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Biologia molecular y estructura del ADN
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replications.

INICIO DE LA BIOLOGIA MOLECULAR

|_a biologia molecular tuvo sus primeras expresiones
antes de 1950. Astbury empleé el término “molecular bio-
logists” en 1939.M Desde 1935 a 1953 puede considerarse
el periodo romdntico de esta disciplina cientifica.” Diversos
investigadores, procedentes de otras materias, general-
mente fisicos y quimicos, se reunieron alrededor de Max
Delbriick, (Figura 1) inspirados por Niels Bohr y Erwin
Schodinger.®) Asistieron al “Phage Course” organizado en
Cold Spring Harbor, en la costa este de EE.UU., y constitu-
yeron el “Phage group”. Buscaron el desarrollo de las leyes
de la genética quimica a través del estudio de la constitu-
cion de los virus. Delbriick escribié una descripcion de la
situacion en 1939:

[...] EI primer estimulo que me hizo interesarme por
cuestiones biol6gicas surgié de unos debates con Bohr
en 1931 sobre la importancia de la mecanica cudntica
en biologia. Después de buscar por caminos tortuosos
un proyecto de investigaciéon que prometiera proyectar
alguna luz sobre el problema fundamental en cuestion,
me decidi al final por este tema (la autorreproducciéon
de los fagos) donde encontramos el caso mas sencillo
de duplicacion de moléculas altamente complejas, en
condiciones que permiten realizar experimentos cuan-
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Resumen: Basados en la equivalencia de bases observadas por Chargaff'y en los datos obtenidos mediante difraccién de rayos X sobre fibras
de ADN por Rosalind Franklin y Maurice Wilkins; en 1953 James Watson y Francis Crick postularon un modelo preciso para la estructura
tridimensional del ADN en el que explicaban como la informacion genética podia replicarse con exactitud. En 1958, Meselson y Stahl con-
firman experimentalmente el modelo de Watson y Crick, de la replicacién semiconservadora del ADN, marcando radiactivamente el acido
nucleico de Escherichia coli y comprobando la distribucion isotopica en diversas replicaciones.

Palabras clave: ADN, Francis Crick, James Watson, estructura de doble hélice.

Abstract: Based on the equivalence of bases observed by Chargaff and data obtained by X-ray diffraction of DNA fibers by Rosalind Franklin
and Maurice Wilkins; in 1953 James Watson and Francis Crick postulated an accurate model for the three dimensional structure of DNA
explaining how genetic information could replicate exactly. In 1958, Meselson and Stahl confirm experimentally the Watson-Crick model
of semiconservative DNA replication, radioactively marked nucleic acid Escherichia coli and checking the isotopic distribution in various

titativos controlados. Desde que empecé este trabajo
cada vez estoy mas convencido de su importancia y sus
grandes posibilidades experimentales.™!

La replicacion del material genético del virus era
el objeto de estudio de los primeros investigadores de
la biologia molecular. Delbrick fue ayudante de Lise
Meitner en Berlin, y aunque trabajaba en radiaciones
ionizantes mantuvo relaciones cientificas con genetistas
como Timofféef-Ressovsky e investigadores cerebrales
como K. G. Zimmer. Fruto de estas incursiones interdis-
ciplinares fue el trabajo “On the nature of Gene Multation
and Gene Structure”, que tuvo una importancia notable en
el inicio de la biologia molecular.”” Delbruck se trasla-

Figura 1. Delbriick
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dé6 a USA en 1937 al Instituto Tecnolégico de California
(CALTECH) y trabajo con Salvador Luria en infecciones
mixtas por fagos replicantes en bacterias."

James D. Watson inici6 sus primeros contactos con la
genética y la biologia molecular con Salvador Luria en la
replicacion de los fagos y en su reactivaciéon con luz ultra-
violeta. Watson consideraba en 1950 lo siguiente:

[...] Es probable que causen dano parcial (al fago)
agentes inactivadores diferentes de la luz ultravioleta.
Mas interesante aun es la posibilidad de que esos agen-
tes originen diferentes tipos de dano, que bloqueen la
reproduccién de los virus en diferentes etapas. Por lo
tanto podriamos conseguir reconstruir los pasos sucesi-
vos de la interaccion del virus con la célula anfitriona
estudiando en qué etapas de la sintesis resulta bloquea-
da la multiplicacién del fago inactivo. Para verificar es-
tas posibilidades hemos empezado a estudiar bacterio-
fagos inactivados mediante rayos X.!”!

