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Κεφάλαιο 12

Λιπίδια και κυτταρικές μεμβράνες

Δρ. Νικόλαος Ελευθεριάδης, Επίκουρος Καθηγητής, Τμήμα Χημείας

Βιοχημεία I

• Τα όρια των κυττάρων σχηματίζονται από βιολογικές μεμβράνες, δυναμικές
δομές στις οποίες πρωτεΐνες πλέουν σε μια θάλασσα λιπιδίων

• Τα λιπίδια εμποδίζουν μόρια να μπουν και να βγουν στο κύτταρο

• Οι πρωτεΐνες δρουν ως συστήματα μεταφοράς (επιλεκτική διαπερατότητα)

Τι ρόλο έχει η κυτταρική μεμβράνη; Από τι αποτελείται;
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12.0 Εισαγωγή

Η ποικιλομορφία των βιολογικών μεμβρανών προκύπτει από τα πολλά κοινά χαρακτηριστικά τους

Διαφέρουν στην δομή και λειτουργία αλλά έχουν κάποια κοινά χαρακτηριστικά:

• πάχος 60-100 Å

• λιπίδια και πρωτεΐνες (λόγος μεταξύ 1:4 και 4:1). Επίσης υπάρχουν και

συνδεδεμένοι υδατάνθρακες

• μεμβρανικά λιπίδια (υδρόφοβη και υδρόφιλη ομάδα)

• πρωτεΐνες επιτελούν τις χαρακτηριστικές λειτουργίες (αντλίες, δίαυλοι, υποδοχείς, μεταγωγείς ενέργειας, ένζυμα)
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Η ποικιλομορφία των βιολογικών μεμβρανών προκύπτει από τα πολλά κοινά χαρακτηριστικά τους

Διαφέρουν στην δομή και λειτουργία αλλά έχουν κάποια κοινά χαρακτηριστικά:

• μη ομοιοπολικά συγκροτήματα (μη ομοιοπολικές αλληλεπιδράσεις)

• είναι ασύμμετρες (οι δυο όψεις κάθε βιολογικής μεμβράνης είναι διαφορετικές)

• είναι ρευστές δομές (λιπιδικά μόρια και μεμβρανικές πρωτεΐνες διαχέονται με μεγάλη ταχύτητα)

• είναι ηλεκτρικά πολωμένες (το εσωτερικό είναι αρνητικό, μεταφορά μορίων)

12.0 Εισαγωγή
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12.1 Τα λιπαρά οξέα είναι βασικά συστατικά των λιπιδίων

Τα ονόματα των λιπαρών οξέων προκύπτουν από τους μητρικούς υδρογονάνθρακες

18:1C18

16:0C16

κορεσμένο

μονοακόρεστο cis or trans?

Σε φυσιολογικό pH
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12.1 Τα λιπαρά οξέα είναι βασικά συστατικά των λιπιδίων

Δομές και ονόματα των λιπαρών οξέων

343
12.1 Fatty Acids

 Fatty acid carbon atoms are numbered starting at the carboxyl termi-
nus, as shown in the margin. Carbon atoms 2 and 3 are often referred to as 
 a  and  b , respectively. The methyl carbon atom at the distal end of the chain 
is called the  ! - carbon atom.  The position of a double bond is represented 
by the symbol  D  followed by a superscript number. For example,  cis - D  9  
means that there is a cis double bond between carbon atoms 9 and 10; 
 trans - D  2  means that there is a trans double bond between carbon atoms 2 
and 3. Alternatively, the position of a double bond can be denoted by 
counting from the distal end, with the  v -carbon atom (the methyl carbon) 
as number 1. An  v -3 fatty acid, for example, has the structure shown in the 
margin. Fatty acids are ionized at physiological pH, and so it is appropriate 
to refer to them according to their carboxylate form: for example, palmitate 
or hexadecanoate. 

  Fatty acids vary in chain length and degree of unsaturation  

 Fatty acids in biological systems usually contain an even number of 
 carbon atoms, typically between 14 and 24 (Table 12.1). The 16- and 
18-carbon fatty acids are most common. The dominance of fatty acid 
chains containing an even number of carbon atoms reflects the manner in 
which fatty acids are biosynthesized (Chapter 26). The hydrocarbon chain 
is almost invariably unbranched in animal fatty acids. The alkyl chain may 
be saturated or it may contain one or more double bonds. The configura-
tion of the double bonds in most unsaturated fatty acids is cis. The double 

C
H2

C
H2
C

C
H2

O

O
H3C

–

n

1
2

3

α

β

ω

H

H

CH2

H3CC
ω-Carbon

atom
ω-Carbon

atom

ω-3 
double bond

C

C

CH2

COO–

(CH2)n

An !-3 fatty acid

FIGURE 12.2 Structures of two fatty 
acids. Palmitate is a 16-carbon, saturated 
fatty acid, and oleate is an 18-carbon fatty 
acid with a single cis double bond.
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TABLE 12.1 Some naturally occurring fatty acids in animals

