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Organizzazione della cellula

a cellula & la pili piccola unita in grado di svolgere tut-

te le attivita vitali. Se fornite dei nutrienti essenziali e di

un ambiente adeguato, alcune cellule possono vivere e
crescere in laboratorio per diversi anni. Al contrario, nessuna
parte isolata di una cellula & in grado di sopravvivere da sola.
Mentre leggete questo capitolo, ricordate la discussione sui
sistemi biologici nel Capitolo 1. Anche quando descriviamo
singoli componenti delle cellule, discuteremo di come que-
sti interagiscono tra di loro, generando sistemi biologici com-
plessi all’interno della cellula. La cellula stessa & un sistema
biologico estremamente complicato; gruppi di cellule costitu-
iscono tessuti, organi e organismi. Ciascuno di questi rappre-
senta un sistema biologico.

La maggior parte dei procarioti e molti protisti e funghi
sono costituiti da una singola cellula. Al contrario, la maggior
parte delle piante e degli animali & formata da milioni di cellu-
le. Le cellule sono le unita di base degli organismi multicellu-
lari complessi. Benché le cellule di questi organismi siano fon-
damentalmente simili, esse sono anche straordinariamente
diverse e versatili. Possono essere modificate in svariati modi
per effettuare funzioni specializzate.

La biologia cellulare & una scienza interdisciplinare. Per
meglio comprendere la struttura e le funzioni cellulari, si avva-
le di strumenti sempre pil sofisticati e della ricerca effettuata
da diversi settori scientifici. Ad esempio, lo studio del citosche-
letro (lo scheletro delle cellule), attualmente un campo mol-
to attivo e stimolante della ricerca, & stato notevolmente arric-
chito dai progressi nel campo della microscopia, della biochi-
mica, della biologia molecolare, della genetica e della biolo-
gia computazionale. La microfotografia illustra la vasta distri-
buzione nelle cellule delle fibre citoscheletriche, note come mi-
crofilamenti (composti dalla proteina actina) e filamenti in-
termedi (composti dalla proteina cheratina). Studi biochimici
sui microfilamenti, insieme alle immagini computerizzate tri-
dimensionali di subunita proteiche, hanno fornito informazio-
ni sulle modalita con le quali le cellule rapidamente assembla-
no e disassemblano queste strutture dinamiche e complesse.
Ulteriori comprensioni sulle funzioni dei microfilamenti vengo-
no fornite dagli studi di genetica molecolare su cellule che pre-
sentano mutazioni nei geni che regolano il montaggio dei mi-
crofilamenti. Grazie ad approcci multidisciplinari, gli scienzia-
ti stanno sviluppando un quadro completo di come il sistema
del citoscheletro ¢ in grado di mantenere la forma e le funzioni

delle cellule durante il loro movimento.

inkmann/Visuals Unlimited, Inc.

Il citoscheletro. La cellula mostrata qui & stata marcata con molecole fluore-
scenti che si legano al DNA (in blu), ai microfilamenti (in verde), e ai filamenti
intermedi (in rosso). Questo tipo di microscopio, noto come microscopio a fluo-
rescenza confocale, mostra la distribuzione dei microfilamenti in questa cellula.

CONCETTI CHIAVE

4.1 Lacellula é l'unita base della vita; la sua organizzazione e le sue
dimensioni sono cruciali per il mantenimento dell’omeostasi.
La sua dimensione e la sua forma sono adattate alle funzioni
che la cellula deve svolgere.

4.2 |biologicollegano strutture cellulari alle loro funzioni utilizzando
un approccio interdisciplinare che comprende la microscopia, la
biochimica, la genetica e i metodi computazionali.

4.3 A differenza delle cellule procariotiche, le cellule eucariotiche
posseggono membrane interne che le suddividono in compar-
timenti che permettono loro di svolgere attivita specializzate
all'interno di piccole aree separate tra loro.

4.4 Nelle cellule eucariotiche, I'informazione genetica codificata nel
DNA ¢ localizzata nel nucleo, che ¢ tipicamente I'organulo pili
importante della cellula.

4.5 Tra i molti organuli immersi nel citoplasma, ci sono i ribosomi,
sui quali vengono sintetizzate le proteine; il reticolo endoplas-
matico e il complesso del Golgi, nei quali avviene la matura-
zione delle proteine; i mitocondri e i cloroplasti che convertono
I'energia da una forma a un’altra.

4.6 |l citoscheletro € una rete interna dinamica, coinvolta in vari tipi
di movimento cellulare.

4.7 La maggior parte delle cellule eucariotiche & circondata da un
rivestimento; inoltre, molte cellule animali sono circondate da
una matrice extracellulare; le cellule della maggior parte dei bat-
teri, degli archeobatteri, dei funghi e delle piante sono circon-
date da una parete cellulare.
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4.1 LA CELLULA: L'UNITA BASE
DELLA VITA

eBIETTIVI DI APPRENDIMENTO

1 lustrarelateoria cellulare e correlarla all’evoluzione della vita.
2 Spiegare le somiglianze dell’organizzazione delle cellule per
compiere le funzioni vitali essenziali.

3 Spiegare il significato funzionale delle dimensioni e della
forma delle cellule.

Le cellule, i mattoni che costituiscono gli organismi, sono un
ottimo esempio dell’'unita di tutti gli organismi viventi.

La teoria cellulare é un concetto unificante
nella biologia

Due scienziati tedeschi, il botanico Matthias Schleiden nel
1838 e lo zoologo Theodor Schwann nel 1839 utilizzarono un
ragionamento induttivo per arrivare alla conclusione che tut-
te le piante e gli animali sono costituiti da cellule. Questi ricer-
catori si basarono sulle proprie osservazioni e su quelle di al-
tri scienziati per raggiungere le loro conclusioni. Piti tardi, Ru-
dolf Virchow, un altro scienziato tedesco, osservo la divisione
cellulare e la formazione di cellule figlie. Nel 1855, Virchow
asseri che le cellule si potevano formare solo per divisione di
una cellula preesistente. Il lavoro di Schleiden, Schwann e Vir-
chow contribui fortemente allo sviluppo della teoria cellula-
re, il concetto unificante che stabilisce che (1) le cellule rap-
presentano l'unita vivente fondamentale di funzione e di or-
ganizzazione di tutti gli organismi e (2) tutte le cellule deriva-
no da altre cellule.