EN BUSCA DE LA ESTRUCTURA DEL ADN

Watson (Figura 2) trabajé en Copenhague en el metabolismo
del dcido nucleico con Herman Kalckar, cientifico danés que
habia asistido al “Phage Course”. Su interés por la estructu-
ra quimica del ADN se inici6é en Napoles cuando Maurice
Wilkins le mostré una fotografia de difraccion de la forma
cristalina de este compuesto. Watson se trasladé posterior-
mente a Cambridge y se relacion6 con Francis Crick y con
el grupo de radiocristalografos ingleses del Cavendish La-
boratory.

Figura 2. Watson
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Figura 3. Wilkins

Francis Crick tenia una buena formaciéon en fisica y
cristalografia y habia sido atraido a los estudios biol6gi-
cos por la lectura del libro “What is Life” de Schrodinger.
Cuando conocié a Watson coincidié con €l en el interés
por la estructura quimica de los genes. Crick consideraba
que la busqueda de la estructura del ADN era importante
porque el dcido nucleico formaba parte del complejo nu-
cleoproteinico considerado como el material hereditario.
Watson buscaba razones biolégicas mas poderosas. Tenia
el deseo de demostrar que el ADN era la sustancia heredi-
taria. En ese momento, Luria y otros destacados genetis-
tas volvian a alejarse de esta idea fundamental.

Maurice Wilkins (Figura 3) trabajaba con John Randall
y R. G. Gosling, en el King’s College de Londres, en el es-
tudio estructural de los cromosomas mediante técnicas de
radiocristalografia. Sus ultimas imagenes del ADN cristali-
no habian mejorado grandemente las primeras fotografias
de Astbury y Bell. Wilkins escribié en 1968 al respecto lo
siguiente:

[...] Porlo tanto era indudable que el ADN de hecho
era cristalino. Hay que admitir que los patrones de
Astbury no establecian esto de forma precisa, aunque
ofrecian bastantes indicios. Hay varios ejemplos de
puntos cristalinos superpuestos en un patrén difuso
de material de origen biolégico, debido a la impureza
cristalina que a veces no necesita estar presente mas
que un porcentaje reducido.®

Wilkins explic6 el estado de su investigacion sobre el
ADN en la convencion de la Estacion Zoologica de Napoles
en 1951. Wilkins consideraba lo siguiente:

[...] Las propiedades de los cristales reflejan las pro-
piedades de las moléculas que los componen. Por eso,
cuando se pretende encontrar materia viva en estado
cristalino, aumenta la posibilidad de interpretar desde
el punto de vista molecular la estructura y los procesos
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biolégicos. Concretamente, el estudio de nucleoprotei-
nas cristalinas en células vivas puede ser de gran ayuda
para abordar mas de cerca el problema de la estructura
del gen.[

En Napoles, Wilkins habia hablado de empaquetamiento
helicoidal de moléculas en las fibras hidratadas de ADN. Wat-
son pudo admirar las imagenes del acido nucleico. En su
libro La Doble Hélice escribio:

[...] Aunque los secos ademanes ingleses de Wilkins
oscurecian cualquier entusiasmo, estas imagenes mos-
traban muchos mas detalles que imdgenes anteriores
y, de hecho, podian ser consideradas procedentes de
una sustancia cristalina. Antes de la exposicion de Mau-
rice me preocupaba la posibilidad de que el gen fuera
fantasticamente irregular. Sin embargo, ahora sé que
los genes pueden cristalizar, por eso deben tener una
estructura regular que seguramente podra resolverse
de un modo directo.n”

Wilkins consideraba un modelo helicoidal de ADN de una
sola hélice. A su laboratorio habia llegado una nueva crista-
l6grafa, Rosalind Franklin (Figura 4). Siguieron obtenien-
do mas fotografias de difraccion. Wilkins pidi6 a Stokes un
desarrollo teérico de la difraccién mediante el tratamiento
matematico de las transformadas de Fourier con una aplica-
cion grafica de las funciones de Bessel. Se producia un des-
plazamiento de los maximos de difraccién formando un
angulo con el meridiano, que podia presuponerse igual a
la pendiente de la hélice. Wilkins le plante6 a Franklin lo
siguiente, en relacion a estas consideraciones:

[...] Stokes ha aportado unas cuantas cosas buenas so-
bre las hélices y yo me he ocupado de dilatar y contraer
mas fibras. La seccion transversal aumenta en un factor
entre 3,7 y 4 al dilatarse al 100 por 100 de humedad.
La longitud aumenta entre el 40 y el 30 por 100... La
estructura podria ser una hélice tinica con un paso de
40°, uno por celdilla unitaria, estando marcadas las li-
neas de capa atomica por dicho paso de la hélice y los
nucleétidos uniformemente espaciados a lo largo de la
misma.™!