Number of 
carbons

Number of 
double bonds Common name Systematic name Formula

12 0 Laurate n-Dodecanoate CH3(CH2)10COO2

14 0 Myristate n-Tetradecanoate CH3(CH2)12COO2

16 0 Palmitate n-Hexadecanoate CH3(CH2)14COO2

18 0 Stearate n-Octadecanoate CH3(CH2)16COO2

20 0 Arachidate n-Eicosanoate CH3(CH2)18COO2

22 0 Behenate n-Docosanoate CH3(CH2)20COO2

24 0 Lignocerate n-Tetracosanoate CH3(CH2)22COO2

16 1 Palmitoleate cis-D9-Hexadecenoate CH3(CH2)5CHPCH(CH2) 7COO2

18 1 Oleate cis- D9-Octadecenoate CH3(CH2)7CHPCH(CH2) 7COO2

18 2 Linoleate cis,cis- D9, D12-Octadecadienoate CH3(CH2)4(CHPCHCH2)2 (CH)6COO2

18 3 Linolenate all-cis- D9, D12, D15-Octadecatrienoate CH3CH2(CHPCHCH2)3(CH2)6COO2

20 4 Arachidonate all-cis D5, D8, D11, D14-Eicosatetraenoate CH3(CH2)4(CHPCHCH2)4(CH2)2COO2

cis-Δ9

Δθέση δεσμούΟ διπλός δεσμός δηλώνεται:

π.χ.
trans-Δ2
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12.1 Τα λιπαρά οξέα είναι βασικά συστατικά των λιπιδίων

Μερικά λιπαρά οξέα που απαντούν στα ζώα (ποικίλουν στο μήκος της αλυσίδας και τον βαθμό κορεσμού τους)
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CHAPTER 12 Lipids and Cell Membranes

bonds in polyunsaturated fatty acids are separated by at least one methy-
lene group. 

 The properties of fatty acids and of lipids derived from them are 
markedly dependent on chain length and degree of saturation. 
Unsaturated fatty acids have lower melting points than do saturated 
fatty acids of the same length. For example, the melting point of stearic 
acid is 69.6 8 C, whereas that of oleic acid (which contains one cis dou-
ble bond) is 13.4 8 C. The melting points of polyunsaturated fatty acids 
of the C 18  series are even lower. Chain length also affects the melting 
point, as illustrated by the fact that the melting temperature of pal-
mitic acid (C 16 ) is 6.5 degrees lower than that of stearic acid (C 18 ). 
Thus,  short chain length and unsaturation enhance the fluidity of fatty 
acids and of their derivatives.  

  12.2      There Are Three Common Types of Membrane Lipids  

 By definition,  lipids are water-insoluble biomolecules that are highly soluble in 
organic solvents such as chloroform.  Lipids have a variety of biological roles: 
they serve as fuel molecules, highly concentrated energy stores, signal mol-
ecules and messengers in signal-transduction pathways, and components of 
membranes. The first three roles of lipids will be considered in later chap-
ters. Here, our focus is on lipids as membrane constituents. The three major 
kinds of membrane lipids are  phospholipids, glycolipids,  and  cholesterol.  We 
begin with lipids found in eukaryotes and bacteria. The lipids in archaea are 
distinct, although they have many features related to membrane formation 
in common with lipids of other organisms. 

  Phospholipids are the major class of membrane lipids  

  Phospholipids  are abundant in all biological membranes. A phospholipid 
molecule is constructed from four components: one or more fatty acids, a 
platform to which the fatty acids are attached, a phosphate, and an alcohol 
attached to the phosphate (Figure 12.3). The fatty acid components provide 
a hydrophobic barrier, whereas the remainder of the molecule has hydro-
philic properties that enable interaction with the aqueous environment. 

 The platform on which phospholipids are built may be  glycerol,  a three-
carbon alcohol, or  sphingosine,  a more complex alcohol. Phospholipids 
derived from glycerol are called  phosphoglycerides.  A phosphoglyceride 
consists of a glycerol backbone to which are attached two fatty acid chains 
and a phosphorylated alcohol. 

 In phosphoglycerides, the hydroxyl groups at C-1 and C-2 of glycerol 
are esterified to the carboxyl groups of the two fatty acid chains. The C-3 

hydroxyl group of the glycerol backbone is esterified to phosphoric 
acid. When no further additions are made, the resulting compound 
is  phosphatidate (diacylglycerol 3-phosphate),  the simplest phospho-
glyceride. Only small amounts of phosphatidate are present in 
membranes. However, the molecule is a key intermediate in the 
biosynthesis of the other phosphoglycerides (Section 26.1). The 
absolute configuration of the glycerol 3-phosphate moiety of mem-
brane lipids is shown in Figure 12.4. 

 The major phosphoglycerides are derived from phosphatidate by 
the formation of an ester bond between the phosphate group of phos-
phatidate and the hydroxyl group of one of several alcohols. The com-
mon alcohol moieties of phosphoglycerides are the amino acid serine, 
ethanolamine, choline, glycerol, and inositol. 

FIGURE 12.3 Schematic structure of a 
phospholipid.
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FIGURE 12.4 Structure of phosphatidate 
(diacylglycerol 3-phosphate). The absolute 
configuration of the center carbon (C-2) is shown.
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12.2 Υπάρχουν τρία κοινά είδη μεμβανικών λιπιδίων (φωσφολιπίδια, γλυκολιπίδια, χοληστερόλη)

Τα φωσφολιπίδια είναι η κύρια κατηγορία μεμβανικών λιπιδίων

Αποτελείται από τέσσερα συστατικά:

• ένα ή περισσότερα λιπαρά οξέα

• μια «εξέδρα» που προσδένονται τα λιπαρά οξέα

• μια φωσφορική ομάδα

• μια αλκοόλη προσδεμένη στην φωσφορική ομάδα
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12.2 Υπάρχουν τρία κοινά είδη μεμβανικών λιπιδίων (φωσφολιπίδια, γλυκολιπίδια, χοληστερόλη)

Αν η «εξέδρα» είναι γλυκερόλη, τότε ονομάζονται φωσφογλυκερίδια
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12.2 Υπάρχουν τρία κοινά είδη μεμβανικών λιπιδίων (φωσφολιπίδια, γλυκολιπίδια, χοληστερόλη)

Τα κύρια φωσφογλυκερίδια είναι παράγωγα του φωσφατιδικού με εστεροποίηση της φωσφορικής ομάδας του με
την υδροξυλική ομάδα μια αλκοόλης
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 The structural formulas of phosphatidylcholine and the other principal 
phosphoglycerides—namely, phosphatidylethanolamine, phosphatidyl-
serine, phosphatidylinositol, and diphosphatidylglycerol—are given in 
 Figure 12.5. 

