (resto) se indican
las cadenas laterales variables; por ejemplo, para el aminoácido lisi-
na (b) el átomo de C de la cadena lateral se nombra con Cβ, Cγ, etc.

grupo
carboxilo

grupo
amino cadena lateral

variable

cadena lateral
de lisina

mRNA
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Las cargas de esta forma zwitteriónica dotan en gene-
ral a los aminoácidos “libres” de una buena solubili-
dad en agua. En la unión polimérica de las proteínas,
los grupos amino y carboxilo forman enlaces peptídi-
cos con liberación de agua; estos enlaces no llevan ya
ninguna carga (figura 2.30). La parte restante se des-
cribe como resto aminoacídico o simplemente como
“resto”. En el polímero, las propiedades de las cadenas
laterales son las únicas que determinan el grado de
solubilidad en agua de la proteína.

2.22 Formas enantiómeras de los α-aminoácidos. Las formas L y D

no pueden solaparse con un simple giro. El centro quiral es en cada
caso el átomo Cα. Algunos péptidos bacterianos contienen también
D-aminoácidos, que no se forman durante la traducción sino median-
te modificaciones posteriores.

L-aminoácido

plano especular

D-aminoácido

2.23 Aminoácidos como zwitteriones. A pH
fisiológico, el grupo aminoácido tiene, a causa
de la captura de un protón, la forma amonio
cargada positivamente, mientras que el grupo
del ácido carboxílico está presente como car-
boxilato con carga negativa.

forma
amonio

forma
carboxilato

glicina alanina valina leucina isoleucina

metionina prolina fenilalanina tirosina triptófano

2.24 Aminoácidos con cadenas laterales apola-
res. La glicina lleva un átomo de hidrógeno en la
posición de la cadena lateral. Seis aminoácidos
poseen cadenas laterales alifáticas de diferente
medida y geometría; tres aminoácidos tienen
cadenas laterales aromáticas.

2.10
Los aminoácidos se diferencian 
por su cadena lateral

Los aminoácidos proteinógenos se denominan tam-
bién aminoácidos estándar . Sus denominaciones
comunes se derivan a menudo de la fuente de la que
fueron aislados por primera vez; así, por ejemplo, la
asparagina de los espárragos (Asparagus officinalis). A
menudo los aminoácidos se representan con una abre-
viatura; el denominado código de tres letras acostum-
bra a formarse a partir de las tres primeras letras de la
denominación común, por ejemplo “Gly” para glicina.
Para secuencias largas de aminoácidos se prefiere utili-
zar el código de una letra, por ejemplo “G” para glici-
na. En función de su cadena lateral, los aminoácidos se
diferencian en tamaño, forma, polaridad eléctrica o
carga y reactividad química; esta variedad en los cons-
tituyentes contribuye de forma decisiva a la diversidad
proteica. Dependiendo de la polaridad de su cadena
lateral, los aminoácidos se clasifican en tres grandes
grupos. La mitad (diez) de todos los aminoácidos están-
dar dispone de una cadena lateral apolar (figura 2.24).
Estos aminoácidos apolares se disuelven bastante mal
en agua y, debido al denominado efecto hidrofóbico 

, tienden a su agregación, que a su vez desempeña un
papel considerable en el plegamiento proteico.

La glicina, como “enano” dentro de los aminoácidos,
ocupa un lugar especial: si hay un “paso estrecho” en
una estructura proteica se deja a menudo para este
resto, que es el mínimo posible. La alanina, la valina, la
leucina, la isoleucina, la metionina y la prolina son
cadenas laterales apolares alifáticas. La alanina, la vali-
na y la leucina se diferencian por el número de átomos
de C de su cadena lateral. La leucina y la isoleucina son
isómeros de constitución. Esta variedad de tamaños de
las cadenas laterales hidrofóbicas permite rellenar “de
forma exacta” el espacio interior de las proteínas. La
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metionina lleva un grupo tioéter apolar (-S-CH3) en la
cadena lateral. La prolina es el único aminoácido que
contiene un grupo α-amino secundario (-NH-); en este
grupo, la cadena lateral se cierra formando un heteroci-
clo pirrolidínico. Esto restringe la libertad de conforma-
ción de la prolina, hecho que a su vez tiene efectos sobre
el plegamiento de la proteína. La fenilalanina, la tirosi-
na y el triptófano llevan grandes cadenas laterales aro-
máticas con “anillos cerrados”; la tirosina y el triptófa-
no son claramente menos hidrofóbicos que la fenilala-
nina debido al grupo hidroxilo y al átomo de nitrógeno,
respectivamente. Los sistemas π aromáticos de estos
aminoácidos absorben la luz ultravioleta en la zona de
aproximadamente 280 nm; esto es importante para ana-
lizar las proteínas durante el proceso de purificación.

