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Premios Nobel otorgados por investigación
en biología celular y molecular desde 1958
Aæo Premiado* Premio en `rea de investigación PÆginas en el texto

2008 Francoise BarrØ-Sinoussi
Luc Montagnier
Harald zur Hausen
Martin Chal�e
Osamu Shimomura
Roger Tsien

M y F

Química

Descubrimiento del VIH

Función del HPV en el cÆncer
Descubrimiento y desarrollo del GFP

23

654
267, 720

760

2007 Mario R. Capecchi
Martin J. Evans
Oliver Smithies

M y F Desarrollo de tØcnicas en ratones con blo-
queo genØtico

Interferencia de RNA
2006 Andrew Z. Fire 

Craig C. Mello
Roger D. Kornberg

M y F

Química
Transcripción en eucariotas

449, 762

427, 481

2004 Richard Axel 
Linda B. Buck
Aaron Ciechanover
Avram Hershko
Irwin Rose

M y F

Química

Receptores olfatorios

Ubicuitina y proteosomas

622

529

2003 Peter Agre
Roderick MacKinnon

Química Estructura de los canales de la membrana 146, 148

2002 Sydney Brenner
John Sulston
H. Robert Horvitz
John B. Fenn
Koichi Tanaka
Kurt Wüthrich

M y F

Química

Introducción de C. elegans como un microor-
ganismo modelo

Apoptosis en C. elegans
Ionización con electrospray en MS
MALDI en MS
AnÆlisis de proteínas con NMR

17

643
740
740
56

2001 Leland Hartwell
Tim Hunt
Paul Nurse

M y F Control del ciclo celular 564, 600

2000 Arvid Carlsson
Paul Greengard
Eric Kandel

M y F Transmisión sinÆptica y transducción de 
seæal

163
605

1999 Günter Blobel M y F TrÆnsito de proteínas 276

1998 Robert Furchgott
Louis Ignarro
Ferid Murad

M y F ON como mensajero intercelular 641

1997 Jens C. Skou
Paul Boyer
John Walker
Stanley B. Prusiner

Química

M y F

Na�/K�-ATPasa
Mecanismo de la síntesis de ATP

Estructura proteínica de los priones

153
195

64

1996 Rolf M. Zinkernagel
Peter C. Doherty

M y F Reconocimiento de cØlulas infectadas  
con virus por el sistema inmunitario

709



Aæo Premiado* Premio en `rea de investigación PÆginas en el texto

1995 Edward B. Lewis
Christiane Nüsslein-Volhard
Eric Wieschaus

M y F Control genØtico del desarrollo  
embrionario

EP12

1994 Alfred Gilman
Martin Rodbell

M y F Estructura y función de las proteínas (G) de 
unión del GTP

610

1993 Kary Mullis
Michael Smith
Richard J. Roberts
Phillip A. Sharp

Química

M y F

Reacción en cadena de polimerasa (PCR)
MutagØnesis dirigida a sitio (SDM)
Secuencias intermedias

751
760
438

1992 Edmond Fischer
Edwin Krebs

M y F Alteración de la actividad enzimÆtica por
fosforilación/desfosforilación

112, 614

1991 Erwin Neher
Bert Sakmann

M y F Medición del �ujo de iones mediante
registro placa-pinza

47

1989 J. Michael Bishop
Harold Varmus
�omas R. Cech
Sidney Altman

M y F

Química

Genes celulares capaces de causar 
transformación maligna
Capacidad del RNA para catalizar  

reacciones

677

469

1988 Johann Deisenhofer
Robert Huber
Hartmut Michel

Química Centro bacteriano de reacción  
de fotosíntesis

213

1987 Susumu Tonegawa M y F Reordenamientos del DNA que originan  
la diversidad de anticuerpos

696

1986 Rita Levi-Montalcini
Stanley Cohen

M y F Factores que afectan el brote neural 372

1985 Michael S. Brown
Joseph L. Goldstein

M y F Regulación del metabolismo del colesterol 
y la endocitosis

312

1984 Georges Köhler
Cesar Milstein
Niels K. Jerne
Bruce Merri�eld

M y F

Química

Anticuerpos monoclonales

Formación de anticuerpos
Síntesis química de pØptidos

763

687
746

1983 Barbara McClintock M y F Elementos móviles en el genoma 402
1982 Aaron Klug Química Estructura de complejos de Æcido  