Wilkins visité6 a Chargaff en USA y obtuvo ADN de
Escherichia coli, de germen de trigo y de células de cerdo.
Franklin habia obtenido nuevas fotografias de una “estruc-
tura B” de ADN con una humedad del 90%. Los primeros
cristales los habian denominado “estructura A”. Sin embar-
go no lograron avanzar de forma significativa por las dife-
rencias entre Wilkins y Franklin en la interpretacion de los
datos obtenidos.

Wilkins fue invitado a Cambridge por Crick (Figura 5)
cuando volvi6 de USA. Consideraba en ese momento la
posibilidad de una hélice triple para el ADN. Ese mismo
planteamiento habia sido propuesto por Pauling en Ca-
lifornia. Franklin habia expuesto en un Cologuio sobre la
estructura del dacido nucleico algunas conclusiones de sus ul-
timos trabajos en noviembre de 1951. Entre ellas citamos
la siguiente:
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Figura 4. Franklin

[...] O bien la estructura es una gran hélice o bien una
hélice mds pequena formada por varias cadenas. Los
fosfatos se encuentran en la parte de fuera, de manera
que los enlaces interhelicoidales fosfato-fosfato se ven
rotos por el agua. En esta posicion externa los fosfatos
serian asequibles a las proteinas.'?!

Los factores interpersonales fueron determinantes en
la elucidacion final de la estructura del ADN. La enemistad
entre Wilkins y Franklin les impidi6 llegar a un plantea-
miento conjunto, que estuvieron muy cerca de conseguir.
La amistad entre Crick y Wilkins también ayudé en las eta-
pas intermedias del proceso. Pauling habia postulado la
hélice o en la estructura de las proteinas a partir de un co-
nocimiento detallado de las caracteristicas espaciales de los
aminodacidos. Watson y Crick avanzaron en su desarrollo de
una manera mads erratica.

El primer planteamiento de una triple hélice conside-
raba un esqueleto de azicar-fosfato en el interior de la es-
tructura. Las bases nitrogenadas debian quedar en la parte
externa de la hélice. Las bases presentaban diversas moda-
lidades tautoméricas interconvertibles entre si por cambios
de posicion de un protén. Descartaron por ello inicialmen-
te la posibilidad de uniones por enlaces de hidrégeno en-
tre ellas. Crick explic6 posteriormente su argumentacion
de esta manera:

[...] Sabiamos que la conexién de hidrégeno era im-
portante en la hélice a. Me equivoqué del todo cuando
supuse que cada base existia en mas de una modalidad
tautomérica. Ain cuando el tautémero menos correc-
to de cada base existiera inicamente entre el 5y el 10
por 100 de los casos, esto dificultaria, pensaba yo, el
empleo de los enlaces hidrégeno de las bases para cons-
truir una estructura regular. Por ello conclui, bastante
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Figura 5. Crick

erréneamente, que los enlaces de hidrégeno desempe-
naban un escaso papel, o ninguno, en la formacién de
la estructura.!?

El planteamiento posterior fue considerar que los gru-
pos fosfato estaban en el exterior de la estructura interac-
cionando por sus cargas negativas con las moléculas pola-
res de agua y con los iones Na* de la forma salina del acido
nucleico. Crick supuso después que la causa de union entre
las hélices tendria que ser necesariamente la interaccion
entre las bases nitrogenadas, ya que no era posible entre los
azucares o los grupos fosfato. Consulté con John Griffith,
(matematico de Cambridge), si era posible la interaccion
fisica de las bases. El resultado fue la comprobacién de que
la adenina atraia a la timina y la guanina a la citosina. Ello
explicaba las reglas de Chargaffy la autorreproduccion comple-
mentaria. Podria considerarse la posibilidad de unién por
enlaces de hidrégeno de las bases nitrogenadas.

