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Prefazione  
della terza edizione

�ǯ��������������������������������	������������������������Öǡ����������ʹͲͳͲǡ��������������-
razione che i testi allora disponibili per i nostri studenti universitari erano generalmente 
�������������������������������ǡ��������������������ǡ������������������Ǥ���Ö�������ǡ�������������-
ra originale e la disponibilità sul mercato, un lag time piuttosto lungo, che poteva giocare 
negativamente sull’attualità dell’informazione in una disciplina sostenuta da attività di ri-
cerca in grado di fornire sempre nuove conoscenze sui meccanismi molecolari, biochimici, 
cellulari ed organismici alla base della funzionalità delle piante.

Da questa considerazione derivÖ��ǯ�������������������������������������������������������î�
immediato, agile e di dimensioni adeguate all’ampiezza dei corsi di Fisiologia Vegetale dei 
nostri Atenei, scritto in lingua italiana da autori italiani. Aderimmo così al progetto metten-
����������������������������������������������ϐ���������������������������������������������
campo della Fisiologia Vegetale nelle diverse sedi di appartenenza.

������������������������������Ö��������������ǲ������������	������������������ǳ������������
nel 2012.

L’ampliamento delle conoscenze, derivate dalle nuove informazioni fornite dalle attività 
����������������������������������	������������������ǡ��������Öǡ����������������������ǡ���������-
��������������������������ǡ����������������ʹͲͳ͹Ǥ

Le stesse motivazioni ci hanno spinto ad impegnarci, ancora una volta, per la realizzazio-
ne di una nuova stesura del testo, adeguandola alle attuali conoscenze. 

��������������������������ǡ������������������������������������������ǡ�������������ϐ�����
�������������ǯ������������������î�������������������������������������������������������������
di svilupparli, anche quando particolarmente complessi, attraverso un linguaggio semplice, 
��������������������������ϐ�����ǡ������������������������������ϐ�����������������Ǥ������������
capitoli, inoltre, sono state aggiunte ulteriori schede di approfondimento riguardanti par-
ticolari aspetti delle tematiche affrontate che, se inseriti nel testo, avrebbero reso meno 
ϐ�������������������������������Ǥ

Nella nuova edizione del libro è stata mantenuta la considerazione degli argomenti prin-
cipali di Fisiologia Vegetale: la germinazione dei semi, il bilancio idrico della pianta, la nu-
trizione minerale, il metabolismo energetico fotosintetico e respiratorio, l’assimilazione del 
carbonio, dell’azoto e dello zolfo, le risposte di crescita e sviluppo delle piante ai segnali 
���������ȋϐ���������Ȍ���������������������ȋ����Ȍǡ�����������������������������ǯ�������������
nello spazio.



VI Prefazione 

È stato invece tralasciato il campo, estremamente ampio, del metabolismo secondario, 
����������������������������������î������������������������������������������ϐ����������������-
le, e sono stati affrontati solo marginalmente i complessi eventi genetici e molecolari della 
�����������������������ǡ��������������������������������ϐ���������������������������������
Editrice.

La nostra intenzione è stata quella di realizzare un testo nuovo, arricchito ed attuale, 
��������������������������������������������������������������������������������������������
delle piante. Il libro quindi è indicato per insegnamenti di Fisiologia Vegetale collocati nel 
secondo-terzo anno dei percorsi triennali, o nei successivi bienni magistrali dei Corsi di 
������������������ǡ����������������������������������������������������������������������������
���������ǡ�������������������������ǡ��������������ǡ�������������������������������ǡ���������
Agrarie. 