    Sphingomyelin  is a phospholipid found in membranes that is not derived 
from glycerol. Instead, the backbone in sphingomyelin is  sphingosine,  an amino 
alcohol that contains a long, unsaturated hydrocarbon chain (Figure 12.6). In 
sphingomyelin, the amino group of the sphingosine backbone is linked to a 
fatty acid by an amide bond. In addition, the primary hydroxyl group of sphin-
gosine is esterified to phosphorylcholine. 

  Membrane lipids can include carbohydrate moieties  

 The second major class of membrane lipids,  glycolipids,  are  sugar- containing 
lipids.  Like sphingomyelin, the glycolipids in animal cells are derived 

FIGURE 12.6 Structures of sphingosine 
and sphingomyelin. The sphingosine 
moiety of sphingomyelin is highlighted 
in blue.
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12.2 Υπάρχουν τρία κοινά είδη μεμβανικών λιπιδίων (φωσφολιπίδια, γλυκολιπίδια, χοληστερόλη)

Μερικά κοινά φωσφογλυκερίδια που βρίσκονται στις μεμβράνες
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12.2 Υπάρχουν τρία κοινά είδη μεμβανικών λιπιδίων (φωσφολιπίδια, γλυκολιπίδια, χοληστερόλη)

Η σφιγγομυελίνη είναι ένα μεμβρανικό φωσφολιπίδιο που δεν παράγεται από γλυκερόλη

η «εξέδρα»
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12.2 Υπάρχουν τρία κοινά είδη μεμβανικών λιπιδίων (φωσφολιπίδια, γλυκολιπίδια, χοληστερόλη)

Τα μεμβρανικά λιπίδια είναι δυνατόν να περιέχουν και υδατάνθρακες (γλυκολιπίδια)
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from sphingosine. The amino group of the sphingosine backbone is acyl-
ated by a fatty acid, as in sphingomyelin. Glycolipids differ from sphingo-
myelin in the identity of the unit that is linked to the primary hydroxyl 
group of the sphingosine backbone. In glycolipids, one or more sugars 
(rather than phosphorylcholine) are attached to this group. The simplest 
glycolipid, called a  cerebroside,  contains a single sugar residue, either glu-
cose or galactose. 

H3C(H2C)12 C
C
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HO H

NH H

CC

OO
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 glucose
or

galactose

Cerebroside
(a glycolipid)

Sugar unit
Fatty acid unitFatty acid unit

 More-complex glycolipids, such as  gangliosides,  contain a branched chain of 
as many as seven sugar residues. Glycolipids are oriented in a completely 
asymmetric fashion with the  sugar residues always on the extracellular side of 
the membrane.  

  Cholesterol Is a Lipid Based on a Steroid Nucleus  

  Cholesterol,  the third major type of membrane lipid, has a structure that is 
quite different from that of phospholipids. It is a steroid, built from four 
linked hydrocarbon rings. 

HO

CH

Cholesterol

3

CH3

CH3

CH3

H3C

 A hydrocarbon tail is linked to the steroid at one end, and a hydroxyl 
group is attached at the other end. In membranes, the orientation of the 
molecule is parallel to the fatty acid chains of the phospholipids, and the 
hydroxyl group interacts with the nearby phospholipid head groups. 
Cholesterol is absent from prokaryotes but is found to varying degrees in 
virtually all animal membranes. It constitutes almost 25% of the mem-
brane lipids in certain nerve cells but is essentially absent from some intra-
cellular membranes. 

  Archaeal membranes are built from ether lipids with branched chains  

 The membranes of archaea differ in composition from those of 
eukaryotes or bacteria in three important ways. Two of these differ-

ences clearly relate to the hostile living conditions of many archaea (Figure 
12.7). First, the nonpolar chains are joined to a glycerol backbone by ether 
rather than ester linkages. The ether linkage is more resistant to hydroly-
sis. Second, the alkyl chains are branched rather than linear. They are 
built up from repeats of a fully saturated five-carbon fragment. These 

FIGURE 12.7 An archaeon and its 
environment. Archaea can thrive in 
habitats as harsh as a volcanic vent. 
Here, the archaea form an orange mat 
surrounded by yellow sulfurous 
deposits. [Krafft-Explorer/Photo 
Researchers.]