Pauling habia publicado una aproximacion a la estructu-
ra del dcido nucleico con un modelo de tres cadenas helicoi-
dales. Watson, después de consultar a Wilkins, se decidi6
a probar con un modelo de doble hélice. Otra considera-
cién importante obtenida de los datos cristalograficos so-
bre la simetria de los cristales era la necesidad de suponer
que las dos cadenas del acido nucleico eran antiparalelas,
es decir que se unian con sentido opuesto. En relacion al
emparejamiento de las bases Watson escribi6:

[...] El hecho de que la adenina siempre emparejara
con la timina y la guanina con la citosina significaba
que las secuencias de bases de las dos cadenas entrela-
zadas eran complementarias entre si. Dada la secuencia
de bases de una cadena, la de su companera quedaba
automaticamente determinada. Desde el punto de vista
conceptual, era muy facil visualizar como una sola cade-

An. Quim. 110 (3), 2014, 234-240

WWW.rseq.org

na podia actuar como plantilla para la sintesis de otra
cadena con la secuencia complementaria. "

EL MODELO DE “DOBLE HELICE”

La estructura definitiva del modelo de doble hélice 1a expli-
caba Watson en una carta a Delbriick el dia 12 de marzo de
1953, que decia:

[...] Las caracteristicas mas importantes de este mo-
delo son las siguientes: 1) la estructura basica es heli-
coidal —consta de dos hélices que se entrecruzan—, el
corazo6n de la hélice esta ocupado por las bases purini-
cas y pirimidinicas —los grupos fosfato estan en el ex-
terior—y 2) las hélices no son idénticas, sino comple-
mentarias de manera que si una hélice contiene una
base purinica la otra contiene una pirimidinica —esta
caracteristica es producto de nuestro intento de que
los residuos sean equivalentes y, al mismo tiempo, de
situar las bases purinicas y pirimidinicas en el centro.
El apareamiento de las purinas con las pirimidinas es
muy exacto y obedece a su deseo de formar enlaces de
hidrégeno— la adenina formara pareja con la timina
mientras que la guanina siempre lo hara con la citi-
dina.!?

El modelo definitivo se publicé en la revista Nature el
25 de abril de 1953, junto a otros articulos de Wilkins,
Stokes y Wilson, y de Franklin y Gosling, por especial
acuerdo de todos ellos (Figura 6). Posteriormente, Wat-
son y Crick escribieron un articulo de cardcter mads espe-
culativo sobre las implicacciones genéticas de su estructu-
ra del ADN. Entre las lineas de su texto original conviene
destacar lo siguiente:

[...] A pesar de estas incertidumbres pensamos que la
estructura del dcido desoxirribonucleico que propo-
nemos puede contribuir a resolver uno de los proble-
mas biolégicos fundamentales -la base molecular de
la plantilla necesaria para la autorreproduccién gené-
tica-. La hipotesis que sugerimos es que esta plantilla

Figura 6. Estructura del ADN seglin Watson y Crick
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es el patron de bases formado por una cadena del aci-
do desoxirribonucleico y que el gen contiene un par
complementario de estas plantillas.%

Watson y Crick postularon un modelo preciso para la
estructura tridimensional del ADN, en el que explicaban
c6mo la informacién genética podia replicarse con exac-
titud. El modelo proponia que dos cadenas o hebras de
polinucleétidos se hallaban enrolladas en forma de hélice
alrededor de un mismo eje, constituyendo asi una doble
hélice. El enrollamiento de ambas cadenas es tal que no
pueden separarse sin desenrollarse.

Las bases se encuentran en el interior de la doble héli-
ce, con sus planos paralelos entre si, y perpendiculares al
eje de la doble hélice. Las bases de una de las hebras estan
apareadas en los mismos planos con las bases de la otra
hebra. El apareamiento de las bases es de tal forma que
s6lo encajan en la estructura determinados pares de bases
que pueden ligarse entre si, por enlaces de hidrégeno. Los
pares permitidos son adenina-timina y guanina-citosina,
precisamente los pares de bases que muestran equivalencia
en el ADN.

El modelo de Watson y Crick (Figura 7) cumplié todas
las condiciones para alcanzar la categoria de lo que T. S.
Kuhn defini6, en su libro The structure of scientific revolutions,
como paradigma cientifico:

[...]1 Aquel logro, suficiente sin precedentes, capaz de
atraer a un namero de adictos alejandolos de otros
modos de actividad cientifica competidora y, al mismo
tiempo, suficientemente abierto para dejar toda clase
de problemas que resolver al grupo redefinido de prac-
ticantes.!!”)