nucleico-proteína
76

1980 Paul Berg
Walter Gilbert
Frederick Sanger
Baruj Bennacerraf
Jean Dausset
George D. Snell

Química

M y F

Tecnología de DNA recombinante
Tecnología de secuenciación de DNA

Complejo mayor de histocompatibilidad

748
753

699

1978 Werner Arber
Daniel Nathans
Hamilton O. Smith
Peter Mitchell

M y F

Química

Tecnología de restricción de endonucleasa 

Mecanismo quimioosmótico  
de fosforilación oxidativa

746

181

1976 D. Carleton Gajdusek M y F Enfermedades basadas en priones 64
1975 David Baltimore

Renato Dulbecco
Howard M. Temin

M y F Transcriptasa inversa y actividad  
viral tumoral

676

1974 Albert Claude
Christian de Duve
George E. Palade

M y F Estructura y función de componentes  
internos de las cØlulas

267



Aæo Premiado* Premio en `rea de investigación PÆginas en el texto

1972 Gerald Edelman
Rodney R. Porter
Christian B. An�nsen

M y F

Química

Estructura de la inmunoglobulina

Relación entre la estructura primaria y 
terciaria de las proteínas

693

62

1971 Earl W. Sutherland M y F Mecanismo de acción de las hormonas y 
AMP cíclico

614

1970 Bernard Katz
Ulf von Euler
Luis F. Leloir

M y F

Química

Propagación y transmisión del impulso 
nervioso

Función de nucleótidos azœcar en la síntesis 
de carbohidratos

160

280

1969 Max Delbrück
Alfred D. Hershey
Salvador E. Luria

M y F Estructura genØtica de los virus 22, 415

1968 H. Gobind Khorana
Marshall W. Nirenberg
Robert W. Holley

M y F Código genØtico

Estructura del RNA de transferencia

456

457
1966 Peyton Rous M y F Tumores virales 676

1965 Francois Jacob
Andre M. Lwo�
Jacques L. Monod

M y F Operones bacterianos y RNA mensajero 500, 421

1964 Dorothy C. Hodgkin Química Estructura de molØculas orgÆnicas com-
plejas

740

1963 John C. Eccles
Alan L. Hodgkin
Andrew F. Huxley

M y F Bases iónicas de los potenciales  
de membrana de los nervios

159

1962 Francis H. C. Crick
James D. Watson
Maurice H. F. Wilkins
John C. Kendrew
Max F. Perutz

M y F

Química

Estructura tridimensional del DNA

Estructura tridimensional de proteínas 
globulares

386

56

1961 Melvin Calvin Química Bioquímica de la asimilación de CO2 
durante la fotosíntesis

221

1960 F. MacFarlane Burnet
Peter B. Medawar

M y F Teoría de selección clonal  
de la formación de anticuerpos

687

1959 Arthur Kornberg
Severo Ochoa

M y F Síntesis de DNA y RNA 538, 456

1958 George W. Beadle
Joshua Lederberg
Edward L. Tatum
Frederick Sanger

M y F

Química

Expresión gØnica

Estructura primaria de las proteínas 

420

54

* M y F, medicina y �siología.
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 G erald C. Karp recibió un grado de licencia-
tura de la UCLA y un doctorado (Ph.D.) de la 
University of Washington. Realizó investigación 

posdoctoral en el University of Colorado Medical Center antes de 
unirse a la facultad en la University of Florida. Gerry es el autor 
de numerosos artículos de investigación sobre biología celular y 
molecular de desarrollo inicial. Sus intereses incluyen la sínte-
sis de RNA en embriones jóvenes, el movimiento de las cØlulas 
mesenquimatosas durante la gastrulación y la determinación ce-

lular en los mohos del cieno. Durante 13 aæos impartió cursos 
de biología molecular, celular y del desarrollo en la University of 
Florida. Durante este periodo, Gerry fue coautor de un libro so-
bre biología del desarrollo junto con N. John Berrill y escribió un 
libro sobre biología celular y molecular. Debido a su dedicación a 
los libros, le resultó imposible cumplir con la tarea simultÆnea de 
profesor de tiempo completo y autor, Gerry tuvo que abandonar 
su posición en la facultad para concentrarse en la escritura. Es-
pera revisar esta obra cada tres aæos.

Sobre el autor



Para Patsy y Jenny



 A ntes de empezar a trabajar en la primera edición 
de este libro, establecí varios lineamientos bÆsicos 
acerca del tipo de libro que planeaba escribir.

� Quería un libro adecuado para un curso introductorio de 
biología celular y molecular que abarca un solo semestre, o 1 a 2 
trimestres. Hice un borrador del texto de unas 800 pÆginas que 
no abrumara ni desalentara a los estudiantes de este nivel.
� Quería un texto que describiera los conceptos fundamenta-
les, como la relación entre la estructura molecular y la función; 
el carÆcter dinÆmico de los organelos celulares; el uso de energía 
química para las actividades celulares y el aseguramiento de la 
biosíntesis precisa de macromolØculas; la unidad y diversidad 
observadas al nivel macromolecular y celular, y los mecanismos 
que regulan las actividades celulares.
� Quería un libro que estuviera fundamentado en un abordaje 
experimental. La biología celular y molecular es una ciencia ex-
perimental y, como la mayor parte de los profesores, creo que los 
estudiantes deben aprender algo sobre cómo se descubrió lo que 
se sabe. Con esto en mente, decidí abordar la naturaleza experi-
mental del tema en dos formas. Mientras escribía cada capítulo, 
incluí su�ciente evidencia experimental para justi�car muchas 
de las conclusiones presentadas. En el transcurso, describí las 
características sobresalientes de las estrategias experimentales 
y metodologías de investigación. Por ejemplo, los capítulos 8 
y 9 contienen secciones introductorias sobre las tØcnicas mÆs 
importantes para el anÆlisis de las membranas celulares y el 
citoesqueleto, respectivamente. Incluí descripciones breves de 
algunos experimentos importantes en el texto de los capítulos 
para reforzar la base experimental del conocimiento. Incluí los 
aspectos mÆs detallados de las metodologías en un �capítulo de 
tØcnicas� �nal porque: 1) no quería interrumpir el �ujo de la 
explicación de un tema con una sección tangencial extensa so-
bre la tecnología, y 2) notØ que los distintos profesores pre�eren 
tratar una tecnología particular en relación con diferentes temas.

Para los estudiantes y profesores que querían explorar la 
estrategia experimental con mÆs detalle, incluí una sección de 
Vías experimentales al �nal de casi todos los capítulos. Cada 
una de estas narrativas describe algunos de los hallazgos expe-
rimentales clave que condujeron a la comprensión de un tema 
particular relevante para el capítulo en cuestión. Como el alcan-
ce de la narrativa es limitado, puede considerarse el diseæo de los 
experimentos con cierto detalle. Las �guras y cuadros de estas 
secciones a menudo son los que aparecieron en el artículo de 
investigación original, lo que brinda al lector la oportunidad de 
examinar los datos originales y darse cuenta que su anÆlisis no 
escapa a sus recursos. Las Vías experimentales tambiØn ilustran 
la naturaleza escalonada del descubrimiento cientí�co, muestran 
cómo el resultado de un estudio genera preguntas que establecen 
la base para estudios ulteriores.

� Quería un libro que fuera interesante y legible. Para hacer 
que el texto fuera mÆs relevante para los estudiantes, sobre 
aquellos del curso preparatorio para ingresar a la facultad de 