El quinteto formado por la serina, la treonina, la cis-
teína, la asparagina y la glutamina tiene cadenas late-
rales hidrofílicas polares: sus grupos funcionales for-

man puentes de H con el agua que las rodea. La serina
y la treonina llevan un grupo hidroxilo en la cadena
lateral de diferente longitud (figura 2.25a). Los grupos
hidroxilo son químicamente reactivos y desempeñan
importantes papeles en la catálisis enzimática y en la
regulación de la actividad. La asparagina y la glutami-
na se derivan, respectivamente, del ácido aspártico y
del ácido glutámico, y disponen de cadenas laterales de
diferente longitud con un grupo carboxamida (-CONH2)
no cargado. El grupo tiol (-SH) da a la cisteína una
naturaleza polar. Dos cisteínas pueden oxidar sus gru-
pos tiol formando un puente disulfuro (-C-S-S-C-)
covalente (figura 2.25b). Los puentes disulfuro son de
gran relevancia para la estructura de las proteínas por-
que posibilitan enlaces covalentes adicionales dentro de
una misma proteína, pero también entre dos proteínas.

Los aminoácidos con cadenas laterales cargadas
son los más hidrofílicos (figura 2.26a). Los grupos car-

serina treonina cisteína asparagina glutamina

2.25 Aminoácidos con cadenas laterales polares.
a) La serina y la treonina llevan un grupo alcohó-
lico; la cisteína, un grupo tiol; la asparagina y la
glutamina, un grupo carboxamida. b) Los grupos
tiol de dos cisteínas pueden oxidarse al puente
disulfuro hidrofóbico.

cadenas laterales 
de cisteína

puente
disulfuro

ácido aspártico ácido glutámico lisina arginina histidina
2.26 Aminoácidos con cadenas laterales
cargadas. a) El ácido aspártico y el ácido
glutámico se diferencian por un grupo meti-
leno. La lisina es el único aminoácido que
lleva dos grupos amino primarios en las
posiciones α y ε. El grupo guanidino proto-
nado de la arginina se estabiliza por la reso-
nancia entre el doble enlace y el par de
electrones libres del nitrógeno amínico. b)
El valor de pK de la cadena lateral de la his-
tidina se encuentra cercano al punto neutro.
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doble función son anfóteras y se denominan también
anfolitos. En ellas, el grupo amino actúa como acep-
tor de protones y el grupo carboxilo como donador de
protones. Si los dos grupos funcionales están carga-
dos, se habla de un zwitterión.

Basándonos en la curva de valoración de la gli-
cina vamos a analizar con mayor precisión el anfote-
rismo (figura 2.29). A valores bajos de pH, los grupos
amino y carboxilo están completamente protonados:
la glicina se encuentra en su forma catiónica

(NH3
+CH2COOH). La valoración con una base fuerte

como el hidróxido de sodio (NaOH) genera una curva
con tres puntos de inflexión: en el primer punto de
inflexión, a pH 2,3, un 50% de la molécula se encuen-
tra en la forma catiónica y el otro 50% en la forma
zwitteriónica (NH3

+CH2COO–) con un grupo carboxilo
desprotonizado. El punto de inflexión a pH 9,6 marca
la desprotonización del grupo amino: la mitad de las
moléculas de glicina ha cambiado de la forma zwitte-
riónica a la forma aniónica (NH2CH2COO–). Estos dos
puntos se corresponden a los valores de pK para los
grupos carboxilo y amino. En el punto central de
inflexión (pH 6,0) ha finalizado en gran parte la pri-
mera desproteinización; la segunda empieza justo
entonces: la glicina lleva en este punto isoeléctrico
(pI) una carga neta nula (NH3

+CH2COO–). Un aminoá-
cido no se encuentra en disolución acuosa en forma no
cargada. El pI es una propiedad de los aminoácidos; en
el caso de la glicina es la media aritmética de los dos
valores de pK, es decir, aproximadamente 6.