• ένα λιπαρό οξύ

• μια «εξέδρα», σφιγγοσίνη

• μια μονάδα σακχάρου

Μονάδα λιπαρού οξέος Μονάδα 
σακχάρου

Κερεβροζίτης
(ένα γλυκολιπίδιο)

Γλυκόζη 
ή 

γαλακτόζη

Τα σάκχαρα είναι πάντα στην εξωτερική πλευρά

της μεμβράνης
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12.2 Υπάρχουν τρία κοινά είδη μεμβανικών λιπιδίων (φωσφολιπίδια, γλυκολιπίδια, χοληστερόλη)

Απλά γλυκολιπίδια
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12.2 Υπάρχουν τρία κοινά είδη μεμβανικών λιπιδίων (φωσφολιπίδια, γλυκολιπίδια, χοληστερόλη)

Γαγγλιοζίτες (πολύπλοκα γλυκολιπίδια)
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12.2 Υπάρχουν τρία κοινά είδη μεμβανικών λιπιδίων (φωσφολιπίδια, γλυκολιπίδια, χοληστερόλη)

Η χοληστερόλη είναι ένα λιπίδιο με στεροειδή πυρήνα

• στεροειδής πυρήνας

• στο ένα άκρο, μια υδρογονανθρακική ουρά

• στο άλλο άκρο, μια -ΟΗ ομάδα
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from sphingosine. The amino group of the sphingosine backbone is acyl-
ated by a fatty acid, as in sphingomyelin. Glycolipids differ from sphingo-
myelin in the identity of the unit that is linked to the primary hydroxyl 
group of the sphingosine backbone. In glycolipids, one or more sugars 
(rather than phosphorylcholine) are attached to this group. The simplest 
glycolipid, called a  cerebroside,  contains a single sugar residue, either glu-
cose or galactose. 
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asymmetric fashion with the  sugar residues always on the extracellular side of 
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  Cholesterol Is a Lipid Based on a Steroid Nucleus  
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quite different from that of phospholipids. It is a steroid, built from four 
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 A hydrocarbon tail is linked to the steroid at one end, and a hydroxyl 
group is attached at the other end. In membranes, the orientation of the 
molecule is parallel to the fatty acid chains of the phospholipids, and the 
hydroxyl group interacts with the nearby phospholipid head groups. 
Cholesterol is absent from prokaryotes but is found to varying degrees in 
virtually all animal membranes. It constitutes almost 25% of the mem-
brane lipids in certain nerve cells but is essentially absent from some intra-
cellular membranes. 

  Archaeal membranes are built from ether lipids with branched chains  

 The membranes of archaea differ in composition from those of 
eukaryotes or bacteria in three important ways. Two of these differ-

ences clearly relate to the hostile living conditions of many archaea (Figure 
12.7). First, the nonpolar chains are joined to a glycerol backbone by ether 
rather than ester linkages. The ether linkage is more resistant to hydroly-
sis. Second, the alkyl chains are branched rather than linear. They are 
built up from repeats of a fully saturated five-carbon fragment. These 

FIGURE 12.7 An archaeon and its 
environment. Archaea can thrive in 
habitats as harsh as a volcanic vent. 
Here, the archaea form an orange mat 
surrounded by yellow sulfurous 
deposits. [Krafft-Explorer/Photo 
Researchers.]

Χοληστερόλη
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12.2 Υπάρχουν τρία κοινά είδη μεμβανικών λιπιδίων (φωσφολιπίδια, γλυκολιπίδια, χοληστερόλη)

Οι μεμβράνες των αρχαίων σχηματίζονται από αιθερολιπίδια με διακλαδισμένες αλυσίδες

• αιθερικός αντί εστερικός δεσμός

• αλκυλικές διακλαδισμένες αλυσίδες

• ανεστραμμένη στερεοχημεία της γλυκερόλης-κορμού
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branched, saturated hydrocarbons are more resistant to oxidation than the 
unbranched chains of eukaryotic and bacterial membrane lipids. The abil-
ity of archaeal lipids to resist hydrolysis and oxidation may help these 
organisms to withstand the extreme conditions, such as high temperature, 
low pH, or high salt concentration, under which some of these archaea 
grow. Finally, the stereochemistry of the central glycerol is inverted com-
pared with that shown in Figure 12.4. 
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  A membrane lipid is an amphipathic molecule containing a 
hydrophilic and a hydrophobic moiety  

 The repertoire of membrane lipids is extensive. However, these lipids pos-
sess a critical common structural theme:  membrane lipids are amphipathic 
molecules  (amphiphilic molecules), that is, they contain both a  hydrophilic  
and a  hydrophobic  moiety. 

 Let us look at a model of a phosphoglyceride, such as phosphatidylcho-
line. Its overall shape is roughly rectangular (Figure 12.8A). The two hydro-
phobic fatty acid chains are approximately parallel to each other, whereas 
the hydrophilic phosphorylcholine moiety points in the opposite direction. 
Sphingomyelin has a similar conformation, as does the archaeal lipid 
depicted. Therefore, the following shorthand has been adopted to represent 
these membrane lipids: the hydrophilic unit, also called the  polar head 
group,  is represented by a circle, and the hydrocarbon tails are depicted by 
straight or wavy lines (Figure 12.8B). 

Phosphoglyceride

Sphingomyelin

Archaeal lipid Shorthand depiction

(A)

(B)

FIGURE 12.8 Representations of 
membrane lipids. (A) Space-filling 
models of a phosphoglyceride, 
sphingomyelin, and an archaeal lipid 
show their shapes and distribution of 
hydrophilic and hydrophobic moieties. 
(B) A shorthand depiction of a 
membrane lipid.