medicina, incluí las secciones Perspectiva humana. Éstas ilus-
tran el hecho que casi todos los trastornos humanos pueden 
tratarse mediante la interrupción de las actividades a nivel 
celular y molecular. AdemÆs, revelan la importancia de la inves-
tigación bÆsica como la vía para comprender y, al �nal, tratar la 
mayor parte de las enfermedades. Por ejemplo, en el capítulo 11 
la sección Perspectiva humana describe cómo los pequeæos  
siRNA sintØticos pueden ser una herramienta nueva importante 
para tratar el cÆncer y las enfermedades virales, incluido el sida. 
En ese mismo capítulo, el estudiante aprenderÆ la forma en que 
se descubrió la acción de tales RNA en estudios con plantas y 
nematodos. Se hace evidente que nunca puede predecirse la im-
portancia prÆctica de la investigación bÆsica en la biología celu-
lar y molecular. TambiØn intentØ incluir información relevante 
sobre biología humana y aplicaciones clínicas en todo el libro.
� Quería un programa de ilustraciones de alta calidad que 
ayudara a los estudiantes a visualizar los complejos procesos 
celulares y moleculares. Para alcanzar esta meta, muchas de las 
ilustraciones se �escalonaron� para que la información fuera mÆs 
fÆcil de reducir a fragmentos mÆs manejables. Los fenómenos 
que ocurren en cada paso se describen en el pie de la �gura, en 
el texto correspondiente o en ambos. TambiØn incluí muchas 
micrografías a �n de permitir a los estudiantes ver las represen-
taciones reales de la mayor parte de los temas tratados. Entre las 
fotografías se incluyen muchas micrografías con �uorescencia 
que ilustran las propiedades dinÆmicas de las cØlulas o repre-
sentan una forma de localizar una proteína o secuencia de Æcido 
nucleico especí�cas. Siempre que fuera posible, intentØ empare-
jar dibujos con las micrografías para ayudar a los estudiantes a 
comparar las versiones idealizada y real de una estructura.

Los cambios mÆs importantes en la sexta edición son los si-
guientes:

� Las referencias que siempre aparecían al �nal de cada capítu-
lo en las ediciones previas ahora aparecen en una sección al �nal 
del libro.
� El cuerpo de la información sobre biología celular y mole-
cular estÆ en evolución constante, lo que explica gran parte de 
la emoción que todos sentimos acerca del campo que elegimos. 
Aunque sólo han pasado tres aæos desde la publicación de la 
quinta edición, casi todas las explicaciones del texto se modi-
�caron en mayor o menor medida. Esto se hizo sin aumentos 
signi�cativos en la extensión de los capítulos.
� Todas las ilustraciones de la quinta edición se sometieron 
a un escrutinio y muchas de las que se usaron de nuevo en la 
sexta edición se modi�caron en cierta medida. Muchos de los 
dibujos de la quinta edición se eliminaron para dejar espacio a 
elementos nuevos. Los profesores expresaron una aprobación 
particular sobre las �guras que yuxtaponen dibujos y microgra-
fías, y este estilo de ilustración se amplió en la sexta edición. En 
total, la sexta edición contiene mÆs de 60 micrografías e imÆge-
nes computarizadas nuevas, todas las cuales fueron proporcio-
nadas por la fuente original.

Prefacio a la sexta edición

IX
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 C uando yo ingresØ a la universidad, la biología esta-
ba en el fondo de una lista de posibles especializa-
ciones. Me inscribí en un curso de antropología fí-

sica para cumplir el requisito de ciencias biológicas por la vía mÆs 
fÆcil posible. Durante ese curso, aprendí por primera vez sobre 
los cromosomas, mitosis y recombinación genØtica, y quedØ fas-
cinado por las actividades intrincadas que podrían ocurrir en un 
volumen tan pequeæo de espacio celular. El siguiente semestre 
llevØ el curso de Biología introductoria y comencØ a considerar 
con seriedad el convertirme en biólogo celular. Le abrumo con 
esta historia personal para que comprenda porquØ escribí este 
libro y para advertirle sobre las posibles repercusiones.

Aunque han pasado muchos aæos, la biología celular toda-
vía me resulta el tema mÆs fascinante para explorar y todavía me 
encanta pasar el día leyendo sobre los hallazgos mÆs recientes de 
mis colegas en el campo. Por tanto, para mí el escribir un libro  
de biología celular es una razón y una oportunidad para man-
tenerme al día con lo que ocurre en este campo. Mi meta prin-
cipal al escribir esta obra es ayudar a generar un aprecio en los 
estudiantes por las actividades en las que participan molØculas 
gigantes y estructuras diminutas que habitan el mundo de la vida 
celular. Otro objetivo es presentar al lector una idea de los tipos 
de preguntas que los biólogos celulares y moleculares se hacen, así 
como las estrategias experimentales que usan para buscar las res-
puestas. Mientras lea el libro, piense como un investigador; consi-
dere la evidencia que se presenta, piense en explicaciones alterna-
tivas, planee experimentos que podrían llevar a nuevas hipótesis.

Podría usted comenzar este abordaje con la observación de 
alguna de las muchas micrografías electrónicas que llenan las 
pÆginas de este libro. Para tomar esta fotografía, usted se encon-
traría en una pequeæa habitación en la oscuridad total frente a 
un instrumento metÆlico grande cuya columna se eleva varios 
metros sobre su cabeza. Usted mira a travØs de un par de binocu-
lares hacia una pantalla de un vívido color verde brillante. Las 
partes de la cØlula que examina se ven oscuras e incoloras contra  
el fondo verde brillante. Son oscuras porque se tiæeron con Æto-
mos de un metal pesado que desvían una fracción de los electrones 
dentro de un haz que se enfoca en la pantalla mediante grandes 
lentes electromagnØticas en la pared de la columna. Los electro-
nes que chocan con la pantalla se aceleran por el espacio vaciado  
de la columna por una fuerza de decenas de miles de voltios. Una de  
sus manos podría sujetar una perilla que controla el poder  
de magni�cación de las lentes. Un simple giro a esta perilla cam-
bia la imagen frente a sus ojos de la de un campo completo de 
cØlulas a una parte diminuta de una cØlula, como unos cuantos 
ribosomas o una pequeæa parte de una sola membrana. Al girar 
otras perillas, puede observar distintas partes de la laminilla con 
el espØcimen en la pantalla, lo que le da la sensación de despla-
zarse dentro de la cØlula. Una vez que encuentra una estructura 
de interØs, puede girar una manivela que retira la pantalla de la 
vista y permite que el haz de electrones choque con un fragmen-
to de película y produzca una imagen fotogrÆ�ca del espØcimen. 