Figura 7. Watson y Crick con el modelo de doble hélice
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El descubrimiento de la estructura del ADN constituye,
sin duda, el acontecimiento mds importante de la inves-
tigacion biologica durante los ultimos siglos. En primer
lugar resalta la heterodoxia creativa y los geniales atajos
experimentales que llevaron al resultado; con datos crista-
lograficos incompletos imaginaron un modelo estructural
tan bello que tenia que ser real. Este elemento de realidad
adivinada, de gran prediccién, que no se habia producido
antes en la misma medida en toda la historia de la inves-
tigacion bioldgica, fue una aportacion tan extraordinaria
que cambi6 los estudios sobre los procesos de los organis-
mos vivos. Como dice Francois Jacob en The Statue Within:

[...] Esta estructura de doble hélice era de tal simplici-
dad, de tal belleza, y las ventajas biol6gicas manaban de
ella con tal claridad y rigor que era dificil pensar que
no fuese verdadera. Las dos cadenas, el alineamiento
de las bases, la complementariedad de las dos secuen-
cias, todo esto tenia la fuerza de lo necesario. Todo ello
no podia ser falso... Fue el heraldo de un periodo exci-
tante en biologia.!¥!

Después del establecimiento del modelo de doble hélice
por James Watson y Francis Crick, y con todas las aporta-
ciones anteriores, y algunas posteriores, los acidos nuclei-
cos se consideran los constituyentes quimicos de los genes
y los que regulan la reproduccién celular y la biosintesis
de proteinas. Los dcidos nucleicos son los portadores de
la informacién genética celular. Hay dos tipos de acidos
nucléicos: el acido desoxirribonucleico (ADN) y el acido
ribonucleico (ARN). Su diferencia quimica consiste en la
existencia de desoxirribosa o ribosa, respectivamente. Am-
bos son azuicares de cinco carbonos, aunque el primero
tiene un oxigeno menos en el carbono 2 de la estructura
ciclica de estos compuestos. (Figura 8).

El ADN es el constituyente de los genes y por ello el
portador de la informacion genética. Con la replicacion
del ADN en el proceso celular los caracteres genéticos pa-
san a las células descendientes que reproducen cadenas de
ADN con una estructura complementaria de las originales,
lo que permite la obtencion de dobles cadenas de ADN en
las células hijas, idénticas a las parentales de la célula ori-
ginal. Algunos virus utilizan ARN como material genético,
aunque no es lo habitual. En estos casos el ARN forma una
Unica cadena.

Figura 8. Estructura de la 2-desoxirribosa y la ribosa
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El ARN tiene como misiéon fundamental ser interme-
diario en la biosintesis de proteinas en dos procesos conse-
cutivos. El primero es la transcripcion del cédigo genético
(secuencia de bases nitrogenadas) del ADN celular a la
secuencia de bases complementaria en el ARN formado a
partir de la unioén de nucleétidos sobre el molde de ADN.
El segundo proceso es la traduccién del cédigo genético
(secuencia de tres bases) del ADN, o su complementario
en el ARN formado, a la secuencia de aminodcidos respec-
tivos, en la biosintesis de proteinas, como se indica a con-
tinuacion.

AATTAGGGTGTCGGCGGCTGTGGGATT... ADN
TTAATCCCACAGCCGCCGACACCCTAA...

|TRANSCRIPCION
AATTAGGGTGTCGGCGGCTGTGGGATT... ARN
| TRADUCCION

aa,—-aa,—aa,—aa,—aa —aa—aa,~aa;-aa,.. PROTEINA

Las bases nitrogenadas se unen al carbono-1 (anomé-
rico) del azicar en ambos acidos nucleicos. El ADN lle-
va adenina (A), guanina (G), timina (T) y citidina (C). El
ARN lleva adenina (A), guanina (G), uracilo (U) y citidina
(C). Las dos primeras bases tienen un doble anillo aroma-
tico y las dos dltimas un solo anillo aromatico (Figura 9).
Las uniones de la cadena se hacen por enlaces fosfodiester
entre los aziicares (carbonos 3-5).