Μεμβρανικό λιπίδιο από το αρχαίο Methanococcus jannaschii



19Δρ. Νικόλαος Ελευθεριάδης, Επίκουρος Καθηγητής, Τμήμα Χημείας

12.2 Υπάρχουν τρία κοινά είδη μεμβανικών λιπιδίων (φωσφολιπίδια, γλυκολιπίδια, χοληστερόλη)

Τα μεμβανικά λιπίδια είναι αμφιπαθή μόρια που περιέχουν μια υδρόφιλη και μια υδρόφοβη ομάδα

Πολική κεφαλή

Υδρόφοβη ουρά
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12.3 Τα φωσφολιπίδια και τα γλυκολιπίδια σχηματίζουν αυθόρμητα διμοριακά φύλλα σε υδάτινο περιβάλλον

Ο σχηματισμός μεμβρανών είναι συνέπεια της αμφιπαθούς φύσης των μορίων αυτών

Μικκύλιο Λιπιδική διπλοστιβάδα
(διμοριακό φύλλο )

Η ευνοούμενη δομή για τα περισσότερα
φωσφολιπίδια και τα γλυκολιπίδια είναι
το διμοριακό φύλλο και όχι το μικκύλιο

Γιατί;

Τι σχηματίζουν τα άλατα των λιπαρών οξέων;



21Δρ. Νικόλαος Ελευθεριάδης, Επίκουρος Καθηγητής, Τμήμα Χημείας

12.3 Τα φωσφολιπίδια και τα γλυκολιπίδια σχηματίζουν αυθόρμητα διμοριακά φύλλα σε υδάτινο περιβάλλον

Ο σχηματισμός διπλοστιβάδων αντί μικκυλίων έχει κρίσιμη βιολογική σημασία

Μικκύλιο Λιπιδική διπλοστιβάδα
(διμοριακό φύλλο )

Το μικκύλιο έχει μια περιορισμένη
δομή, διάμετρο μικρότερη από 200 Å

Τα φωσφολιπίδια και άλλα συγγενή μόρια
είναι βασικά συστατικά της μεμβράνης,
διότι σχηματίζουν διμοριακά φύλλα

Ένα διμοριακό φύλλο έχει μακροσκοπικές
διαστάσεις, μέχρι ενός χιλιοστού (107 Å)
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12.3 Τα φωσφολιπίδια και τα γλυκολιπίδια σχηματίζουν αυθόρμητα διμοριακά φύλλα σε υδάτινο περιβάλλον

Ο σχηματισμός διπλοστιβάδων είναι μια διεργασία αυτοσυγκρότησης

Λιπιδική διπλοστιβάδα
(διμοριακό φύλλο )

Οι υδρόφοβες αλληλεπιδράσεις είναι η κινητήρια δύναμη

Ηλεκτροστατικές δυνάμεις και δεσμών υδρογόνων μεταξύ των πολικών κεφαλών και
των μορίων ύδατος από το περιβάλλον

Ελκτικές δυνάμεις van der Waals που ασκούνται μεταξύ των αλυσίδων ευνοούν την
συσσώρευση τους

Συνεργειακές δομές: Διατηρούν την συνοχή τους μέσω πολλών ενισχυτικών, μη
ομοιοπολικών αλληλεπιδράσεων (κυρίως υδροφοβικών)
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12.3 Τα φωσφολιπίδια και τα γλυκολιπίδια σχηματίζουν αυθόρμητα διμοριακά φύλλα σε υδάτινο περιβάλλον

Λιπιδικά κυστίδια (λιποσώματα) είναι δυνατόν να σχηματιστούν από φωσφολιπίδια

Κυστίδια διαμέτρου
500 Å με 2000 μόρια
γλύκινης το καθένα
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12.3 Τα φωσφολιπίδια και τα γλυκολιπίδια σχηματίζουν αυθόρμητα διμοριακά φύλλα σε υδάτινο περιβάλλον

Λιπόσωμα

Μικκύλιο

Κυτταρική μεμβράνη



25Δρ. Νικόλαος Ελευθεριάδης, Επίκουρος Καθηγητής, Τμήμα Χημείας

12.4 Οι πρωτεΐνες επιτελούν τις περισσότερες μεμβρανικές διεργασίες

• Τα μεμβρανικά λιπίδια σχηματίζουν ένα φραγμό διαπερατότητας

• Ειδικές πρωτεΐνες διεκπεραιώνουν όλες σχεδόν τις υπόλοιπες λειτουργίες

Τα πρωτεϊνικά συστατικά μια μεμβράνης μπορούν εύκολα να εμφανιστούν με
ηλεκτροφόρηση σε πηκτή SDS-πολυακρυλαμιδίου

Μεμβανικές πρωτεΐνες
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12.4 Οι πρωτεΐνες επιτελούν τις περισσότερες μεμβρανικές διεργασίες

Οι πρωτεΐνες συνδέονται με την λιπιδική διπλοστιβάδα με μια ποικιλία τρόπων

Περιφερειακές και ενσωματωμένες

• Οι ενσωματωμένες μεμβρανικές πρωτεΐνες
αλληλοεπιδρούν σε μεγάλο βαθμό με τις
υδρογονανθρακικές αλυσίδες των λιπιδίων
(απελευθερώνονται από την μεμβράνη με
απορρυπαντικό ή οργανικό διαλύτη)

• Οι περιφερειακές μεμβρανικές πρωτεΐνες συνδέονται
με τις μεμβράνες μέσω ηλεκτροστατικών
αλληλεπιδράσεων ή δεσμών υδρογόνου με τις κεφαλές
των λιπιδίων (απελευθέρωση με αλάτι ή αλλαγή pH)

Άλλες συνδέονται ομοιοπολικά με την λιπιδική διπλοστιβάδα με μέσω μιας υδρόφοβης αλυσίδας (λιπαρό οξύ)
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12.4 Οι πρωτεΐνες επιτελούν τις περισσότερες μεμβρανικές διεργασίες