Intorno al 1880, un altro biologo tedesco, August Wei-
smann, aggiunse un importante corollario al concetto di Vir-
chow, sottolineando che tutte le cellule viventi hanno un an-
tenato comune. Cio ¢ suggerito dalla somiglianza tra le loro
strutture e tra le molecole che le costituiscono. Esaminando
una varieta di organismi diversi, dai semplici batteri fino alle
piante e agli animali pitt complessi, si possono riscontrare a li-
vello cellulare somiglianze impressionanti. Studi accurati sulle
caratteristiche comuni delle cellule ci aiutano a tracciare la sto-
ria evolutiva di vari gruppi di organismi e a fornire prove evi-
denti del fatto che gli organismi viventi abbiano effettivamen-
te un’origine comune.

L’organizzazione di tutte le cellule &
fondamentalmente simile

L’organizzazione delle cellule e le loro piccole dimensioni so-
no proprieta critiche che permettono loro di mantenere in
equilibrio 'ambiente intracellulare per consentire il funzio-
namento corretto dei processi biochimici. Affinché la cellula
mantenga il suo equilibrio interno, i suoi contenuti devono es-
sere separati dall’ambiente esterno. La membrana plasmatica
¢ una membrana di superficie strutturalmente distinta che cir-
conda tutte le cellule. Rendendo I'interno della cellula un com-
partimento chiuso, la membrana plasmatica permette che la
composizione chimica della cellula sia alquanto differente da
quella dell’ambiente esterno. La membrana plasmatica ha pro-
prieta uniche che le consentono di svolgere la funzione di bar-
riera selettiva tra 'ambiente cellulare interno e quello ester-
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no, permettendo alla cellula di scambiare le sostanze con 'am-
biente esterno e di accumulare quelle necessarie per compiere
le reazioni biochimiche.

Le cellule tipicamente possiedono strutture interne, gli
organuli, specializzate nello svolgere attivita metaboliche. La
maggior parte degli organuli delle cellule eucariotiche (cellule
che possiedono il nucleo) sono formati da uno o pitt compar-
timenti circondati da membrana e sono in grado di regolare il
proprio ambiente interno per compiere funzioni specializzate,
come la conversione di energia in forma utilizzabile, la degra-
dazione di nutrienti e il riciclo di strutture danneggiate o non
necessarie alla cellula. Per esempio, I'informazione genetica in
tutte le cellule ¢ immagazzinata nelle molecole del DNA che ¢
contenuto, duplicato e trascritto nel compartimento nucleare
delle cellule eucariotiche (vedi Capitolo 15).

Le membrane cellulari servono anche come rivestimento
di superficie per organizzare I'interazione di proteine che so-
no coinvolte in alcune reazioni biochimiche. Queste reazioni
graduali sono pit efficienti e pit rapide quando le componen-
ti proteiche sono disposte in modo da minimizzare le distanze
alle quali devono viaggiare. Come ben vedrete in questo capi-
tolo e nel Capitolo 8, la membrana interna dei compartimen-
ti mitocondriali degli eucarioti (cosi come la membrana pla-
smatica dei procarioti) contiene complessi proteici vicini che
si scambiano rapidamente gli elettroni e i protoni, converten-
do l'energia contenuta negli alimenti in ATP che viene uti-
lizzato in centinaia di diverse reazioni biochimiche che si ve-
rificano in ogni momento in una cellula vivente. Queste rea-
zioni chimiche che convertono 'energia da una forma all’al-
tra sono essenzialmente uguali in tutte le cellule, dalle reazio-
ni che si realizzano nei batteri a quelle che si verificano negli
organismi multicellulari animali e vegetali. Queste fondamen-
tali similitudini rappresentano forti prove dei rapporti evolu-
tivi della cellula.

Le dimensioni cellulari hanno un limite

Pur essendo le dimensioni cellulari estremamente variabili
(FIG. 41), la maggior parte delle cellule ha dimensioni micro-
scopiche; pertanto, per misurarle si utilizzano unita di misu-
ra molto piccole. L’'unita di base di misura lineare nel siste-
ma metrico ¢ il metro (m). Un millimetro (mm) & la millesima
parte di un metro ed ¢ lungo all’incirca quanto il segmento in
parentesi (). Il micrometro (um) ¢ 'unita di misura pitt con-
veniente per misurare le cellule. Un segmento di 1 um & lun-
go un milionesimo di metro, o anche un millesimo di millime-
tro, troppo piccolo per essere visibile a occhio nudo. Potreb-
be sembrare difficile pensare a unita di misura troppo piccole
per essere visibili e quindi potrebbe essere utile ricordare che
un micrometro sta a un millimetro come un millimetro sta a
un metro (1/1000).

Per quanto piccolo, il micrometro € troppo grande per mi-
surare la maggior parte dei componenti della cellula. A questo
scopo, puo essere utilizzato il nanometro (nm), che corrispon-
de a un miliardesimo di metro, ovvero a un millesimo di mi-
crometro. Per addentrarsi nel concetto di nanometro, si puo
ricordare che un millimetro € un millesimo di un metro, un
micrometro ¢ un millesimo di un millimetro e un nanometro
¢ un millesimo di un micrometro.