Si la cadena lateral de un aminoácido posee otro
grupo ácido o básico, en su curva de valoración pre-
senta un nuevo punto de inflexión. En una proteína
son valorables –aparte de los aminoácidos termina-
les– solamente los grupos cargados de la cadena late-
ral, puesto que los grupos α-amino y α-carboxilo se
han enlazado entre sí (figura 2.30). Por lo tanto, para
una proteína pueden aparecer pocos puntos de infle-
xión individuales, ya que sólo hay cinco tipos de
cadenas laterales ionizables y los grupos amino y car-
boxilo terminales. Además, el entorno de la proteína
puede modificar el valor de pK de determinadas cade-
nas laterales, bien mediante interacciones electrostá-
ticas, bien mediante puentes de hidrógeno. Por el
contrario, el punto isoeléctrico de las proteínas en el
cual se equilibran las cargas opuestas de todos los
grupos ácidos y básicos es, en general, fácil de medir.
El rango de pI de las proteínas es grande; así, las his-
tonas que unen DNA poseen un pI >10, mientras que
la enzima de la digestión, la pepsina, tiene un pI <1.
Las diferencias en los valores de pI, y por lo tanto en
las cargas netas, constituyen la base químico-física
para el proceso de separación de mezclas de proteínas
(sección 6.3 y siguientes).

ácido
base

conjugada

base
ácido

conjugado

2.28 Aminoácidos como anfolitos. El ácido está en equilibrio con su
base conjugada (–COO–) y la base con su ácido conjugado (–NH3

+).

2.29 Curva de valoración de la glicina. Eje de abscisas: número de
protones por molécula de glicina que se disocian por aporte de
NaOH. Eje de ordenadas: valor de pH de la disolución ácida (rojo) y
alcalina (azul). Arriba: desproteinación gradual de la glicina (desde
la izquierda).

H+ disociados/molécula

2.12
Los aminoácidos forman 
una cadena polipeptídica

La unión de aminoácidos para formar polímeros requie-
re una activación de estos componentes con la utiliza-
ción de ATP (sección 18.2). Simplificando podemos
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describir la reacción entre dos aminoácidos como una
condensación, en la cual el grupo α-carboxilo de un
primer aminoácido se une al grupo α-amino de un
segundo aminoácido con la liberación de agua. El
enlace covalente resultante –CO-NH- se denomina
enlace peptídico (figura 2.30) y es un caso especial
de un enlace amida. El dipéptido que se forma tiene
un amino-terminal y un carboxi-terminal, al cual se
puede unir un tercer aminoácido: la biosíntesis de
proteínas evoluciona siempre del amino-terminal al
carboxi-terminal, de modo que la cadena de polipép-
tido emergente posee una direccionalidad. De esta
forma, las secuencias de aminoácidos se indican
siempre siguiendo esta ordenación: NH3

+-Lys-Val-
Asp-Ser-COO– (KVDS) es, por la forma de escribir y
también por sus propiedades, completamente diferen-
te a NH3

+-Ser-Asp-Val-Lys-COO– (SDVK). La secuen-
cia de aminoácidos de una proteína se denomina
también estructura primaria.

Un polímero formado por unos pocos aminoácidos
se llama oligopéptido. Ejemplos típicos son la hormo-
na bradicinina, que cuenta con nueve restos de ami-
noácidos, y el glucagón (una hormona contraria a la
insulina), que es algo más larga ya que cuenta con 29
restos. A partir de aproximadamente 50 restos se
habla de polipéptidos o proteínas; sin embargo, el
paso de los oligopéptidos a los polipétidos es bastan-
te difuso. Los polipéptidos son primero “hilos” largos
que la célula va “hilando artísticamente”: conforme a
las instrucciones de su secuencia de aminoácidos y
con la ayuda de los chaperones (moléculas “gober-
nantes”), los polipéptidos se doblan formando una
estructura tridimensional. Lo más frecuente son las
formas esféricas: las proteínas globulares (figura
2.31). Esta forma esférica es consecuencia del efecto
hidrofóbico: en el interior de las proteínas se encap-
sulan las cadenas laterales hidrofóbicas huyendo del
entorno acuoso, mientras que las cadenas laterales
polares, y sobre todo las cadenas laterales cargadas,
se sitúan en la superficie. Además de todo esto, en el

plegamiento proteico también son relevantes las
interacciones electrostáticas, los puentes de hidrógeno
y las fuerzas de Van der Waals. Las proteínas fibrosas,
como el colágeno , que presentan funciones mecáni-
cas de soporte y sostén en las células y los tejidos,
poseen una estructura larga y estirada.