Como el estudio de la función celular requiere el uso de 
muchos instrumentos, como el microscopio electrónico reciØn 

descrito, el investigador estÆ alejado físicamente del sujeto de 
estudio. En gran medida, las cØlulas son como diminutas ca-
jas negras. Se han desarrollado muchas formas de explorar las 
cajas, pero siempre se anda a tientas en un Ærea que no puede 
iluminarse por completo. Se hace un descubrimiento o se desa-
rrolla una nueva tØcnica y un nuevo haz de luz penetra la caja. 
Con mÆs trabajo se amplía la comprensión de la estructura o el 
proceso, pero siempre quedan preguntas adicionales. Se generan 
construcciones mÆs completas y so�sticadas, pero nunca puede 
estarse seguro de quØ tanto se aproximan las vistas a la reali-
dad. En este aspecto, el estudio de la biología celular y molecular 
puede compararse con el estudio de un elefante conducido por 
seis hombres ciegos en una antigua fÆbula india. Los seis viajan 
a un palacio cercano para aprender acerca de la naturaleza de 
los elefantes. Cuando llegan, cada uno se aproxima al elefante y 
empieza a tocarlo. El primer hombre ciego toca el costado del 
animal y concluye que el elefante es liso como una pared. El se-
gundo toca la trompa y decide que un elefante es redondo como 
una serpiente. Los otros miembros del grupo tocan el colmillo, 
la pata, oreja y cola del elefante, y cada uno se forma una impre-
sión del animal con base en su propia experiencia limitada. Los 
biólogos celulares estÆn limitados en una forma similar sobre lo 
que pueden averiguar con una tØcnica o estrategia experimental 
particular. Aunque cada información nueva se agrega al conjunto 
de conocimiento previo para proporcionar un mejor concepto de 
la actividad en estudio, la imagen total permanece incierta. 

Antes de terminar este comentario introductorio, me toma-
rØ la libertad de ofrecer un consejo al lector: no acepte todo lo 
que lea como si fuera verdad. Existen varias razones para inducir 
tal escepticismo. No hay duda que hay errores en este libro que 
re�ejan la ignorancia o mala interpretación del autor sobre al-
gœn aspecto de la bibliografía cientí�ca, pero lo mÆs importante, 
debemos considerar la naturaleza de la investigación biológica. 
La biología es una ciencia empírica; nada se comprueba. Se re-
copilan datos sobre un organelo celular particular, una reacción 
metabólica, movimiento intracelular, etc., y se obtiene algœn tipo 
de conclusión. Algunas conclusiones descansan sobre evidencia 
mÆs sólida que otras. Incluso si existe un consenso de acuerdo 
sobre los �hechos� referentes a un fenómeno particular, a menudo 
existen varias interpretaciones posibles de los datos. Se presen-
tan las hipótesis y casi siempre estimulan investigación adicional, 
lo que conduce a una evaluación de la propuesta original. La 
mayoría de las hipótesis que conservan su validez experimenta 
algœn tipo de evolución y cuando se presenta en el texto, no debe 
considerarse del todo correcta o incorrecta.

La biología celular es un campo en rÆpida evolución y al-
gunas de las mejores hipótesis a menudo generan controversia 
considerable. Aunque este es un libro de texto donde uno espera 
encontrar material bien comprobado, en muchos sitios se pre-
sentan ideas nuevas. Muchas veces, estas ideas se describen como 
modelos. Incluí estos modelos porque transmiten el pensamien-
to actual en el campo, aunque sean especulativos. AdemÆs, re-
fuerzan la idea de que los biólogos celulares operan en la frontera 
de la ciencia, un límite entre lo desconocido y lo conocido (o lo 
que se cree conocido). MantØngase escØptico.

Al estudiante
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1

 Las cØlulas y sus estructuras son demasiado pequeæas para observarlas, 
escucharlas o tocarlas de manera directa. Pese a este notable inconve-
niente, las cØlulas son objeto de cientos de miles de publicaciones cada 

aæo, con anÆlisis cuidadoso de casi todos los aspectos de su minœscula estructura. De 
muchas maneras, el estudio de la biología celular y molecular permanece como tribu-
to a la curiosidad humana por investigar, descubrir, y a la inteligencia creativa del ser 
humano para diseæar instrumentos complejos así como tØcnicas elaboradas gracias 
a las cuales se puedan realizar descubrimientos. Esto no implica que los biólogos 
celulares tengan el monopolio de estos nobles rasgos. En un extremo del espectro 
cientí�co, los astrónomos buscan en los límites del universo agujeros negros y quÆsa-
res, cuyas propiedades parecen inimaginables cuando se comparan con las que existen 
en la Tierra. En el otro extremo, los físicos nucleares enfocan su atención a partículas 
de dimensiones subatómicas que tambiØn poseen propiedades inconcebibles. Desde 
luego, el universo posee mundos dentro de otros mundos; todos estos aspectos hacen 
fascinante su estudio.

Como se advierte a travØs de todo el libro, la biología celular y molecular es reduc-
cionista, esto es, se basa en el razonamiento de que el conocimiento de las partes puede 
explicar el carÆcter del todo. Visto de esta forma, la posición respecto de las maravillas 

1.1 El descubrimiento de las cØlulas
1.2 Propiedades bÆsicas de las cØlulas
1.3 Dos clases de cØlulas 

fundamentalmente diferentes
1.4 Virus
Perspectiva humana: 

Posibilidad de un tratamiento  
con reemplazo celular

Vías experimentales: Origen 
de las cØlulas eucariotas

Introducción al estudio
de la biología celular y molecular

Un ejemplo de la función de la innovación tecnológica en el campo de la biología celular. Esta 
micrografía de luz muestra una cØlula colocada sobre una �super�cie� de postes sintØticos. Los postes 
�exibles sirven como sensores para medir la fuerza mecÆnica ejercida por la cØlula. Los elementos 
teæidos de rojo son haces de �lamentos de actina intracelulares que generan fuerzas cuando existe 
movilidad celular. Cuando la cØlula se desplaza, arrastra los postes a los que estÆ unida, lo que 
permite cuanti�car la cantidad de tensión que experimenta. El nœcleo de la cØlula estÆ teæido de 
verde. (T����� �	 J.L. T�
, 	� ��., P��� N���� A��� S�� USA 100(4), 2003; ����	��� 
�	 C��������	� S. C�	
, T�	 J��
� H����
� U
��	�����.)