Alcune cellule di particolari alghe e di animali sono visibi-
li persino a occhio nudo. La cellula uovo umana, ad esempio, ha
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Figura 4-1 Dimensioni biologiche e diversita delle cellule

Occhio umano

Le dimensioni relative dal livello chimico a quello di un intero organismo possono essere confrontate utilizzando una scala
logaritmica (multipli di 10). Le cellule procariotiche dei batteri vanno tipicamente da 1a 10 ym di lunghezza. Le cellule euca-
riotiche hanno tipicamente un diametro che va dai 10 ai 30 ym. | mitocondri hanno all'incirca le dimensioni di piccoli batte-
ri, mentre i cloroplasti sono generalmente pit grandi (circa 5 ym di lunghezza). Le cellule uovo sono tra le cellule piti grandi.
Anche se microscopiche, alcune cellule nervose sono molto lunghe. Le cellule qui rappresentate non sono disegnate in scala.

un diametro di 130 um, che corrisponde all'incirca alle dimen-
sioni del punto che pone termine a questa frase. Le cellule piu
grandi sono le uova degli uccelli, le quali sono comunque pecu-
liari in quanto la quasi totalita della loro massa (tuorlo e albume)
costituisce una riserva di cibo. La parte funzionale della cellula &
una massa microscopica che si trova sulla superficie del tuorlo.
Ma perché la maggior parte delle cellule ¢ cosi piccola? Se
si considera cio che una cellula deve fare per mantenere 'ome-
ostasi e crescere, si possono facilmente capire le ragioni delle
sue ridotte dimensioni. Una cellula deve assumere nutrimento
e altri materiali e deve liberarsi dei prodotti di rifiuto generati
dalle reazioni metaboliche. Tutto cio che entra o esce dalla cel-
lula deve passare attraverso la membrana plasmatica. La mem-
brana plasmatica contiene “pompe” e canali specializzati che
regolano selettivamente il passaggio di materiali dentro e fuo-
ri la cellula. La membrana plasmatica deve essere abbastanza
grande, rispetto al volume cellulare, da rispondere alle neces-
sita di regolazione del passaggio di materiale. Cio significa che
un fattore critico nel determinare le dimensioni di una cellula &
il rapporto tra la sua area superficiale e il suo volume (FIG. 4-2).
Man mano che la cellula si ingrandisce, il suo volume au-
menta in misura maggiore rispetto all’area della superficie
(cioé della sua membrana plasmatica) e cido pone un limite alle
dimensioni della cellula. Al di sopra delle dimensioni critiche,
le numerose molecole necessarie per la cellula non potrebbero
essere trasportate al suo interno con velocita adeguate. Inoltre,
la cellula non sarebbe in grado di regolare la concentrazione
dei diversi ioni o di trasportare all’esterno i materiali di rifiuto.
Ovviamente, non tutte le cellule sono sferiche o cubifor-
mi. Alcune cellule di grandi dimensioni hanno rapporti area

superficiale/volume favorevoli grazie alla loro forma. Infatti,
le variazioni di forma rappresentano una strategia per aumen-
tare tale rapporto. Ad esempio, molte cellule vegetali di gran-
di dimensioni, per aumentare il loro rapporto superficie/vo-
lume, sono lunghe e sottili. Alcune cellule, come quelle epite-
liali che rivestono l'intestino tenue, hanno estroflessioni della
membrana plasmatica a forma di dita, dette microvilli, che au-
mentano notevolmente ’area superficiale utilizzata per assor-
bire i nutrienti e altri materiali.

Un altro motivo per il quale le cellule sono piccole ¢ che
le molecole, una volta all'interno, devono essere trasportate in
quei siti della cellula dove vengono trasformate. Poiché le cel-
lule sono di piccole dimensioni, le distanze percorse dalle mo-
lecole al loro interno sono relativamente brevi. Pertanto, le
molecole sono rapidamente disponibili per le attivita cellulari.

Dimensioni e forma delle cellule sono
collegate alle loro funzioni

Le dimensioni e la forma delle cellule sono adattate alle lo-
ro funzioni. Alcune cellule, come I'ameba e il globulo bianco,
possono cambiare forma quando si muovono. Le cellule sper-
matiche possiedono lunghe code a forma di frusta, chiamate
flagelli, che vengono utilizzate per la locomozione. Le cellule
nervose possiedono estensioni lunghe e sottili che permetto-
no loro di trasmettere messaggi a grande distanza. Nell'uomo,
le estensioni delle cellule nervose possono arrivare alla lun-
ghezza di un metro! Altre cellule, come alcune cellule epitelia-
li, hanno una forma quasi rettangolare e sono impilate come
mattoni per formare tessuti simili a fogli. (Il tessuto epiteliale
copre il corpo e riveste le cavita corporee).
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Figura 4-2 Rapporto tra superficie e volume

L’area di superficie di una cellula deve essere grande abbastanza rispetto al suo volume per permettere
scambi adeguati di materiali con 'ambiente. Benché il volume sia lo stesso, otto cellule piccole hanno
un'area di superficie (membrana plasmatica) per volume totale maggiore rispetto a quella posseduta
da una grande cellula. Nell'esempio mostrato, il rapporto area di superficie totale/volume totale di ot-

to cubi di T mm risulta essere il doppio di quello del singolo cubo grande.

ERIFICA 4.1

COLLEGARE In che modo la teoria cellulare contribuisce alla
nostra comprensione dell’evoluzione della vita?

PREDIRE Potrebbe realizzarsi una funzione cellulare se la cel-
lula non fosse racchiusa da una barriera selettiva (per esempio
dalla membrana plasmatica)?

Quale molecola viene utilizzata per conservare le informazioni
in tutte le cellule?

Quale forma di energia chimica é utilizzata da tutte le
cellule?

Perché il rapporto tra superficie e volume di una cellula é
importante per stabilire le dimensioni cellulari?