Οι πρωτεΐνες αλληλεπιδρούν με τις μεμβράνες με ποικίλους τρόπους

• Οι πρωτεΐνες μπορούν να διαπερνούν τις μεμβράνες με δομές α-έλικας (διαμεμβρανικές α-έλικας, το πιο κοινό μοτίβο)

Μη πολικά αμινοξέα (κίτρινο)
Πολικά αμινοξέα (κόκκινο)
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12.4 Οι πρωτεΐνες επιτελούν τις περισσότερες μεμβρανικές διεργασίες

• Μια πρωτεΐνη-δίαυλος μπορεί να σχηματιστεί από β-πτυχώσεις (εδώ μια πορίνη)
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12.4 Οι πρωτεΐνες επιτελούν τις περισσότερες μεμβρανικές διεργασίες

Αλληλουχία αμινοξέων της πορίνης

• Υδρόφοβα αμινοξέα (κίτρινο)

• Διαγώνιες γραμμές (δεσμοί
υδρογόνου)

• Εξωτερικά τα υδρόφοβα
αμινοξέα

• Υδρόφιλος πυρήνας
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12.4 Οι πρωτεΐνες επιτελούν τις περισσότερες μεμβρανικές διεργασίες

Η βύθιση μέρους μιας πρωτεΐνης σε μια μεμβράνη μπορεί να συνδέσει την πρώτη με τη μεμβρανική επιφάνεια

Η δομή του ενζύμου συνθάση 1 της προσταγλαδίνης Η2

Μια ενσωματωμένη μεμβρανική πρωτεΐνη
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12.4 Οι πρωτεΐνες επιτελούν τις περισσότερες μεμβρανικές διεργασίες

Ο υδρόφοβος δίαυλος της συνθάσης 1 της προσταγλαδίνης Η2
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12.4 Οι πρωτεΐνες επιτελούν τις περισσότερες μεμβρανικές διεργασίες

Ορισμένες πρωτεΐνες προσδένονται στις μεμβράνες μέσω ομοιοπολικά συνδεδεμένων υδρόφοβων ομάδων

Μεμβρανικές άγκυρες

Αυτές οι τροποποιήσεις γίνονται από ειδικά ενζυμικά
συστήματα όπου αναγνωρίζουν συγκεκριμένες
σηματοδοτικές αλληλουχίες κοντά στα σημεία
πρόσδεσης της πρωτεΐνης
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12.4 Οι πρωτεΐνες επιτελούν τις περισσότερες μεμβρανικές διεργασίες

Ορισμένες πρωτεΐνες προσδένονται στις μεμβράνες μέσω ομοιοπολικά συνδεδεμένων υδρόφοβων ομάδων

Μεμβρανικές άγκυρες
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12.4 Οι πρωτεΐνες επιτελούν τις περισσότερες μεμβρανικές διεργασίες

Πολλές διαμεμβρανικές πρωτεΐνες χρησιμοποιούν α-έλικες για να διαπεράσουν
το υδρόφοβο τμήμα της μεμβράνης

Μπορούμε να ταυτοποιήσουμε πιθανές διαμεμβρανικές έλικες από δεδομένα
αλληλουχίας

Οι διαμεμβρανικές έλικες μπορούν να προβλεφθούν με ακρίβεια από τις
αλληλουχίες αμινοξέων

Μπορούμε να υπολογίσουμε την αλλαγή ελεύθερης ενέργειας όταν ένα
ελικοειδής τμήμα μεταφέρεται από το εσωτερικό της μεμβράνης στο νερό
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free-energy change when a helical segment is transferred from the interior 
of a membrane to water. Free-energy changes for the transfer of individual 
amino acid residues from a hydrophobic to an aqueous environment are 
given in Table 12.2. For example, the transfer of a helix formed entirely of 
 L -arginine residues, a positively charged amino acid, from the interior of a 
membrane to water would be highly favorable [ 2 51.5 kJ mol 2  1  ( 2 12.3 kcal 
mol 2  1 ) per arginine residue in the helix]. In contrast, the transfer of a helix 
formed entirely of  L -phenylalanine, a hydrophobic amino acid, would be 
unfavorable [ 1 15.5 kJ mol 2  1  ( 1 3.7 kcal mol 2  1 ) per phenylalanine residue 
in the helix]. 

 The hydrocarbon core of a membrane is typically 30 Å wide, a length that 
can be traversed by an  a  helix consisting of 20 residues. We can take the 
amino acid sequence of a protein and estimate the free-energy change that 
takes place when a hypothetical  a  helix formed of residues 1 through 20 is 
transferred from the membrane interior to water. The same calculation can 
be made for residues 2 through 21, 3 through 22, and so forth, until we 
reach the end of the sequence. The span of 20 residues chosen for this cal-
culation is called a  window.  The free-energy change for each window is 
plotted against the first amino acid at the window to create a  hydropathy  
 plot . Empirically, a peak of  1 84 kJ mol 2  1  ( 1 20 kcal mol 2  1 ) or more in a 
hydropathy plot based on a window of 20 residues indicates that a polypep-
tide segment could be a membrane-spanning  a  helix. For example, gly-
cophorin, a protein found in the membranes of red blood cells, is predicted 
by this criterion to have one membrane-spanning helix, in agreement 
with experimental findings (Figure 12.26). Note, however, that a peak in 
the hydropathy plot does not prove that a segment is a transmembrane 
helix. Even soluble proteins may have highly nonpolar regions. Conversely, 
some membrane proteins contain membrane-spanning  features (such as 

TABLE 12.2  Polarity scale for identify-
ing transmembrane helices

  Transfer free 
Amino acid energy in kJ mol21

residue  (kcal mol21)