2 Capítulo 1 INTRODUCCIÓN AL ESTUDIO DE LA BIOLOG˝A CELULAR Y MOLECULAR

y misterios de la vida puede reemplazarse por la necesidad de 
explicar todo en tØrminos de los trabajos de la �maquinaria� de 
los sistemas vivientes. En la medida en que esto ocurra, se espera 
que la pØrdida que ocasiona tal reduccionismo pueda sustituirse 
por una apreciación no menos importante de la belleza y com-
plejidad de los mecanismos que encierra la actividad celular. �

1.1 EL DESCUBRIMIENTO DE LAS CÉLULAS
Las cØlulas, por su pequeæo tamaæo, sólo pueden observarse con 
la ayuda de un microscopio, el instrumento que aumenta la ima-
gen de un objeto diminuto. No se sabe cuÆndo los seres humanos 
descubrieron la capacidad de una super�cie curva de vidrio para 
desviar la luz y formar imÆgenes. Los primeros espejuelos se pro-
dujeron en Europa en el siglo ���� y los primeros microscopios 
ópticos compuestos (de dos lentes) se construyeron a �nales del 
siglo ���. A mediados del siglo ����, muchos cientí�cos pioneros 
utilizaron sus microscopios caseros para descubrir un mundo que 
nunca se había revelado a simple vista. El descubrimiento de las 
cØlulas (�g. 1-1a) se acredita por lo general a Robert Hooke, un 
microscopista inglØs que a la edad de 27 aæos le fue concedida 
la posición de curador de la Royal Society of London, la primera 
academia cientí�ca de Inglaterra. Una de las muchas pregun-
tas que Hooke intentó resolver fue por quØ los tapones de cor-
cho (parte de la corteza de los Ærboles) eran tan adecuados para 
contener el aire en una botella. En 1665 escribió lo siguiente: 
�tomØ un buen pedazo de corcho limpio y con un cuchillo tan 
a�lado como una navaja de afeitar cortØ un pedazo y� entonces 
lo examinØ con un microscopio y percibí que tenía una aparien-
cia porosa� muy semejante a un panal de abejas�. Hooke llamó  
a los poros cØlulas porque se asemejaban a las celdas habitadas por 
los monjes de un monasterio. En la actualidad se sabe que Hooke 
observó las paredes celulares vacías que corresponden al tejido 
vegetal muerto, es decir, paredes que en su origen elaboraron las 
cØlulas vivas circundantes. 

Mientras tanto, Anton van Leeuwenhoek, un holandØs que 
se ganaba la vida con la venta de ropa y botones, dedicaba su 
tiempo libre a tallar lentes y construir microscopios de gran cali-
dad (�g. 1-1b). Durante 50 aæos, Leeuwenhoek envió cartas a 
la Royal Society of London en las que describió sus observaciones 
microscópicas, junto con una descripción incoherente de sus hÆ-
bitos diarios y su estado de salud. Leeuwenhoek fue el primero 
en examinar una gota de agua estancada bajo el microscopio y 
para su asombro observó gran cantidad de �animalículos� en el 
campo del microscopio que iban y venían ante sus ojos. TambiØn 
fue el primero en describir diferentes formas de bacterias presen-
tes en el agua resultante de remojar pimienta y en el material del 
raspado de sus dientes. Sus cartas iniciales remitidas a la Royal 
Society, en las que describe este mundo todavía no descubierto, 
se tomaron con tal escepticismo que la sociedad mandó a su cu-
rador Robert Hooke para con�rmar las observaciones. Hooke 
hizo lo indicado y Leeuwenhoek se convirtió de inmediato en 
una celebridad mundial y recibió visitas en Holanda de Pedro el 
Grande de Rusia y la reina de Inglaterra.

No fue sino hasta la dØcada de 1830 que se difundió la im-
portancia de las cØlulas. En 1838, Matthias Schleiden, un aboga-
do alemÆn que se convirtió en botÆnico, concluyó que a pesar de 
la diferencia en la estructura de varios tejidos, las plantas estaban 

hechas de cØlulas y que el embrión de la planta proviene de una 
sola cØlula. En 1839, �eodor Schwann, un zoólogo alemÆn y 
colega de Schleiden, publicó un informe detallado sobre las bases 
celulares del mundo animal. Schwann concluyó que las cØlulas de 
plantas y animales son estructuras similares y propuso estos dos 
principios de la teoría celular:

� Todos los organismos estÆn compuestos de una o mÆs cØlulas.
� La cØlula es la unidad estructural de la vida.

Las ideas de Schleiden y Schwann sobre el origen de las cØlulas 
son menos profundas; ambos estÆn de acuerdo que Østas podrían 
originarse de materiales acelulares. Dada la importancia que tu-
vieron estos dos investigadores en el mundo cientí�co, fue necesa-
rio que pasaran muchos aæos para que las observaciones de otros 

(a)

(b)

FIGURA 1-1 El descubrimiento de las cØlulas. (a) Uno de los micros-
copios compuestos (con doble lente) mÆs vistosos de Robert Hooke. 
Recuadro, dibujo realizado por Hooke de un corte delgado de corcho 
que muestra una red de �cØlulas� parecida a un panal de abejas. (b) Mi-
croscopio de una sola lente, usado por Anton van Leeuwenhoek para 
observar bacterias y otros microorganismos. Las lentes biconvexas, capa-
ces de aumentar el tamaæo de un objeto en cerca de 270 veces y proveer 
una resolución cercana a 1.35 µm, estaban sostenidas entre dos placas 
metÆlicas. (T����� �	 T�	 G��
�	� C���	����
; �	������ � ���. 
1-1B ������� �	 C����� B	����

.)
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biólogos, respecto de que las cØlulas no se forman por generación 
espontÆnea, se aceptaran. Para 1855, el patólogo alemÆn Rudolf 
Virchow había formulado un argumento convincente para el ter-
cer postulado de la teoría celular:

� Las cØlulas sólo pueden originarse por división de una cØlula 
preexistente.

1.2 PROPIEDADES B`SICAS DE LAS CÉLULAS
Las cØlulas, así como las plantas y los animales, tienen vida. En 
realidad, la vida es la propiedad bÆsica de las cØlulas y Østas son 
las unidades mÆs pequeæas que poseen tal naturaleza. A diferen-
cia de las partes de una cØlula, las cuales se deterioran si se en-
cuentran aisladas, las cØlulas completas pueden obtenerse de una 
planta o animal y cultivarse en un laboratorio donde se multipli-
can y crecen por periodos largos de tiempo. Si no se las trata 
de modo adecuado pueden morir. La muerte puede considerarse 
una de las propiedades bÆsicas de la vida porque sólo una entidad 
viva enfrenta esta perspectiva. Resulta importante seæalar que las 
cØlulas dentro del organismo mueren casi siempre �por su propia 
mano�, es decir, son víctimas de un programa interno por el cual 
las cØlulas innecesarias o aquellas que tienen el riesgo de tornarse 
malignas se eliminan a sí mismas. 