Gli Autori 
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FIGURA 5.1 Rapporto tra fase luminosa e fase metabolica della fotosintesi. Il NADPH e l’ATP prodotti nei cloroplasti al-
la luce dai complessi della fase luminosa sono consumati dal ciclo di Calvin-Benson. In molte condizioni si misura un 
rapporto di circa 1 a 1 tra l’O2 prodotto (dalla fotolisi dell’acqua) e la CO2 consumata (dal ciclo di Calvin-Benson), 
tale da giusti!care la classica equazione generale della fotosintesi: CO2 + H2O o CH2O + O2, dove per CH2O si 
intende un’unità carboniosa di un carboidrato. Si noti però che la sintesi dei carboidrati non passa attraverso una 
reazione diretta tra CO2 e H2O. 
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5.1  Il ciclo di Calvin-Benson 
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• una fase di carbossilazioneǡ���������������
���������������Ǣ�

• una fase di riduzione���������ǯ������������-
��������������������������ȋ͵�
�Ȍ�°���������
�������������������������������ȋ
͵�ȌǢ

• e una fase di rigenerazione� ��� ���� ��� �������

͵��°������������������������������������������-
���������������������������ȋ����Ȍ�ȋFIGURA 5.2ȌǤ�

�ǯ���������������������������2ǡ��������������-
��������������������ǡ�°������������������������-

FIGURA 5.2 Il ciclo di Calvin-Benson comprende le fasi di carbossilazione, riduzione e rigenerazione. Si noti che 
la fase di rigenerazione comprende due blocchi di reazioni molto simili catalizzate dalla sequenza di enzimi TPI, 
ALD, FBPasi o SBPasi, TK. (RuBP = ribulosio 1,5-bisfosfato, 3PGA = 3-fosfoglicerato, BPGA = 1,3-bisfosfoglice-
rato, G3P = gliceraldeide 3-fosfato, DHAP = diidrossiacetone-fosfato, FBP = fruttosio 1,6-bisfosfato, F6P = frutto-
sio 6-fosfato, Xu5P = xilulosio 5-fosfato, E4P = eritrosio 4-fosfato, SBP = sedoeptulosio 1,7-bisfosfato, S7P = sedo-
eptulosio 7-fosfato, R5P = ribosio 5-fosfato, Ru5P = ribulosio 5-fosfato. Rubisco = ribulosio 1,5-bisfosfato carbossi-
lasi/ossigenasi, PGK = 3-fosfoglicerato chinasi, GAPDH = gliceraldeide 3-fosfato deidrogenasi, TPI = trioso fosfa-
to isomerasi, ALD = aldolasi, FBPasi = fruttosio 1,6-bisfosfato fosfatasi, TK = transchetolasi, SBPasi = sedoeptulosio  
1,7-bisfosfato fosfatasi, RPE = ribosio fosfato epimerasi, RPI = ribosio fosfato isomerasi, PRK = fosforibulochinasi). 
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���������������������ȋ�����������fruttosio 6-fo-
sfatoǡ F6PȌ����������������������������������ǯ������
���ǯ������������ǯ����������������Ǥ

 \ 5.1.1  Le fasi di carbossilazione, riduzione 
e rigenerazione del ciclo di  
Calvin-Benson

La fase di carbossilazione� ���� ������ ��� ���-
���Ǧ������� °� ������������ ����ǯ������� �������ǡ�

������������������������ribulosio 1,5-bisfo-
sfato carbossilasi/ossigenasi ȋSCHEDA 5.2ȌǤ�
��� ������� ��������� ������������Ȁ����������� ���
�������� ���� �������������Ö������������ �������-
���������������������������������������������
���������Ǥ� ���� ������ ����� �ǯ������� ������� ���
������ �������������������������������������������
������ ������ǡ� ���� �������� �����������������-
���������������������������������������������-
���������������������������������������������-
�����Ǥ�����������������fotosintesi e fotorespira-
zione�°�����������������������������ϐ����������
������������Ǥ