 Phe 15.5 (3.7)
 Met 14.3 (3.4)
 Ile 13.0 (3.1)
 Leu 11.8 (2.8)
 Val 10.9 (2.6)
 Cys 8.4 (2.0)
 Trp 8.0 (1.9)
 Ala 6.7 (1.6)
 Thr 5.0 (1.2)
 Gly 4.2 (1.0)
 Ser 2.5 (0.6)
 Pro 20.8 (20.2)
 Tyr 22.9 (20.7)
 His 212.6 (23.0)
 Gln 217.2 (24.1)
 Asn 220.2 (24.8)
 Glu 234.4 (28.2)
 Lys 237.0 (28.8)
 Asp 238.6 (29.2)
 Arg 251.7 (212.3)

Source: Data from D. M. Engelman, T. A. Steitz, 
and A. Goldman. Annu. Rev. Biophys. Biophys. 
Chem. 15(1986):321–353.
Note: The free energies are for the transfer of 
an amino acid residue in an a helix from the 
 membrane interior (assumed to have a dielectric 
constant of 2) to water.

FIGURE 12.26 Locating the membrane-spanning helix of glycophorin. (A) Amino acid 
sequence and transmembrane disposition of glycophorin A from the red-blood-cell 
membrane. Fifteen O-linked carbohydrate units are shown as diamond shapes, and an 
N-linked unit is shown as a lozenge shape. The hydrophobic residues (yellow) buried in the 
bilayer form a transmembrane a helix. The carboxyl-terminal part of the molecule, located on 
the cytoplasmic side of the membrane, is rich in negatively charged (red) and positively 
charged (blue) residues. (B) Hydropathy plot for glycophorin. The free energy for transferring a 
helix of 20 residues from the membrane to water is plotted as a function of the position of the 
first residue of the helix in the sequence of the protein. Peaks of greater than 184 kJ mol21 
(120 kcal mol21) in hydropathy plots are indicative of potential transmembrane helices. 
[(A) Information from Dr. Vincent Marchesi; (B) data from D. M. Engelman, T. A. Steitz, and 
A. Goldman, Annu. Rev. Biophys. Biophys. Chem. 15:321–353, 1986. Copyright © 1986 by 
Annual Reviews, Inc. All rights reserved.]
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12.4 Οι πρωτεΐνες επιτελούν τις περισσότερες μεμβρανικές διεργασίες

Ο υδρογονανθρακικός πυρήνας των μεμβρανών έχει πλάτος 30 Å (α-έλικα 20 καταλοίπων)
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12.4 Οι πρωτεΐνες επιτελούν τις περισσότερες μεμβρανικές διεργασίες

Γραφική παράσταση υδροπάθειας για την πορίνη
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12.5 Τα λιπίδια και πολλές μεμβρανικές πρωτεΐνες διαχέονται ταχύτατα στο επίπεδο της μεμβράνης

Το μοντέλο του ρευστού μωσαϊκού:

• Μοντέλο για την συνολική οργάνωση και δομή κυτταρικών
μεμβρανών (1972)

• Οι μεμβράνες είναι διαλύματα σε δύο διαστάσεις που
αποτελούνται από προσανατολισμένα λιπίδια και
προσανατολισμένες σφαιρικές πρωτεΐνες

• Η διπλοστιβάδα έχει διπλό ρόλο, διαλύτης για τις
ενσωματωμένες πρωτεΐνες και φραγμός διαπερατότητας

• Το μοντέλο του ρευστού μωσαϊκού επιτρέπει κινήσεις
παράλληλα προς το επίπεδο της μεμβράνης και όχι κάθετα
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12.5 Τα λιπίδια και πολλές μεμβρανικές πρωτεΐνες διαχέονται ταχύτατα στο επίπεδο της μεμβράνης

Η ρευστότητα των μεμβρανών ρυθμίζεται από την επιμέρους σύσταση σε λιπαρά οξέα και την περιεκτικότητα σε χοληστερόλη

Πολλές μεμβρανικές διεργασίες, όπως η μεταφορά ουσιών και η μεταγωγή
σήματος, εξαρτώνται από την ρευστότητα των μεμβρανικών λιπιδίων

Οι αλυσίδες λιπαρών οξέων μέσα στην είτε διπλοστιβάδα βρίσκονται σε μια
καλά οργανωμένη και συμπαγή κατάσταση, είτε σε μια σχετικά άτακτη και
ρευστή κατάσταση

Η μετάπτωση από την συμπαγή στην ρευστή κατάσταση συμβαίνει κάπως
απότομα όταν η θερμοκρασία έχει υπερβεί την θερμοκρασία τήξης Τm
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12.5 Τα λιπίδια και πολλές μεμβρανικές πρωτεΐνες διαχέονται ταχύτατα στο επίπεδο της μεμβράνης

Η Τm εξαρτάται από το μήκος της αλυσίδας και τον βαθμό κορεσμού τους



40Δρ. Νικόλαος Ελευθεριάδης, Επίκουρος Καθηγητής, Τμήμα Χημείας

12.5 Τα λιπίδια και πολλές μεμβρανικές πρωτεΐνες διαχέονται ταχύτατα στο επίπεδο της μεμβράνης

Στοίχιση λιπαρών οξέων σε μια μεμβράνη – Παρουσία διπλών δεσμών

τρία μόρια στεατικού
ένα μόριο ελαϊκού μεταξύ 

δύο μορίων στεατικού

Αυτή η κάμψη παρεμποδίζει την
καλά οργανωμένη στοίχιση των
αλυσίδων με αποτέλεσμα την
ελάττωση της Τm
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12.5 Τα λιπίδια και πολλές μεμβρανικές πρωτεΐνες διαχέονται ταχύτατα στο επίπεδο της μεμβράνης