4.2 METODICHE PER LO STUDIO
DELLE CELLULE

GBIETTIVO DI APPRENDIMENTO

4 Descrivere le metodiche utilizzate dai biologi per lo studio
delle cellule ed evidenziare gli approcci complementari.

Uno dei pit importanti strumenti utilizzabili per studiare le
strutture della cellula ¢ il microscopio. Usando un microsco-
pio da lui costruito, Robert Hooke, uno scienziato inglese,
descrisse per primo le cellule, nel 1665, nel suo libro Micro-
graphia. Hooke esamino un pezzo di sughero e disegno e de-
scrisse cio che aveva visto. Egli scelse il termine cellula perché
la struttura gli ricordo le piccole stanze dove in quel periodo
vivevano i monaci. In realta, Hooke non vide delle cellule vi-
ve, ma piuttosto le pareti delle cellule morte del sughero (FiG.
4-3a). Molto piu tardi, si scopri che quello che si trovava all’in-
terno delle pareti era la parte pitt importante delle cellule vive.
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Pochi anni dopo la scoperta di Hooke e
ispirato dal suo lavoro, il naturalista olande-
se Antonie van Leeuwenhoek riusci a vede-
re alcune cellule viventi, utilizzando lenti da
lui stesso costruite. Leeuwenhoek fu abba-

> stanza bravo da costruire lenti che ingrandi-
e vano le immagini pit di 200 volte. In questo
modo, egli riusci a visualizzare batteri, pro-

(1x1xX6X8) tisti, cellule del sangue e spermatiche. Leeu-

wenhoek fu tra i primi scienziati a visualiz-
8 zare le cellule negli animali. Leeuwenhoek
era un mercante e non possedeva un’ade-

(1) >l oK) guata preparazione scientifica. Tuttavia, la
sua intelligenza, curiosita e diligenza nel

6 condividere le sue scoperte con gli scienziati
(48:8) della Royal Society di Londra permisero di

far conoscere il mondo microscopico all'in-
terno della comunita scientifica. Sfortuna-
tamente, Leeuwenhoek non divulgo le sue
tecniche, e quindi passarono piu di 100 an-
ni prima che, verso la fine del XIX secolo, i
microscopi fossero sufficientemente svilup-
pati da permettere ai biologi di focalizzare
la loro attenzione sullo studio delle cellule.

I microscopi ottici sono utilizzati per
studiare le cellule colorate o vive

Il microscopio ottico, il tipo piu utilizzato a scopo didatti-
co, consiste in un tubo con lenti di vetro a ciascuna estremi-
ta. Dal momento che contiene diverse lenti, il moderno mi-
croscopio ottico viene definito microscopio composto. La luce
visibile passa sia attraverso il campione che deve essere osser-
vato, sia attraverso le lenti. La luce viene rifratta dalle lenti in-
grandendo I'immagine. Le immagini ottenute con i microsco-
pi ottici sono indicate come micrografie ottiche.

Sono due le proprieta di un microscopio che determina-
no quanto un oggetto di piccole dimensioni possa essere visto
con chiarezza: ingrandimento e potere risolutivo. L’ingrandi-
mento corrisponde al rapporto tra le dimensioni dell'imma-
gine vista al microscopio e le dimensioni effettive dell’ogget-
to. II miglior microscopio ottico non riesce a ingrandire un
oggetto pitt di 2000 volte. La risoluzione, o potere risolutivo,
¢ la capacita del microscopio di distinguere anche i piu pic-
coli dettagli di un’immagine. E definita come la distanza mi-
nima tra due punti alla quale questi possono essere distinti
I'uno dall’altro invece di apparire come un’unica massa. Il po-
tere risolutivo dipende dalla qualita delle lenti e dalla lunghez-
za d’onda della sorgente luminosa. Quando la lunghezza d’on-
da diminuisce, la risoluzione aumenta.

La luce visibile utilizzata dal microscopio ottico ha lun-
ghezze d’onda che vanno da 400 nm (violetto) a 700 nm (ros-
s0); questo limita la risoluzione del microscopio ottico a det-
tagli non piu piccoli del diametro di una piccola cellula batte-
rica (circa 0,2 ym). Dall'inizio del XX secolo sono disponibili
versioni pitt avanzate del microscopio ottico.

Poiché l'interno della maggior parte delle cellule ¢ tra-
sparente, ¢ difficile distinguere specifiche strutture cellulari al
microscopio ottico. I chimici organici hanno dato un grande
contributo alla microscopia ottica sviluppando coloranti bio-
logici che aumentano il contrasto dell'immagine. La colora-
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diversi tipi di microscopi ottici.
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(a) Disegno delle cellule di sughero
di Robert Hooke.
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(d) Contrasto di fase.

differenze di densita ottica tra le diverse regioni cellulari.

(b) Campo chiaro (colorato).

(e) Contrasto di interferenza
differenziale (Nomarski).

microscopi per osservare le cellule e le strutture contenute al loro interno. Sono stati messi a punto molti tipi di
microscopi. Nella figura, sono riportate le micrografie di un Paramecium (un protista ciliato) ottenute utilizzando
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(f) Confocale. La membrana
plasmatica e i vacuoli contrattili
sono colorati in rosso. Le pompe
protoniche associate ai vacuoli
contrattili sono colorate in giallo.

FUNZIONA? Utilizzando un microscopio rudimentale, Robert Hooke osservo una sezione
sottile di sughero e disegno cio che aveva visto. | biologi ora hanno a disposizione microscopi e tecniche piu
sofisticate che permettono di vedere le cellule in maggior dettaglio. Nel microscopio ottico, un raggio di luce
passa attraverso il campione che deve essere osservato e attraverso delle lenti. Le lenti rinfrangono la luce e
I'immagine risulta ingrandita. Limmagine in campo chiaro puo essere intensificata mediante colorazione. |
microscopi a contrasto di fase e a contrasto di interferenza differenziale amplificano i dettagli aumentando le

Figura 4-3 Utilizzo di un microscopio ottico

zione ha permesso ai biologi di scoprire diverse strutture cel-
lulari interne, dette organuli o organelli. Purtroppo, quasi tut-
ti i metodi usati per preparare e colorare le cellule da osserva-
re ne provocano la morte.

Attualmente, le cellule vive possono essere studiate utiliz-
zando microscopi ottici dotati di speciali sistemi ottici. Nella
microscopia in campo chiaro, 'immagine si forma grazie alla

trasmissione della luce attraverso una cellula (o un altro cam-
pione) (FIG. 4-3b). Poiché c’¢ poco contrasto, i dettagli della
struttura cellulare non sono visibili. Nella microscopia in cam-
po oscuro, i raggi di luce sono diretti lateralmente e soltanto la
luce diffusa dal campione attraversa le lenti. La cellula appare
come un oggetto luminoso su di uno sfondo scuro (FIG. 4-3c).
Non ¢ necessaria la colorazione del campione.
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La microscopia a contrasto di fase e la microscopia a con-
trasto di interferenza differenziale (Nomarski) sfruttano le dif-
ferenze di densita all’interno della cellula (FIG. 4-3d ed e). Tali
differenze di densita fanno si che le varie regioni del citopla-
sma rifrangano la luce in maniera diversa. Utilizzando questi
microscopi, gli scienziati possono osservare le cellule viventi
in azione e le loro numerose strutture interne che cambiano
continuamente forma e posizione.