El primer cultivo de cØlulas humanas lo iniciaron George y 
Martha Gey de la Johns Hopkins University en 1951. Las cØlulas 
se obtuvieron de un tumor maligno que provenía de Henrietta 
Lacks y, por lo tanto, se denominaron cØlulas HeLa. Las cØlulas 
HeLa, descendientes por división celular de esa primera muestra 
de cØlulas, continœan creciendo en la actualidad en diferentes la-
boratorios del mundo (�g. 1-2). Como estas cØlulas son mÆs fÆciles 

de estudiar que las que se hallan dentro del organismo, las cØlulas 
crecen in vitro (es decir, en un cultivo fuera del organismo), se han 
convertido en una herramienta esencial para los biólogos celulares 
y moleculares. De hecho, mucha de la información que se revisa en 
este libro se obtuvo de cØlulas crecidas en cultivos de laboratorio.

La exploración de la cØlula comienza con el anÆlisis de algu-
nas de sus propiedades fundamentales.

Las cØlulas son muy complejas y organizadas

La complejidad es una propiedad que es evidente cuando se 
encuentra, pero que es difícil de describir. En este momento es 
posible pensar sobre la complejidad en tØrminos de orden y con-
sistencia. Cuanto mÆs compleja sea una estructura, mayor es el 
nœmero de partes que deben estar en el lugar adecuado, menor la 
tolerancia a errores en la naturaleza e interacciones de las partes y 
mayor la regulación o control que se debe ejercer para mantener 
el sistema. Las actividades celulares pueden ser extremadamente 
precisas. Por ejemplo, la replicación del DNA (Æcido desoxirribo-
nucleico) se realiza con una tasa de error inferior a un error por 
cada 10 millones de nucleótidos incorporados, y la mayoría de 
tales errores se corrigen con rapidez por un intrincado mecanis-
mo de reparación que reconoce el defecto.

A lo largo de este libro se considera la complejidad de la vida 
en diferentes niveles. Se describen la organización de Ætomos 
dentro de molØculas pequeæas, la disposición de estas molØcu- 
 las den tro de polímeros gigantes y el arreglo de molØculas poli-
mØricas en complejos, los cuales a su vez estÆn dispuestos dentro 
de organelos subcelulares y al �nal en el interior de cØlulas. Como 
se observa, existe una gran consistencia en todos los niveles. Cada 
tipo de cØlula tiene un aspecto consistente cuando se observa bajo 
un microscopio electrónico de alta resolución; es decir, sus or-
ganelos tienen una forma y ubicación particular, de una especie 
individual a otra. De manera semejante, cada tipo de organelo 
muestra una composición constante de macromolØculas que es-
tÆn ordenadas siguiendo un patrón predecible. ConsidØrese a las 
cØlulas que se encuentran en el intestino y que se encargan de 
obtener los nutrimentos en el tubo digestivo (�g. 1-3).

Las cØlulas epiteliales que recubren el intestino estÆn uni-
das de manera estrecha y semejan los ladrillos de una pared. Los 
extremos apicales de estas cØlulas, que se dirigen hacia la luz in-
testinal, tienen elongaciones (microvellosidades) que facilitan la 
absorción de nutrimentos. Las microvellosidades son capaces 
de proyectarse hacia afuera de la super�cie celular apical porque 
contienen un citoesqueleto interno constituido por �lamentos, 
los cuales a su vez estÆn compuestos de monómeros de proteí-
na (actina) polimerizados en una disposición característica. En 
su extremo basal, las cØlulas intestinales poseen gran cantidad de 
mitocondrias que proveen la energía necesaria para alimentar va-
rios procesos de transporte de membrana. Cada mitocondria se 
compone de un patrón de�nido de membranas internas, las cuales 
a su vez estÆn compuestas por una estructura proteínica, que in-
cluye un mecanismo de síntesis de ATP (trifosfato de adenosina) 
que funciona con un gradiente de electrones y dicha estructura se 
proyecta de la membrana interna con una conformación similar a 
una barra con una esfera en su extremo. Cada uno de estos niveles 
de organización se ilustra en los recuadros de la �gura 1-3.

Por fortuna para los biólogos celulares y moleculares, la evo-
lución avanza con lentitud en los niveles de la organización bio-

FIGURA 1-2 Las cØlulas HeLa, como las que se muestran, fueron las 
primeras cØlulas humanas mantenidas en cultivo por periodos largos de 
tiempo y aœn se utilizan en la actualidad. A diferencia de las cØlulas nor-
males que en cultivo tienen un tiempo de vida �nito, las cØlulas HeLa 
cancerosas pueden cultivarse de forma inde�nida si las condiciones son 
favorables para mantener el crecimiento y división celulares. (T����	
 
W�����

/P���� R	�	����	�� I
�.)
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FIGURA 1-3 Niveles de organización celular y molecular. La fotografía en 
colores brillantes de una sección teæida muestra la estructura microscópica 
de una vellosidad de la mucosa del intestino delgado, como se observa a 
travØs del microscopio óptico. El recuadro 1 representa una micrografía 
electrónica de la capa epitelial de cØlulas que limitan la pared interior del 
intestino. La super�cie apical de cada cØlula que mira hacia la luz intestinal 
tiene un gran nœmero de microvellosidades que intervienen en la absorción 
de nutrimentos. La región basal de cada cØlula contiene un gran nœmero de 
mitocondrias en las que la energía se mantiene disponible para las activida-
des celulares. El recuadro 2 muestra las microvellosidades apicales; cada mi-
crovellosidad contiene un haz de micro�lamentos. El recuadro 3 representa 
las subunidades de la proteína actina que forman parte de cada �lamento. 
En el recuadro 4 se distingue una mitocondria similar a la encontrada en la 
región basal de las cØlulas epiteliales. El recuadro 5 seæala una porción de  

la membrana interna de las mitocondrias, incluidas las partículas pedicu-
ladas (�echa superior) que se proyectan a partir de la membrana y corres-
ponden a los sitios donde se sintetiza el ATP. Los recuadros 6 y 7 mues-
tran los modelos moleculares de la maquinaria de síntesis de ATP, la cual 
se describe por completo en el capítulo 5. (M���������� �	 ��
, C	��� 
F��/P���� R	�	����	��; �	������ 1, ����	��� �	 S����� P. K����, 
G	���	���
 U
��	����� M	����� C	
�	�; �	������ 2, ����	��� 
�	 M��� S. M���	�	� �
� L	��� G. T��
	�, J C	�� B���. 67:729, 
1975, ��
 ������
���!
 �	 �� R���	�	��	� U
��	����� P�	��; �	-
������, 3 ����	��� �	 K	