El modelo helicoidal de dos cadenas, segin Watson y
Crick corresponde a una de las variedades estructurales del
ADN, la forma B-ADN. La forma de esta estructura, deter-
minada mas precisamente por difraccion de rayos X, tiene
pequenas diferencias con la estructura teérica del modelo
de Watson-Crick (curvamiento del eje de la hélice, angulos
de rotacion distintos y desviacion coplanar de algunas ba-
ses nitrogenadas).

Se conocen otras dos variedades estructurales de
ADN: A-ADN y Z-ADN. La forma A-ADN es estable con
menor contenido acuoso y esta por ello mas comprimida
respecto al eje de la hélice. Las bases de la forma A-ADN
estan inclinadas respecto al eje de la hélice. Las formas

H
N 0 mmm H-N
HN( / — N>/ \\/ citosina
N -
N=( Jr—NH
guanina N-H - 0
H
0 s H ‘N'H
timina /
N-H == N~“ N adenina

A\
HN — LD
Sy
0
Figura 9. Estructura de Adenina, Guanina, Timina, y Citosina
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A-ADN y B-ADN tienen un sentido de giro dextrégiro. La
forma Z-ADN tiene el sentido de giro inverso a las dos
formas anteriores (levogiro). Tiene ademas un diametro
de la fibra menor que las formas A y B. La mayor parte
del ADN de los cromosomas se encuentra en la forma B-
ADN, segun el modelo de Watson-Crick.

PRUEBAS EXPERIMENTALES DEL MODELO
DE “DOBLE HELICE”

Las pruebas experimentales del modelo de Watson-
Crick requerian el acuerdo total de los datos obtenidos
por difraccion de rayos X con la estructura espacial pro-
puesta. Wilkins utiliz6 los datos de difraccién del ADNy el
tratamiento matematico de Fourier en el analisis de esta
estructura. Los primeros estudios experimentales realiza-
dos con monocristales de metiltimina y metiladenina por
Hoogstein no presuponian los apareamientos de bases A-T
y G-Cy con cristales de mononucleétidos no se mostraban
emparejamientos de bases complementarias, sino afinidad
entre bases iguales.!”!

Donohue, uno de los colaboradores de Pauling, exper-
to en cristalografia, proponia que otros posibles aparea-
mientos de bases no podian quedar excluidos de los datos
cristalograficos.®”! La discrepancia entre ambas posicio-
nes apareci6 en las columnas habituales de esta tematica
en las revistas Sciencey Nature durante algunos anos.

Alexander Rich y sus colaboradores cristalizaron la sal
sodica del fosfato dinucledsido de adenosina y uracilo y
comprobaron que formaba una hélice antiparalela dextro-
gira, con los esqueletos de ribosa-fosfato unidos mediante
las bases adenina y uracilo por enlaces de hidrégeno, tal
como habian propuesto Watson y Crick.*"! Rosenberg de-
nominé este hecho como:

[...] La primera estructura cristalina en la que pueden
visualizarse los detalles atémicos de las hélices dobles
de los acidos nucleicos. Ademas esta es la primera es-
tructura monocristalina que muestra el apareamiento
de bases postulado por Watson y Crick entre la adenina
y el uracilo.?*!

Desde otros planteamientos Matthew Meselson vy
Franklin Sthal (Figura 10) determinaron experimental-
mente que la replicacion del ADN era semiconservativa,
tal como proponian Watson y Crick en relaciéon a la auto-
rreproduccién genética del ADN. Meselson y Sthal mar-
caron el ADN inicial con "N para hacerlo mas denso que
el ADN ordinario, y observaron la distribucién de "Ny
PN en las moléculas de ADN de la bacteria Escherichia coli
después de varios ciclos de replicacion. La distribucién
de las dos bandas de ambos ADN, por sedimentaciéon en
equilibrio en gradiente de densidad, en una disolucién con-
centrada de cloruro de cesio permiti6 a Meselson y Sthal
llegar a la conclusion siguiente:

[...] El nitrégeno de una molécula de ADN se divide
en cantidades iguales entre dos subunidades fisicamen-

© 2014 Real Sociedad Espaiola de Quimica

22RSEQ_



Anales de
Quimica

JOSE C. ILLANA

240

© 2014 Real Sociedad Espafiola de Quimica

22RSEQ_

Figura 10. Meselson y Sthal

te continuas; que, en el proceso de duplicacion, cada
molécula hija recibe una de estas cantidades; y que las
subunidades se mantienen a lo largo de muchas dupli-
caciones.®
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