I biologi cellulari utilizzano il microscopio a fluorescenza
per individuare molecole specifiche all'interno delle cellule.
Nel microscopio a fluorescenza, dei filtri trasmettono la lu-
ce emessa da molecole fluorescenti, o fluorofori. I fluorofori
sono molecole che assorbono I'energia luminosa a una certa
lunghezza d’onda e ne riemettono una parte a una lunghez-
za d’onda superiore (come i colori che brillano al buio, vedi
la Fig. 9-3). Nella microfotografia presente all’inizio del ca-
pitolo sono mostrati i tre diversi tipi di fluorofori. Il nucleo
¢ colorato con un composto organico che diventa un fluoro-
foro quando si intercala all’interno del doppio filamento del-
le molecole del DNA. Quando la luce ultravioletta viene fat-
ta passare attraverso il campione, ciascuna molecola di fluo-
roforo assorbe I'energia da un fotone di luce ultravioletta e
poi rilascia parte di questa energia sotto forma di un altro fo-
tone che ha la lunghezza d’onda della luce blu visibile. II co-
lore rosso deriva da un fluoroforo che ¢ legato chimicamente
ad un anticorpo che si lega specificamente alla proteina che-
ratina; invece il colore verde derivata da un fluoroforo che &
legato chimicamente alla falloidina, una molecola isolata da
un fungo che si lega in modo specifico ai microfilamenti. Gli
anticorpi sono proteine che derivano dal sistema immunita-
rio. Ogni tipo di molecola di anticorpo puo legarsi a una sola
regione specifica di un’altra molecola (ad esempio, una picco-
lazona di aminoacidi sulla superficie di una proteina). La mo-
lecola fluorescente verde nella microfotografia si lega esclu-
sivamente a una piccola regione di una proteina dei microfi-
lamenti e 'anticorpo fluorescente rosso si lega esclusivamen-
te a una regione specifica di cheratina, una proteina dei fila-
menti intermedi. Si noti anche che nella microfotografia c’¢
anche il colore giallo. Esso ¢ dovuto alla miscelazione del co-
lore verde e del colore che deriva dalle proteine dei microfila-
menti e da quelle dei filamenti intermedi che sono molto vi-
cini 'uno con l'altro. Questo metodo (usando la microscopia
ad alta sensibilita) viene comunemente utilizzato per studia-
re le localizzazioni corrispondenti (e le eventuali interazioni)
di diverse proteine nelle cellule.

Il microscopio a fluorescenza, utilizzando anticorpi co-
niugati con fluorocromi, viene utilizzato per osservare cellu-
le non viventi che sono state “fissate” con sostanze chimiche
che formano legami incrociati tra le proteine cellulari e al-
tre macromolecole per conservarle nelle loro condizioni nor-
mali. I biologi oggi impiegano anche i tipi di molecole fluo-
rescenti per studiare le dinamiche interne delle cellule viven-
ti (in vivo). Alcuni tipi di fluorofori sono stati sviluppati per
diffondere naturalmente, all'interno delle cellule senza dan-
neggiarle. Oggi sono disponibili molti composti che vengono
utilizzati per rilevare le variazioni di pH intracellulare, le con-
centrazioni degli ioni all'interno dei compartimenti intracel-
lulari e le differenze di carica elettrica attraverso le membra-
ne. Questo viene fatto misurando variazioni nella lunghez-
za d’onda o l'intensita di fluorescenza emessa. I biologi usa-
no anche metodi di ingegneria genetica (vedi Capitolo 15) per
collegare il gene che codifica per una proteina in fase di stu-
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dio a parte di un altro gene che codifica per una proteina fluo-
rescente verde (GFP) che si trova in alcune specie di meduse.
Quando la proteina codificata dal gene modificato viene sin-
tetizzata dalla cellula, essa contiene la sequenza aminoacidica
della GFP che rappresenta “un marcatore”. Poiché la GFP ¢
un fluoroforo endogeno, permette di osservare il movimen-
to intracellulare delle proteine “marcate”, monitorarle e mi-
surarle nelle cellule viventi.

La microscopia confocale ha portato a significativi pro-
gressi nella nostra comprensione della dinamica struttura-
le intracellulare (FIG. 4-3f). Un microscopio confocale utiliz-
za un laser per eccitare fluorofori in un solo punto del cam-
pione, consentendo all’'investigatore di visualizzare oggetti in
un unico piano focale. Nella microfotografia presente all’i-
nizio del capitolo, un computer ha assemblato una serie di
immagini sovrapposte ottenute da una serie di sezioni otti-
che prelevate dal basso verso I'alto della cellula per ricostru-
ire un’immagine tridimensionale. L’uso di potenti metodi di
immagini computerizzate e di fotorivelatori ultrasensibili ha
notevolmente migliorato le strutture di risoluzione marca-
te con coloranti fluorescenti. I recenti sviluppi riguardanti
tale tipo di immagine hanno portato al superamento della
“barriera risoluzione” di 200 nm, utilizzando le minori lun-
ghezze d’onda della luce visibile. Le nuove tecnologie di su-
per-risoluzione di immagini permettono di ottenere imma-
gini inferiori a 70 nm ottenute da cellule viventi trattate con
singole molecole di fluorofori. Ad esempio, questi progres-
si tecnologici hanno consentito ai ricercatori di monitora-
re il movimento intracellulare nelle cellule del tessuto cere-
brale (FIG 4-4).