	�� C. H���	�; �	������ 4, ����	��� 
�	 K	��� R. P���	�/P���� R	�	����	��; �	������ 5, ����	��� �	 
H���	��� F	�
�
�	
-M���
; �	������ 6, ����	��� �	 R��	���� 
A. C������; �	������ 7, ����	��� �	 W�����
� J�
�	, H���	� L��� 
� S�	����	� E
�	���	���, U
��	����� �� O�
������, A�	��
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lógica que les interesa. Por ejemplo mientras que un ser humano 
y un gato tienen características anatómicas muy diferentes, las 
cØlulas que conforman sus tejidos y los organelos que integran 
sus cØlulas son semejantes. El �lamento de actina que se repre-
senta en la �gura 1-3, recuadro 3, y la enzima sintasa de ATP que 
se observa en el recuadro 6, son idØnticos a las estructuras encon-
tradas en diferentes organismos, como seres humanos, caracoles, 
levaduras y secuoyas. La información obtenida del estudio de las 
cØlulas de un tipo de organismo tiene a menudo aplicaciones di-
rectas en otras formas de vida. Muchos de los procesos mÆs ele-
mentales, como la síntesis de proteínas, la conversión de energía 
química o la construcción de una membrana, son muy parecidos 
en todos los organismos. 

Las cØlulas poseen un programa genØtico  
y los medios para usarlo

Los organismos estÆn construidos de acuerdo con la información 
codi�cada en un grupo de genes. El programa genØtico humano 
contiene su�ciente información para llenar millones de pÆginas 
de un texto, si se codi�cara en palabras. Resulta relevante que 
esta gran cantidad de información estÆ empaquetada dentro de 
un grupo de cromosomas que ocupan el espacio del nœcleo celu-
lar: cientos de veces mÆs pequeæo que el punto de esta i.

Los genes son mÆs que gavetas para almacenar información: 
constituyen los planos para construir las estructuras celulares, 
las instrucciones para llevar a cabo las actividades celulares y el 
programa para duplicarse. La estructura molecular de los genes 
permite, mediante cambios en la información genØtica (mutacio-
nes), que exista variación entre individuos, lo cual forma la base 
de la evolución biológica. El descubrimiento de los mecanismos 
por los cuales las cØlulas usan su información genØtica es uno de 
los logros mÆs grandes de la ciencia en las œltimas dØcadas.

Las cØlulas son capaces de reproducirse

Las cØlulas, al igual que otros organismos, se generan por repro-
ducción. Las cØlulas se reproducen por división, un proceso en 
el cual el contenido de una cØlula �madre� se distribuye dentro 
de dos cØlulas �hijas�. Antes de la división, el material genØtico 
se duplica con Øxito y cada cØlula hija comparte la misma in-
formación genØtica. En la mayoría de los casos, las dos cØlulas 
hijas tienen el mismo volumen. Sin embargo, en algunos casos, 
como ocurre cuando un oocito humano sufre división, una de las 
cØlulas retiene casi todo el citoplasma, aunque Østa reciba sólo la 
mitad del material genØtico (�g. 1-4).

Las cØlulas obtienen y utilizan energía

Cada proceso biológico requiere del consumo de energía. De 
manera virtual, toda la energía necesaria para la vida en la su-
per�cie de la Tierra proviene de la radiación electromagnØtica 
del Sol. Esta energía es captada por los pigmentos que absorben 
luz presentes en las membranas de las cØlulas fotosintØticas (�g. 
1-5). La energía luminosa se convierte por fotosíntesis en ener-
gía química, que se almacena en forma de carbohidratos ricos en 
energía, como almidón y sacarosa. Para la mayoría de las cØlulas 
animales, la energía llega a menudo �preempacada� en forma de 
glucosa. En las personas, la glucosa se libera del hígado hacia la 

sangre, que circula en el cuerpo y libera energía química para 
todas las cØlulas. Una vez dentro de la cØlula, la glucosa se des-
ensambla de tal manera que su contenido energØtico se puede 
almacenar en forma de energía disponible con rapidez (por lo 
general como ATP), que mÆs tarde se utiliza para el funciona-
miento de las innumerables actividades celulares que necesitan 
energía. Las cØlulas invierten una enorme cantidad de energía 
tan sólo en degradar y reconstruir las macromolØculas y los orga-
nelos de los que estÆn hechas. Este continuo �recambio�, como se 
le llama, mantiene la integridad de los componentes celulares en 
virtud de los inevitables procesos de desgaste y rotura, y permite 
a la cØlula reaccionar con rapidez a las condiciones cambiantes.

Las cØlulas llevan a cabo diferentes  
reacciones químicas

La función celular se asemeja a plantas químicas en miniatura. 
Aunque la cØlula bacteriana mÆs simple es capaz de realizar cien-
tos de transformaciones químicas diferentes, ninguna de ellas 
ocurre a una velocidad signi�cativa en el mundo inanimado. Por 
lo general, todos los cambios químicos que se efectœan en las cØ-

FIGURA 1-5 Captación de energía. Una cØlula viva del alga �lamentosa 
Spirogyra. El cloroplasto es semejante a un listón, el cual se observa en 
zigzag a travØs de la cØlula y es el sitio donde se captura la energía de la 
luz solar y se convierte en energía química durante la fotosíntesis. (M.I. 
W���	�/P���� R	�	����	��.)