La longitud de los polipéptidos, y con ello la medi-
da de las proteínas, puede variar considerablemente:
una proteína pequeña, como la lisozima (presente en
la clara de huevo de gallina), que puede romper la
pared celular de las bacterias, consta de 129 restos y
tiene una masa molecular de 14 000 dalton (14 kd)

2.30 Unión de los aminoácidos a un polímero. Los enlaces peptídi-
cos forman el “nodo central” de un polipéptido, del cual sobresalen
las cadenas laterales R1, R2, etc. como “costillas”.

enlace
peptídico

amino-
terminal

carboxi-
terminal

2.31 Estructura espacial de una proteína. a) Un polipéptido lineal se
dobla para formar una estructura globular de proteína. b) Contorno
superficial de la proteína citocromo c acabada de doblar. Las cargas
negativas (rojo) y positivas (azul) se encuentran en la superficie de la
estructura más compactada, casi con forma de esfera. 

polipéptido
sin plegar

proteína
globular

plegamiento
proteico
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(figura 2.32). La titina (presente en el músculo huma-
no) tiene en cambio un tamaño genuinamente “titáni-
co”, de alrededor de 26 900 aminoácidos, con una
masa de 3 × 106 dalton (3 Md). Está compuesta por un
único polipéptido que se dobla en aproximadamente
300 fragmentos globulares o dominios que se agrupan
uno junto a otro adoptando la forma de un collar de
perlas. La masa molecular de una proteína se puede
calcular de forma aproximada a partir del número de
restos del polipéptido multiplicando por 110 dalton la
masa media de un resto de aminoácido. La mayoría de
las proteínas posee una masa molecular de entre 5 y
250 kd. Las proteínas constan a menudo de una única
cadena polipeptídica; sin embargo, pueden ser multíme-
ros (del griego meros, “trozo”) formados por varios poli-
péptidos iguales (homomultímeros) o diferentes (hetero-
multímeros). Así, por ejemplo, la hemoglobina , el
transportador de oxígeno de los glóbulos rojos, es un
heterotetrámero, es decir, un “cuatro partes” con dos

pares de polipéptidos diferentes (figura 2.32). Las sub-
unidades de la hemoglobina no se unen entre sí por
enlaces peptídicos o puentes disulfuro, sino que lo
hacen principalmente por interacciones iónicas y
puentes de hidrógeno.

La enorme variedad de proteínas hace difícil esta-
blecer generalizaciones sobre sus funciones y actua-
ciones. Una característica común a la mayoría de las
proteínas es que pueden reconocer específicamente
otras moléculas y unirse a ellas (figura 2.33). Estos
ligandos pueden ser otras proteínas, DNA, polisacári-
dos, pequeñas moléculas orgánicas y también molécu-
las gaseosas o iones metálicos. La fuerza de la unión
específica entre la proteína y el ligando se denomina
afinidad. El reconocimiento del ligando “específico”
depende de su complementariedad estructural con res-
pecto a la proteína: puede llenar –al contrario de los
“falsos” ligandos– el lugar de unión disponible. El
ligando y la proteína pueden interaccionar mediante
puentes de hidrógeno y enlaces iónicos o interaccio-
nes hidrofóbicas formando uniones reversibles. Por
otro lado, las enzimas se pueden unir a sus ligandos
(denominados generalmente sustratos) temporalmen-
te también de manera covalente.