Il microscopio elettronico fornisce immagini
ad alta risoluzione che possono essere
ingrandite enormemente

Anche se si utilizzano buoni microscopi e opportune tecniche
di marcatura, il normale microscopio ottico puo solamente di-
stinguere i dettagli pil1 grossolani della cellula (FIG. 4-5a). Gra-
zie all'introduzione del microscopio elettronico (ME), che &
stato ampiamente utilizzato a partire dal 1950, i ricercatori fu-
rono in grado di studiare i dettagli fini, ovvero l'ultrastruttura
cellulare, a dimensioni tali da definire la struttura dei compar-
timenti cellulari e le strutture associate alle membrane cellu-
lari.

Poiché gli elettroni hanno lunghezze d’onda molto brevi,
dell’ordine di 0,1-0,2 nm, il microscopio elettronico ha un po-
tere risolutivo di poco meno di 1 nm. Questo alto grado di ri-
soluzione permette di ottenere ingrandimenti di pit di 1 mi-
lione di volte, se paragonati ai tipici ingrandimenti del micro-
scopio ottico, compresi tra 1500 e 2000 volte.

L’immagine fornita dal microscopio elettronico non puo
essere vista direttamente. Il fascio elettronico di per sé & co-
stituito da elettroni ad alto contenuto di energia che, essendo
carichi negativamente, possono essere focalizzati da un elet-
tromagnete, cosi come 'immagine in un microscopio ottico
¢ focalizzata attraverso una lente di vetro (FIG. 4-5b). I due tipi
di microscopio elettronico sono il microscopio elettronico
a trasmissione (MET) e il microscopio elettronico a scan-
sione (MES). Gli acronimi MET e MES si utilizzano anche per
indicare micrografie preparate con un ME a trasmissione o
a scansione. Le micrografie elettroniche sono in bianco e ne-
ro. Esse vengono spesso colorate per evidenziare determina-
te strutture.
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Figura 4-4 Microscopia ottica a super-risoluzione

Questa serie di micrografie ottenute con microscopia ottica a super-risoluzione evidenziano i rapidi cambiamenti che si verificano nei collegamenti delle cellule
nervose in un topo vivente. (a) Gli strati superficiali del cervello di un topo anestetizzato munito di un coprioggetti ottico posto sulla parte superiore del cranio
sono osservati attraverso il microscopio. Il topo geneticamente ingegnerizzato produce una forma modificata della proteina fluorescente verde solo nelle cellule
nervose. (b) Un’estensione di una singola cellula cerebrale mostra le sue proiezioni a “spina”, collegate alle cellule nervose vicine. (c) Immagini ottenute da fo-
togrammi di un video, effettuati a distanza di 7-8 minuti, mostrano i cambiamenti della forma che si verificano in una singola “spina” in 30 minuti. Nelle foto-
grafie & riportata in bianco la scala di ingrandimento che e di 1 ym.

Per il microscopio elettronico a trasmissione, si devono
preparare sezioni ultrasottili (da 50 a 100 nm), tagliando con
una lama di vetro o di diamante le cellule o il tessuto inglobati
in resina. Il preparato viene posto su di una piccola griglia me-
tallica e il fascio di elettroni, dopo aver attraversato il campio-
ne, cade sulla lastra fotografica o sullo schermo fluorescente.
Quando guardate una fotografia al MET in questo capitolo (o
altrove), ricordate che essa rappresenta solamente una sezio-
ne sottile della cellula.

Utilizzando anticorpi coniugati con particelle di oro colloi-
dale, ¢ possibile osservare al microscopio elettronico moleco-
le specifiche: le particelle d’oro, infatti, sono dense e bloccano
il fascio elettronico, determinando sulla microfotografia la for-
mazione di macchie nere ben definite che permettono di iden-
tificare la posizione della proteina riconosciuta dall’anticorpo.

Nel microscopio elettronico a scansione, il fascio elettro-
nico non passa attraverso il campione, perché questo ¢ rivesti-
to da un sottile strato d’oro o di un altro metallo. Quando il
fascio elettronico collide su vari punti del campione, vengono
emessi elettroni secondari la cui intensita varia al variare dei
contorni della superficie. Il modo in cui gli elettroni secondari
vengono riemessi fornisce una immagine tridimensionale del-
la superficie del campione (FIG. 4-5¢). Il MES ¢ in grado di da-
re informazioni sulla forma e sulle caratteristiche esterne del
campione che non potrebbero essere ottenute con un micro-
scopio a trasmissione.

E da notare che il microscopio ottico, il MET e il MES si
basano tutti su principi simili. Un fascio di luce, o di elettro-
ni, viene diretto da lenti condensatrici sul campione, che vie-
ne ingrandito dalla lente dell’obiettivo e dell’oculare nel caso

del microscopio ottico, oppure dalle lenti dell’obiettivo e dalle
lenti proiettori nel caso del MET. L’immagine MET ¢ focaliz-
zata su uno schermo a fluorescenza, mentre 'immagine MES
viene trasmessa su di uno schermo televisivo. Le lenti dei mi-
croscopi elettronici sono attualmente elettromagneti che de-
viano il fascio elettronico.

| biologi usano metodi biochimici e genetici per
collegare le strutture cellulari alle loro funzioni

Il ME e il microscopio ottico sono strumenti efficaci per stu-
diare la struttura cellulare, ma hanno alcune limitazioni. Le
metodiche di preparazione delle cellule per la microscopia
elettronica le uccidono e possono anche alterare la loro strut-
tura. Inoltre, il microscopio elettronico generalmente fornisce
solo poche indicazioni circa le funzioni degli organuli e degli
altri componenti cellulari. Per poter conoscere la funzione ef-
fettiva degli organuli, i ricercatori utilizzano una varieta di tec-
niche biochimiche.