FIGURA 1-4 Reproducción celular. Este oocito de mamífero experi-
mentó en forma reciente una división celular muy desigual en la cual la 
mayor parte del citoplasma se retuvo dentro del gran oocito, que tiene el 
potencial para fecundarse y desarrollar un embrión. La otra cØlula es un 
remanente no funcional que consiste casi en su totalidad de material nu-
clear (se indica por los cromosomas teæidos de azul, �echa). (C���	��� 
�	 J�
����
 ��
 B�	����.)
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lulas necesitan enzimas, molØculas que incrementan la velocidad 
a la que ocurre una reacción química. La suma total de las reac-
ciones químicas en una cØlula representa el metabolismo celular.

Las cØlulas se ocupan de numerosas 
actividades mecÆnicas

Las cØlulas son sitios de mucha actividad. Los materiales se 
transportan de un lugar a otro, las estructuras se acoplan y des-
acoplan con rapidez y, en muchos casos, la cØlula entera se mueve 
por sí misma de un punto a otro. Estos tipos de actividades se 
basan en cambios intracelulares mecÆnicos y dinÆmicos intrace-
lulares, la mayoría de ellos iniciados por cambios en la estructura 
proteínica �motora�. Las proteínas motoras son sólo uno de los 
muchos tipos de �mÆquinas� moleculares empleadas por la cØlula 
para llevar a cabo actividades mecÆnicas. 

Las cØlulas son capaces de reaccionar a estímulos

Algunas cØlulas responden a estímulos de manera obvia; por 
ejemplo, un protista unicelular se mueve lejos de un objeto que 
estÆ en su camino o se dirige hacia una fuente de nutrimentos. 
Las cØlulas que conforman una planta o animal multicelulares no 
reaccionan a estímulos de modo tan obvio. La mayor parte de las 
cØlulas estÆ cubierta de receptores que interactœan con sustancias 
en el ambiente en una forma muy especí�ca. Las cØlulas poseen 
receptores para hormonas, factores de crecimiento, materiales 
extracelulares, así como sustancias localizadas en la super�cie de 
otras cØlulas. Los receptores de las cØlulas proveen las vías a tra-
vØs de las cuales los agentes externos pueden iniciar reacciones 
especí�cas en la cØlula diana. Las cØlulas pueden responder a es-
tímulos especí�cos por medio de la alteración de sus actividades 
metabólicas, al prepararse para la división celular, moverse de un 
lugar a otro o destruyØndose a sí mismas.

Las cØlulas son capaces de autorregularse

AdemÆs de necesitar energía, el mantenimiento de un estado 
complejo y ordenado exige regulación constante. La importancia 
de los mecanismos de regulación celular es mÆs evidente cuando 
las cØlulas se daæan. Por ejemplo, la falla de una cØlula para corre-
gir un error cuando duplica su DNA puede crear una mutación 
que la debilita, o una alteración en el control de crecimiento ce-
lular, que puede transformar a la cØlula en una cØlula cancerosa 
con la capacidad para destruir a todo el organismo. Poco a poco 
se conoce mÆs acerca de la forma en que la cØlula controla estas 
actividades, pero falta mucho por descubrir. 

ConsidØrese el siguiente experimento que llevó a cabo en 
1891 Hans Driesch, un embriólogo alemÆn. Driesch encontró 
que podía separar por completo las primeras dos o cuatro cØlulas de 
un embrión de erizo de mar y que cada una de las cØlulas aisladas 
desarrollaba un embrión normal (�g. 1-6). ¿Cómo puede una 
cØlula que por lo general estÆ destinada a formar sólo una parte 
del embrión regular sus propias actividades y formar un embrión 
entero?, ¿de quØ forma la cØlula aislada reconoce la ausencia de 
sus vecinas y reorienta el curso de su desarrollo celular?, ¿cómo 
puede una parte del embrión tener un sentido del todo? Hasta el 
momento no es posible mejorar las respuestas que se dieron hace 
mÆs de 100 aæos, cuando se realizó este experimento. 

En este libro se describen procesos que requieren diversos 
pasos ordenados, muchos de los cuales son parecidos a las líneas 
de ensamble en el armado de un automóvil, donde los trabajado-
res acoplan, remueven o hacen ajustes especí�cos conforme el ar-
mado del auto avanza. En la cØlula, la información para el diseæo 
de productos reside en los Æcidos nucleicos y los trabajadores de la 
construcción son sobre todo las proteínas. MÆs que ningœn otro 
factor, la presencia de estos dos tipos de macromolØculas aparta a 
la química celular del mundo inerte. En la cØlula, los trabajado-
res tienen que actuar sin el bene�cio de la dirección consciente. 
Cada paso de un proceso debe ocurrir de modo espontÆneo, de 
forma que el siguiente paso se active de manera automÆtica. En 
muchos sentidos, la cØlula opera de un modo anÆlogo al artilugio 
para exprimir una naranja, descubierto por �el profesor� y que se 
muestra en la �gura 1-7. Cada tipo de actividad celular necesi-
ta un grupo œnico de mÆquinas y herramientas moleculares muy 
complejas: los productos de los periodos de la selección natural y 
su evolución. El objetivo mÆs importante de los biólogos celulares 
y moleculares es entender la estructura molecular y la función de 
cada uno de los componentes que intervienen en una actividad 
particular, así como los medios por los cuales estos componentes 
interactœan y los mecanismos que regulan dichas interacciones.

Las cØlulas evolucionan

¿Cómo surgieron las cØlulas? De todas las preguntas trascenden-
tes formuladas por los biólogos, Østa es la que menos respuestas 

FIGURA 1-6 Autorregulación. El esquema de la izquierda muestra el 
desarrollo normal de un erizo de mar en el cual un huevo fecundado da 
lugar a un solo embrión. El esquema de la derecha seæala un experimen-
to en el que las cØlulas de un embrión se separan despuØs de la primera 
división y se permite que cada cØlula se desarrolle de manera aislada. En 
lugar de desarrollarse la mitad de un embrión, como ocurriría si no se 
alterara, cada cØlula aislada reconoce la ausencia de su vecina y regula 
su desarrollo para formar un embrión completo (aunque mÆs pequeæo).
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Diabetes insípida, cap. 4, 146, cap. 15, 

613PHc

Nota: una f despuØs del nœmero de una pÆgina indica una �gura; c indica un cuadro; np indica una nota al pie; PH indica un recuadro 
de Perspectiva humana; VE indica un recuadro de Vía experimental.
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