Lo que pasa después de la unión del ligando depen-
de del tipo de proteína reconocedora: las proteínas
transportadoras, como la hemoglobina, llevan su ligan-
do O2 a lugares lejanos. Las enzimas, como la lisozima,
catalizan reacciones químicas y modifican con ello el
ligando unido. Las proteínas receptoras, como el recep-
tor para el neurotransmisor dopamina , tras la unión
con el ligando transmiten una “señal” a una proteína
diana situada en el interior celular. Otras proteínas
receptoras, como el receptor de LDL, se ocupan de reci-
bir su ligando en la célula diana; en el caso de la LDL
(del inglés, low density lipoprotein) importan a la célu-
la sobre todo los lípidos.

subunidades
titina:

lisozima: hemoglobina:

26 900 aa
3 Md

129 aa
14 kd

574 aa
65 kd

2.32 Tamaño de las proteínas. La hemoglobina contiene dos sub-
unidades α y otras dos β con 574 restos de aminoácidos (65 kd).

2.33 Reconocimiento molecular mediante proteínas. Las proteínas
ofrecen en su superficie una forma adecuada al ligando correcto,
uniéndose a él de forma específica y reversible. También intervie-
nen en la unión del ligando las fuerzas de Van der Waals.

transporte del 
ligando

transformación química 
del ligando

transferencia de señal 
tras la unión del ligando

puentes de hidrógeno,
enlaces iónicos,

interacciones hidrofóbicas

ligando

proteína

2.13
Los triacilgliceroles son 
prototipos de lípidos

El cuarto tipo de componentes biológicos está formado
por un grupo heterogéneo de moléculas, los lípidos (del
griego lipos, “grasa”) . Los lípidos realizan una
importante función como componentes biológicos de las
membranas, como reserva de energía y como mensaje-
ros de la comunicación celular. A diferencia de los
hidratos de carbono, los nucleótidos y los aminoácidos,
los lípidos no forman ninguna macromolécula polimé-
rica con enlaces covalentes. Otra característica común a
todos los lípidos es su difícil solubilidad en agua y la
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buena solubilidad en medios de disolución orgánicos;
por ello se incluyen en el grupo de los lípidos sustan-
cias tan diferentes como las grasas, las ceras, los acei-
tes, los esteroides y los isoprenoides (tabla de lípidos).
Las moléculas de lípidos son a menudo anfifílicas (sinó-
nimo: anfipáticas; del griego amphi, “que contiene dos
partes”), es decir, constan de una parte polar, hidrofíli-
ca, y una parte apolar, hidrofóbica. Esta anfifilia permi-
te a los lípidos asociarse en medio acuoso a uniones de
muchas moléculas, como las membranas o las micelas.

Para poder entender estos fenómenos importantes tra-
taremos en primer lugar los ácidos grasos.

Los ácidos grasos son componentes de lípidos de
reserva y lípidos de membrana. Poseen una cola hidro-
fóbica de hidratos de carbono y una cabeza hidrofílica
con un grupo carboxilo (figura 2.34). Los ácidos grasos
naturales no son ramificados y poseen generalmente
un número par de átomos de C (C16, C18, etc.). Si son
saturados no llevan ningún doble enlace en su cadena
carbonada. En cambio, los ácidos grasos insaturados
poseen dobles enlaces C=C y pueden ser insaturados
con una o más insaturaciones (nomenclatura: digre-
sión 41.1). Los dobles enlaces están generalmente sepa-
rados por un grupo metilen (–CH2–), por lo que no son
conjugados. Se encuentran en general en la configura-
ción cis, o sea, los átomos de C contiguos están orien-
tados hacia el mismo lado y generan con ello una
doblez en la cadena del hidrocarburo (figura 2.36).

Por esterificación de tres moléculas de ácido graso
(restos acilo) con los tres alcoholes del glicerol se for-
man grasas o triacilgliceroles (figura 2.35). Muchos
triacilgliceroles llevan tres restos acilo idénticos, pero
hay también tipos “mixtos” con dos o tres restos acilo

ácido esteárico (C18)

2.34 Estructura de un ácido graso. El ácido esteárico contiene 18
átomos de C. Fórmula estructural (izquierda), modelo de bolas (cen-
tro) y representación simplificada (derecha). En el círculo: símbolo
para el ácido graso.

ácido palmítico (C16) tripalmitoilglicerol

2.35 Estructura de una molécula de grasa. Tripalmitoilglicerol en
un modelo de bolas (centro) y en una representación más sencilla
(derecha); para comparar, se incluye la fórmula estructural de un
ácido palmítico “libre” (izquierda).