Il frazionamento cellulare ¢ una tecnica per la separazio-
ne (frazionamento) delle diverse parti delle cellule, che pos-
sono cosi essere studiate con metodiche fisiche e chimiche.
In generale, le cellule sono rotte mediante un omogenizzato-
re. La miscela risultante, chiamata omogenato cellulare, & sot-
toposta a una forza centrifuga mediante una centrifuga (FiG.
4-6a). La centrifugazione differenziale prevede la separazione
dei componenti cellulari attraverso una serie di fasi di centri-
fugazione che avvengono a velocita sempre piu elevate. Que-
sto consente di separare i vari componenti cellulari in base
alle loro diverse dimensioni e densita (FIG. 4-6b). Ad ogni fa-
se la forza centrifuga separa lestratto in due frazioni: il pel-
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m& USA? Il microscopio elettronico ha un potere risolutivo maggiore del microscopio ottico.
Il microscopio elettronico pud ingrandire un’immagine in misura molto maggiore di un microscopio ottico.
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(a) Un microscopio ottico a contrasto di
fase puo essere utilizzato per vedere
cellule colorate o vive, ma a una
risoluzione relativamente bassa.

(b) Il microscopio elettronico a trasmissione (c) Il microscopio elettronico a scansione
(MET) fornisce un‘immagine ad altissima (MES) & utilizzato per ottenere una chiara

risoluzione e fortemente ingrandita.
E mostrata solo una parte di una sottile

visione delle caratteristiche della superficie
della cellula.

sezione del Paramecium.

FU NZIONA? Inun microscopio elettronico, un raggio di elettroni viene focalizzato sul campione o attraverso di esso. Lenti elettro-
magnetiche, diverse dalle lenti di vetro del microscopio ottico, vengono utilizzate per costruire un'immagine. Nella figura sono paragonate im-
magini diverse di una stessa cellula, il protista Paramecium, realizzate con un microscopio ottico a contrasto di fase e due tipi di microscopio
elettronico. Questi tre microscopi producono immagini diverse delle cellule.

Figura 4-5 Utilizzo di un microscopio elettronico

let e il supernatante. Il pellet che si forma nella parte inferio-
re del tubo contiene materiali piti pesanti imballati insieme.
(Nella prima fase a bassa velocita, il pellet & solitamente com-
posto da nuclei). Il supernatante, il liquido che si stratifica al
di sopra del pellet, contiene gli organuli piu leggeri, moleco-
le disciolte e ioni.

Dopo la rimozione del pellet, il supernatante puo essere
ulteriormente centrifugato a velocita pill alte per ottenere un
pellet che contiene i componenti cellulari relativamente piu
pesanti, come i mitocondri e i cloroplasti. Per separare com-
ponenti pitt piccoli, meno densi, il supernatante viene poi cen-
trifugato mediante un’ultracentrifuga potente che puo ruota-
re a velocita superiori a 100.000 giri al minuto (rpm), generan-
do una forza centrifuga di 500.000 X G (1 G ¢ uguale alla for-
za di gravita).

I pellet possono essere risospesi e i loro componenti cel-
lulari ulteriormente purificati per centrifugazione su gradien-
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te di densita. Con questa procedura, la provetta da centrifuga
viene riempita con una serie di soluzioni a densita decrescen-
te. Ad esempio, possono essere usate soluzioni di saccarosio.
La concentrazione del saccarosio ¢ piti alta sul fondo della pro-
vetta e diminuisce gradualmente, cosi da essere pit1 bassa nella
parte alta della provetta. Il pellet risospeso viene stratificato in
cima al gradiente di densita. A causa della diversa densita de-
gli organuli, ciascuno di essi migrera durante la centrifugazio-
ne. Ciascun tipo di organulo formera una banda in quella de-
terminata posizione del gradiente di saccarosio, in cui la den-
sita della soluzione & uguale a quella dell’organulo (FIG. 4-6c).
Questi organuli purificati possono poi essere studiati per de-
terminare quali tipi di proteine e altre molecole essi potrebbe-
ro contenere, o quali tipi di reazioni biochimiche avvengono
al loro interno.

Gli anticorpi sono ampiamente utilizzati nei laboratori an-
che per rilevare proteine specifiche in frazioni subcellulari, mi-



mSI USA? |l frazionamento cellulare viene utilizzato per separare (frazionare) i componenti

cellulari in funzione della loro dimensione e densita.
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(b) Centrifugazione differenziale. (c) Centrifugazione su gradiente di densita.

FUNZIONA? Le cellule vengono rotte in un frullatore. La miscela risultante (omogenato cellulare)
viene poi centrifugata. Come risultato della forza centrifuga, i componenti cellulari pit pesanti, i nuclei, formano
un sedimento (pellet) sul fondo della provetta. Il supernatante (il liquido posizionato sopra al pellet) puo essere
centrifugato a una velocita maggiore. | componenti pili pesanti presenti nel supernatante, come mitocondri

e cloroplasti, formano a loro volta un pellet e il supernatante puo essere centrifugato a una velocita ancora
maggiore. Il processo puo essere ripetuto parecchie volte. | pellet possono essere ulteriormente purificati
mediante centrifugazione in gradiente di densita (vedi il testo per spiegazioni pit dettagliate).

Figura 4-6 Frazionamento cellulare

surare i loro livelli intracellulari e studiare come interagisco-
no con altre proteine. Un’applicazione che viene utilizzata per
identificare proteine si basa sull'impiego di anticorpi che ri-
coprono microsfere di polimeri che possono legarsi e funzio-
nare insieme alle proteine di interesse (FIG. 4-7). Per esempio,
un anticorpo che ¢ specifico per una subunita proteica del mi-
crotubulo puo essere utilizzato per identificare altre proteine
che si legano ai microtubuli e che ne regolano l'attivita. Le mi-
crosfere rivestite di anticorpi possono essere aggiunte ad un
estratto cellulare (o ad una frazione cellulare purificata) e in
seguito lavate diverse volte per rimuovere tutte le sostanze pre-
senti nell’estratto che non si sono legate all’anticorpo legato al-
la subunita proteica del microtubulo. Le proteine che invece
rimangono attaccate possono essere staccate dall’anticorpo e
analizzate per determinarne l'identita.