��� ��������� ������������ ������ �������� ���-
���������������������Ǥ� ��������� �����ǡ� ��� ���-
������ �������� RuBP� ȋ��� �Ǧʹ� °� ��� �������Ȍǡ�
����� �������� ������� ����� ��������ǡ� ��� ����������
��������������������������forma enediolica 
ȏ��������������ȋeneȌ����������������Ǧʹ����Ǧ͵�����
���������������������������ǡ�����������������-
������ǡ������������enediolatoȐǤ����������������
������������� ��� ��2 può formare un legame 
�Ǧ�� ���� ��� �Ǧʹ� ���� ����Ǧ����������Ǥ� ��� ������
���¿�������������������ϐ��������͸�������������-
������ȋCKABPǡ�2-carbossiǡ 3-keto arabinito-
lo 1,5-bisfosfatoȌ ������ ����Ǧʹǡ������������������
���������������ǡ�°����������������������������-
�����������������������������������2ǡ mentre il 
�Ǧ͵�°��������������������ȋ�α��������±�����Ȍ�
�����������������Ǧʹ����Ǧ͵������������������Ǥ��ǯ��-
��������������������������� ������������ȋ��-
������������������������ǯ�����Ȍ����������������
��������������������������Ǧʹ����Ǧ͵�������������-
�����������������������acido 3-fosfoglicerico 
ȋ3PGAȌ�ȋFIGURA 5.3ȌǤ�������������������������������
����������������������������������������Ǥ�

����� ����������ǡ� ��� ������������ ������ ����-
���� ������ ��� ���������� ���� °� ��������Ǥ� �����-
��ǡ� �ǯ��������� ����������� ȋ�2Ȍ� ��Ö� ����������
����Ǧʹ���������Ǧ����������������������������2 
dando origine ad un intermedio ossigenato 
ȋidroperossidoȌ� ���� ��� ������� ���������-
������ ���͵Ǧ�
���� ���2-fosfoglicolato ȋ2PGȌǡ�
���������������������������������������������
��� ��������� ȋ	������ ͷǤ͵ȌǤ� ��� ʹǦ��������������� °�
���������������������������������������������
���������������Ǥ��������������������������-
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��ǡ� ������ fotorespirazioneǡ� ����� �����������
�����������������ʹǦ����������������������������
�������������������������������������������-
��Ǥ�����������������������������ǡ�������������-
�������������������������������� ��ϐ����������
����� �������������� ������ ������������ �����ǡ�
�������������������������������Ǥ�

La fase di riduzione��������������������Ǧ���-
�����������������������������������������������
���������������������������� ����������������-
���������������������������������ȋ���� ����������
����������������ǡ���������������������ǡ������������
��������ȌǤ� ��� ��������������� ��� ������������-
��� ����������������°� ������������������������
���������������� �����������Ǥ� ��� ������� �����
l’acido 3-fosfoglicerico� ȋ3PGAȌ� �������������
�����������������������������������Ǧͳ�ȋ��������-
��Ȍ�������������������������������������Ǥ�������-

�����ǡ�������������������fosfoglicerato chinasi 
ȋPGKȌ��������������������������������������
1,3-bisfosfoglicerato ȋBPGAȌǡ���������Ǧͳ�������
���� �������� ��� �������� ���� ������������ ���� ��-
�����Ǥ����������������������������������gliceral-
deide 3-fosfato deidrogenasi�ȋGAPDHȌ�°�����
���������������ǡ������������������������������ǡ�
������������ �������������͵ǡ������������ ��������
di gliceraldeide 3-fosfato�ȋ��������������G3P 
�������������GAPȌ�ȋFIGURA 5.4ȌǤ����������������ǡ�
��� �������������� ͵Ǧ�������� ������������� ������-
za NADPH� ����� ������������������ǡ� �������
�������������������ǡ����������������������������
����������� ��� ������������ °� ����������� ������

����� ������������ ���� �������� ���� ���������� ���
��������� �������ǡ���� °� �������������� �����-
ϐ�������� ������� ȋ���������͸ȌǤ� �������������� ��-
�������������
������������������������Ǧ�������

FIGURA 5.3 Reazioni alternative di carbossilazione e ossigenazione catalizzate dalla Rubisco. La forma del ribulosio 
1,5-bisfosfato che può essere carbossilata o ossigenata è l’enediolato (doppio legame tra C-2 e C-3). Il primo pro-
dotto della carbossilazione è il 2-carbossi-3-cheto-arabinitolo 1,5-bisfosfato (CKABP). Il prodotto !nale 3-fosfoglicera-
to (3PGA) deriva dall’idratazione del CKABP che determina la scissione del legame tra i carboni C-2 e C-3. Nell’os-
sigenazione si forma un intermedio idroperossido in cui il legame tra i carboni C-2 e C-3 si scinde, favorendo la for-
mazione di 2-fosfoglicolato (2PG, C-1 e C-2) e di 3PGA (C-3, C-4 e C-5).
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ȋ�����������Ȍ���
���������������������������-
ni a molte coppie isoenzimaticheǤ� �� ��������
��� �����������ǡ� �������ǡ� ���������� ������������
�������������ϐ�����������������������������������-
����������������ǡ������������������������������
��������������������������������������������������
����� ������������� ��������� ��� ������ ��������
������������������ǯ��������������������ǡ������ǯ��-
�������������������Ǥ�

���
�����°��ǯ��������������������������������
������Ǧ��������� ������ϐ���� ��� �����������������
di ciclo di riduzione fotosintetica del carbo-
nio��������������������������Ǥ����������������
���������� ������ �����������ǡ� ���� ����� ���������
���� ���� ���������� ���������� �����
��������� ��-
�������ǯ��������
�����������������
͵��������-
��������� �������������ǯ����������������� ��� ϐ������
lineare di elettroni della fase luminosa della 
������������ȋ���������ͶȌǤ�

���� ��� ����������� ������ ��������� 
͵�� ���
�����������������������������ǡ���������1 ATP e 
1 NADPH���������������������������������Ǥ������
������������������������������������������ǯ����-
������������������Ǧ������Ǥ�

��� ����������� fase di rigenerazione� °�
��������������������������±� ��͵�������������-
������ ������ ��������� ��� 
͵�� ������� �������
riorganizzati a formare il substrato della Ru-
������ȋ����������ͳǡͷǦ��Ȍ�����°����������������
ͷ������������������Ǥ���������������������������-
�����������������������������������ǡ������������
�����������ǡ�����������������������������������
����������������������������ȋ���͵���͹Ȍ������-

�������������������������������Ǥ�1��������������
����������������������������������������������-
���������������������������������������ǡ������-
�������������������������������ǯ��������������-
�������������Ȃ��Ǥ

������ ���������������������� �����������������
�����������������������������Ͷ������������������ǡ�
������ ������� ���� ����ǡ� ������������ ��� ���������
dalla trioso fosfato isomerasi� ȋTPIȌǡ� ����ǯal-
dolasi� ȋALDȌǡ� ��� ���� ���������� ȋfruttosio bi-
sfosfato fosfatasiǡ� FBPasiǡ� �� sedoeptulosio 
bisfosfato fosfatasiǡ�SBPasiȌ���������transche-
tolasi�ȋTKȌ�ȋFIGURA 5.5ȌǤ�

���� ������ ������� ��� ��������ǡ� ��� ���� G3P 
ȋ����Ǧ�͵Ȍǡ�����°����������������������������di-
idrossiacetone fosfato�ȋDHAPǡ������Ǧ�͵Ȍ����-
����������������������������ȋTPIȌǡ����������������
�������������������������������ǯ���������ȋALDȌ�
nel fruttosio 1,6-bisfosfato� ȋFBPǡ� �����Ǧ�͸Ȍǡ�
subito defosforilato a fruttosio-6P�ȋF6PȌ�������
�������������������ϐ����ȋFBPasiȌǤ�������������-
������������������������������������ȋTKȌ�������-
�������������������������	͸��������������������
����������������������ȋ�Ǧͳ����ǦʹȌǡ������������
il nome di glicolaldeide attivataǡ������������-
�������� ��� ������� ���� ���� �������������������
���
͵��ȋ��� ��������������������������� ����������
���������������������ȌǤ��������������������������
quindi xilulosio 5-fosfato� ȋXu5Pǡ� �����Ǧ�ͷȌǡ�
������������ǯ����������
͵��������������������-
������ǡ� ��� eritrosio 4-fosfato� ȋE4Pǡ� ����Ǧ�ͶȌǡ�
����������������������Ǧ͸�����������������������
��������������ȋ	������ͷǤͷȌǤ�

FIGURA 5.4 Fase di riduzione del ciclo di Calvin-Benson. In questa fase il gruppo carbossilico dell’acido 3-fosfoglice-
rico viene ridotto ad aldeide (gliceraldeide 3-fosfato, G3P) passando attraverso l’intermedio fosforilato 1,3-bisfosfo-
glicerato (1,3-BPGA). Il potere riducente (NADPH) e l’ATP necessari sono forniti dalle reazioni luminose della fotosin-
tesi. (PGK = fosfoglicerato chinasi, GAPDH = gliceraldeide 3-fosfato deidrogenasi).
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FIGURA 5.5 Fase di rigenerazione del ciclo di Calvin-Benson. Questa fase, in cui tutti gli intermedi sono zuccheri, al-
dosi o chetosi variamente fosforilati, comprende una serie di reazioni catalizzate dagli enzimi trioso fosfato isome-
rasi (TPI), aldolasi (ALD), fruttosio 1,6-bisfosfato o sedoeptulosio 1,7-bisfosfato fosfatasi (FBPasi o SBPasi) e transche-
tolasi (TK) ripetuta due volte. (G3P = gliceraldeide 3-fosfato, DHAP = diidrossiacetone-fosfato, FBP = fruttosio 1,6-bi-
sfosfato, F6P = fruttosio 6-fosfato, Xu5P = xilulosio 5-fosfato, E4P = eritrosio 4-fosfato, SBP = sedoeptulosio 1,7-bisfo-
sfato, S7P = sedoeptulosio 7-fosfato, R5P = ribosio 5-fosfato, Ru5P = ribulosio 5-fosfato, RPE = ribosio fosfato epime-
rasi, RPI = ribosio fosfato isomerasi, PRK = fosforibulochinasi). 
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�������������������������������������������-
������ ���� ������� ������ǡ� ���� �������� �������
��������������������������������������G3P�ȋ���
������Ȍ�°���������������DHAP dalla TPIǡ�������
����������������������aldolasiǡ����������������
����������������������
͵��������ǡ��������-
densa il DHAP������ǯeritrosio-4P����ǡ�������-
��������
͵�ǡ�°���î���������������������������-
����ȋ	������ͷǤͷȌǤ�
����������������������ϐ������
dell’aldolasi si forma in questo modo uno 
�������������������͹������������������Ȍǡ����se-
doeptulosio 1,7-bisfosfato� ȋSBPǡ� �����Ǧ�͹Ȍǡ�
���� ��� ���������� �����ϐ���� ȋSBPasiȌ� ��� ��������
������������ ��� ��������������� ��� �ǦͳǤ� ��ϐ���ǡ�
la TKǡ� ����ǯ����� ������������ ����� �ǯ��������ǡ�
�������� ��� �������������Ǧ͹�� ���� ��� �������

͵�ǡ�����������������������ǣ������������ ȋri-
bosio 5-fosfatoǡ�R5Pǡ� �����Ǧ�ͷȌ� ��� ���� ���-
�����ȋXu5Pǡ���������������ȌǤ������������������-
�����������������������������������������������
��ǯ�������2����������������������������������
������ǡ� ���������� ������������������������
��������ȋ����ʹ�������î�����ǯ����������������Ȍ�
������������������ȋ����ʹ�������������������-
�������������������ȌǤ�������������������������
��ǯ�������2� °� ��������������������� ����������-
���������ǡ����������������������������������������
�����������Ǥ�

��� ������� ����� ��� ����� ��� ��������������
������������������������������������ǡ�����-
���� ����ǡ� ���� ���pool� ���� ������� �������� ȋ
͵�� ��
����Ȍ������pool��������������������Ǥ������������-
��������������ǡ�����������������Ǧͷ�����������-
�������Ǧͷ�ǡ����������ribulosio-5P�ȋRu5PȌ�����
���� ��������Ö� �����������������������������
epimerasi� ȋ��� ��ͷ�� �� ��ͷ�Ȍ� �� isomerasi 
ȋ����ͷ������ͷ�ȌǤ��ǯ��������������������������
�����������ǯ����������������������Ǧ�������°���-
�������������������������ȋfosforibulochinasiǡ�
PRKȌ�������������������������������������
������������ �����ͷ�� ���RuBP e quindi rigene-
����� ��� ���������� ������ �������� ȋ	������ ͷǤͺȌǤ�
�������ǡ������������������������������������
�������������������Ǧ����������������������������
������������������������������������ǡ�������
������������������������������������������������-

�����������������������������������������������-
��ǡ�����������������������������������2Ǥ�

���������������� ���stechiometria del ci-
clo di Calvin-Benson�°������������������������
���������ǡ� ������������� �ǯ�������������� ��� ͵�
��������������2� ȋ͵έ�1Ȍ����� ����������͵�������
ȋ͵έ�ͷȌ ��������� ͸� ��������� ��� ͵�
�� ȋ͸έ�͵ȌǤ�
����������������������������������ǡ���͸��
�������
����������� ��� ͸� 
͵�� ȋ͸έ�͵Ȍ� ���� �������� ��� ͸�
���� ��͸������Ǥ���� �������͸�
͵�ǡ� ���� ȋͳέ�͵Ȍ�
��Ö�������� ������������ ������������������������
����������������ȋ����������������������ǡ�͵���2 
�������������������
͵�Ȍǡ����������ͷǡ����������-
����� ��� ͳͷ� ������ ��� �� ȋͷέ�͵Ȍǡ� �������� �������
����������͵���ͷ��ȋ͵έ�ͷȌǡ����������ͳͷ�������������-
������ ����������������� ��� �����������Ǥ� ��ϐ���ǡ� ���
������������������������������������͵���������
��������������͵���ͷ�Ǥ�����������ͻ�������͸�������
����� ���������� ���� �ǯ�������������� ��� ͵� ��2ǡ�
���� ��������� ����������� ������ ����������� �����-
���ȋFIGURA 5.6Ȍǡ��������������ϐ������ǣ�3 ATP e 2 
NADPH per ogni CO2Ǥ����ʹ�������������������
����������� �� Ͷ� ���������� ���������� �� �������� ���
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FIGURA 5.6 Stechiometria del ciclo di Calvin-Benson. Nello schema riportato, l’organicazione di 3 atomi di C prove-
nienti dalla CO2 (3 x C1 = 3 C) consente l’esporto dal cloroplasto di uno zucchero a 3 atomi di C, la G3P (1 x C3 = 
3 C), mantenendo intatto il pool dell’accettore primario della CO2, il RuBP (3 x C5= 15 C). L’organicazione di una 
molecola di CO2 costa, in termini energetici, 3 molecole di ATP e 2 di NADPH , sulla base del rapporto (9 ATP + 6 
NADPH)/(3 CO2).(G3P = gliceraldeide 3-fosfato, 3PGA = acido 3-fosfoglicerico, RuBP = ribulosio 1,5-bisfosfato). 
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FIGURA 5.7 Eventi che caratterizzano lo stroma dei clo-
roplasti alla luce: le reazioni alla luce delle membrane 
tilacoidali determinano l’accumulo di protoni nel lume 
dei tilacoidi con conseguente aumento del pH stromati-
co. L’iperpolarizzazione della membrana tilacoidale è 
attenuata da un movimento in direzione opposta di ioni 
Mg2+ che si accumulano nello stroma. Il pool delle tiore-
dossine dello stroma è ridotto alla luce da elettroni for-
niti dal fotosistema I, attraverso la ferredossina-tioredos-
sina riduttasi. 

FIGURA 5.8 Struttura tridimensionale di una tioredossina. 
In azzurro il foglietto beta attorniato da quattro alfa eli-
che. Nel sito attivo sono evidenti i due atomi di zolfo 
(giallo) delle due cisteine vicinali, che in questa struttu-
ra formano un ponte disolfuro (la tioredossina è quin-
di ossidata). 
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