Στοίχιση λιπαρών οξέων σε μια μεμβράνη – Παρουσία χοληστερίνης

Στα ζώα η χοληστερίνη είναι καθοριστικός ρυθμιστής της
μεμβρανικής ρευστότητας

• διαταράσσει την πολύ σφιχτή στοίχιση των αλυσίδων



42Δρ. Νικόλαος Ελευθεριάδης, Επίκουρος Καθηγητής, Τμήμα Χημείας

12.5 Τα λιπίδια και πολλές μεμβρανικές πρωτεΐνες διαχέονται ταχύτατα στο επίπεδο της μεμβράνης

Όλες οι βιολογικές μεμβράνες είναι ασύμμετρες

Εξωτερική και εσωτερική πλευρά όλων των
βιολογικών μεμβρανών αποτελούνται από

διαφορετικά συστατικά και έχουν διαφορετικές
ενζυμικές δραστικότητες

π.χ. Αντλία ιόντων Να + και Κ+
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12.6 Τα ευκαρυωτικά κύτταρα περιέχουν διαμερίσματα τα οποία περιβάλλονται από εσωτερικές μεμβράνες

Κυτταρικές μεμβράνες προκαρυωτικών οργανισμών gram posiQve vs gram negaQve
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12.6 Τα ευκαρυωτικά κύτταρα περιέχουν διαμερίσματα τα οποία περιβάλλονται από εσωτερικές μεμβράνες

Βακτηριακή χρώση Gram
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12.6 Τα ευκαρυωτικά κύτταρα περιέχουν διαμερίσματα τα οποία περιβάλλονται από εσωτερικές μεμβράνες

Ευκαρυωτικό κύτταρο και πυρηνικό περίβλημα
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12.6 Τα ευκαρυωτικά κύτταρα περιέχουν διαμερίσματα τα οποία περιβάλλονται από εσωτερικές μεμβράνες

Σχηματισμός κυστιδίου με ενδοκυττάρωση μέσω υποδοχέα
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12.6 Τα ευκαρυωτικά κύτταρα περιέχουν διαμερίσματα τα οποία περιβάλλονται από εσωτερικές μεμβράνες

Ο κύκλος του υποδοχέα της τρανσφερρίνης
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Άσκηση 1

Η ρευστότητα των λιπαρών οξέων σε μια φωσφολιπιδική
διπλοστιβάδας ως συνάρτηση της θερμοκρασίας.

a) Ποια είναι η επίδραση της χοληστερόλης;

b) Πως μπορεί η επίδραση αυτή να έχει βιολογική σημασία;
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Άσκηση 2

Η ιβουπροφένη και η ινδομεθακίνη είναι αναστολείς της συνθάσης 1 της προσταγλαδίνης Η2. Κύτταρα που
εκφράζουν αυτό το ένζυμο επωάστηκαν κάτω από τις ακόλουθες συνθήκες και στην συνέχεια μετρήθηκε η
δραστικότητα του ενζύμου.

1) 40 λεπτά χωρίς αναστολέα

2) 40 λεπτά με αναστολέα
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Problems

  Data Interpretation Problems  

 16.  Cholesterol effects . The red curve on the following 
graph shows the fluidity of the fatty acids of a phospholipid 
bilayer as a function of temperature. The blue curve shows 
the fluidity in the presence of cholesterol. 
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Temperature

 (a) What is the effect of cholesterol? 
 (b) Why might this effect be biologi-
cally important?  

 17.  Hydropathy plots . On the basis of 
the following hydropathy plots for 
three proteins (A–C), predict which 
would be membrane proteins. What 
are the ambiguities with respect to 
using such plots to determine if a pro-
tein is a membrane protein? 
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(C)

 18.  Not all inhibitors are equal.  Ibuprofen and indometh-
acin are clinically important inhibitors of prostaglandin 
H 2  synthase-1. Cells expressing this enzyme were incu-
bated under the following conditions, after which the 
activity of the enzyme was measured by adding radiola-
beled arachidonic acid and detecting newly-produced 
prostaglandin H 2 : 
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Indomethacin
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 (1) 40 min  without  inhibitor (control) 
 (2) 40 min with inhibitor 
 (3) 40 min with inhibitor, after which the cells were 
resuspended in medium  without  inhibitor 
 (4) 40 min with inhibitor, after which the cells were 
resuspended in medium  without  inhibitor and incubated 
for an additional 30 min. 

 (a) Provide a hypothesis explaining the different results for 
these two inhibitors. 
 (b) How would these results look if aspirin were tested in a 
similar fashion? 

  Chapter Integration Problem  

 19.  The proper environment . An understanding of the struc-
ture and function of membrane proteins has lagged behind 
that of other proteins. The primary reason is that mem-
brane proteins are more difficult to purify and crystallize. 
Why might this be the case?    

3) 40 λεπτά με αναστολέα και στην συνέχεια τα κύτταρα μεταφέρονται σε μέσο χωρίς
αναστολέα

4) 40 λεπτά με αναστολέα και στην συνέχεια τα κύτταρα μεταφέρονται σε μέσο χωρίς
αναστολέα και επωάζονται επιπλέον 30 λεπτά

• Υπόθεση που εξηγεί τα αποτελέσματα;

• Τι θα γινόταν με ασπιρίνη;