2.36 Estructura de un fosfoglicérido. Los componentes de la estruc-
tura de la fosfatidilcolina se marcan coloreados; una representación
simbólica está dibujada a la derecha. Los restos acil son palmitato
(izquierda) y oleato (derecha).

colina

fosfato

glicerina

“cabeza”
polar/hidrofílica

“cola”
apolar/hidrofóbica

fosfatidilcolina
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diferentes. Los ácidos carboxílicos de la grasa tienen
en general una longitud de entre 14 y 24 átomos de C;
en los seres humanos predominan el C16 (ácido palmí-
tico) y el C18 (ácido esteárico). El grado de saturación
y la longitud de la cadena del resto acilo determinan
esencialmente las propiedades de la grasa: cuanto más
corta e insaturada es la cadena del resto acilo, más
fluida y volátil es la grasa. Las grasas vegetales están
muy insaturadas y a temperatura ambiente a menudo
son líquidas; se denominan aceites. Mediante la
hidratación de sus dobles enlaces, las grasas se “endu-
recen” artificialmente; de esta forma se pueden obte-
ner la mantequilla de cacahuete y la margarina a par-
tir de aceites vegetales. En el interior de las células
grasas –los adipocitos–, los triacilgliceroles forman
pequeñas gotas esféricas (en inglés, lipid droplets) que
pueden alcanzar hasta 1 mm de diámetro.

fosfolípidos, denominados en general fosfoglicéridos,
contienen un resto de glicerol al igual que los triacil-
gliceroles. Dos grupos hidroxilo vecinos están esterifi-
cados con largas cadenas de ácido graso, que usual-
mente no están ramificados y que contienen entre 14
y 24 átomos de C. Los restos acil pueden ser saturados
o insaturados con hasta seis dobles enlaces, que típi-
camente poseen una configuración cis. Los restos acil
más comunes son de nuevo el ácido palmítico (C16) y
el ácido oleico (C18), un sencillo ácido graso insatura-
do. El tercer grupo hidroxilo del resto de glicerol está
unido mediante un enlace fosfodiéster a un aminoal-
cohol (colina, serina, etanolamina) o a un polialcohol
como por ejemplo el inositol. La “cabeza” hidrofílica
del fosfato y las “colas” hidrofóbicas de los grupos acil
hacen del fosfolípido el prototipo de unión anfifílica.

Algunos fosfoglicéridos importantes son la fosfatidil-
colina y la fosfatidiletanolamina (figura 2.37). La carga
positiva del grupo amino del aminoalcohol compensa la
carga negativa del resto de fosfato: nos encontramos
ante uniones zwitteriónicas. En la fosfatidilserina, el
resto serina porta, junto con los grupos amino e hidroxi-
lo, un resto carboxilato que aporta una carga neta nega-
tiva al fosfoglicérido. El fosfatidilinositol, que también
tiene carga negativa, se encuentra sólo en cantidades
pequeñas en las biomembranas; sin embargo, desempe-
ña un importante papel como anclaje para proteínas de
membrana (sección 25.2) y como estadio inicial para las
sustancias mensajeras biológicas (sección 29.7).

fosfoserina

fosfo-
etanolamina

fosfocolina

esfingosina

trans

ácido graso

fosfatidilserina fosfatidiletanolamina esfingomielina

2.37 Fosfatidilserina y fosfatidiletanolamina. Para simplificar se
representan aquí sólo restos acil saturados con 16 átomos de C (pal-
mitato); los símbolos respectivos están rodeados con un círculo.

2.38 Estructura química de una esfingomielina. En el esqueleto de
la esfingosina (rojo) están fijados el grupo fosfocolina (verde) y un
resto de ácido graso (palmitato; azul) mediante un enlace amida. En
el círculo: símbolo de la esfingomielina (tabla de lípidos).

2.14
Los fosfolípidos y los glicolípidos son
componentes de las biomembranas

Las membranas biológicas están formadas por molé-
culas anfifílicas que se clasifican en tres clases princi-
pales: fosfolípidos, glicolípidos y colesterol. Los fosfo-
lípidos se dividen a su vez en dos subgrupos: los gli-
cerofosfolípidos y los esfingofosfolípidos. Los glicero-