I biologi cellulari usano anche metodi genetici insieme al-
la microscopia o metodi biochimici per collegare le proteine

cellulari alle loro funzioni. Quando una proteina ¢ stata iden-
tificata come una componente critica in una struttura cellula-
re, i ricercatori possono utilizzare metodi di ingegneria gene-
tica per alterare o eliminare il gene che codifica per la proteina
che, effettivamente “spegne” la sua attivita. Confrontando le
differenze tra le cellule contenenti la proteina geneticamente
modificata rispetto alle cellule normali, i ricercatori possono
acquisire conoscenze sulla sua funzione e comprendere come
essa interagisce con le altre proteine cellulari.

ERIFICA 4.2

COLLEGARE In che modo la risoluzione limita I'efficacia

di ingrandimento che puo essere ottenuta con la
microscopia?

Quali sono i vantaggi di utilizzare metodi diversi per collegare
la struttura e la funzione delle cellule? Fare degli esempi.
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m& USA? Un anticorpo é una proteina che deriva dal sistema immunitario che pud legarsi con
alta specificita a una piccola parte di un'altra proteina. Gli anticorpi sono ampiamente utilizzati per identificare

la localizzazione di una specifica proteina in una cellula mediante microscopia a immunofluorescenza.
| metodi di immunoprecipitazione utilizzano anticorpi per isolare e purificare una proteina specifica in una
miscela complessa di proteine presenti in una frazione cellulare.
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SI FA? Lecellule sono disgregate e frazionate. Si sospende una frazione solubile in una soluzione tampone. Si aggiunge
un anticorpo che & specifico per la proteina di interesse legato covalentemente a microsfere di polimero. Si permette alla proteina
di legarsi agli anticorpi specifici e poi si centrifuga a bassa velocita (inferiore a 1000 X G) per raccogliere il pellet contenente le
microsfere con la proteine legate all’anticorpo. Dopo aver lavato il pellet per rimuovere le proteine non legate, si separano gli
anticorpi dalle proteine legate e queste ultime, una volta rimosse, vengono sottoposte ad analisi biochimiche.

Figura 4-7 Immunoprecipitazione

4.3 CELLULE PROCARIOTICHE
ED EUCARIOTICHE

OBIETTIVI DI APPRENDIMENTO

5 Mettere a confronto le caratteristiche generali delle cellule
procariotiche ed eucariotiche; confrontare le cellule vegetali
e animali.

6 Descrivere tre funzioni delle membrane cellulari.

Come gia detto nel Capitolo 1, esistono due tipi di cellule:
procariotiche ed eucariotiche. Le cellule procariotiche sono
tipiche solamente di batteri ed archeobatteri. Tutti gli altri or-
ganismi noti sono costituiti da cellule eucariotiche.

Le cellule procariotiche non contengono
organuli circondati da membrane

Le cellule procariotiche sono tipicamente pili piccole di quel-
le eucariotiche. Infatti, il diametro medio di una cellula pro-
cariotica ¢ solo un decimo di quello di una cellula eucariotica.
Nelle cellule procariotiche, il DNA non é racchiuso all’inter-
no di un nucleo, ma ¢ localizzato in una regione limitata della
cellula, detta area nucleare, o nucleoide. L’area nucleare non
¢ delimitata da una membrana (FIG. 4-8), a differenza del nu-
cleo delle cellule eucariotiche. Il termine procariote, che signi-
fica “prima del nucleo”, si riferisce a questa differenza fonda-
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mentale tra le cellule procariotiche ed eucariotiche. Anche al-
tri tipi di organuli delimitati da membrana non sono presenti
nelle cellule procariotiche.

Come le cellule eucariotiche, le cellule procariotiche han-
no una membrana plasmatica che circonda la cellula. La mem-
brana plasmatica delimita il contenuto della cellula, originan-
do un compartimento interno. In alcune cellule procarioti-
che, la membrana plasmatica si puo invaginare formando un
complesso di membrane sulle quali possono avvenire reazio-
ni metaboliche. Molte cellule procariotiche possono avere una
parete cellulare, struttura che racchiude l'intera cellula, com-
presa la membrana plasmatica.

Molti procarioti possiedono flagelli, lunghe fibre che si
protendono dalla superficie cellulare. I flagelli sono utilizza-
ti come propulsori e sono fondamentali per la locomozione.
La loro struttura ¢ diversa da quella dei flagelli presenti nel-
le cellule eucariotiche. Alcuni procarioti hanno anche delle
proiezioni simili a peli, denominate fimbrie, usate per ade-
rire tra di loro o per ancorarsi alla superficie cellulare di al-
tri organismi.

Il denso materiale interno delle cellule batteriche contie-
ne i ribosomi, piccoli complessi di RNA e proteine in grado di
sintetizzare polipeptidi. I ribosomi delle cellule procariotiche
sono piu piccoli rispetto a quelli delle cellule eucariotiche. Le
cellule procariotiche presentano anche granuli di deposito che
contengono glicogeno, lipidi o composti fosforilati. Questo ca-
pitolo ¢ dedicato principalmente alle cellule eucariotiche.
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Figura 4-8 Struttura di una cellula procariotica

Questa MET colorata mostra una sottile sezione longitudinale di Escherichia
coli (un batterio). Notare la prominente area nucleare contenente il materiale
genetico (DNA). E. coli & un normale commensale dell'intestino umano, ma
in certe condizioni alcuni ceppi possono causare infezioni.

Sistemi di membrane dividono le cellule
eucariotiche in compartimenti

Le cellule eucariotiche sono caratterizzate dalla presenza di or-
ganuli delimitati da membrana altamente organizzati, incluso
un nucleo, prominente, che contiene il DNA, il materiale ere-
ditario. Il termine eucariote significa “vero nucleo”. I primi bio-
logi credevano che le cellule fossero costituite da un gel omo-
geneo, detto protoplasma. Con l'introduzione del microscopio
elettronico e di altri moderni strumenti di ricerca, ¢ stato possi-
bile migliorare la conoscenza dell’'ambiente interno della cellula.
Ora sappiamo che la cellula € altamente organizzata e complessa
(FIGG. 4-9 e 4-10). La cellula eucariotica possiede una sua centra-
le di controllo, un sistema interno di trasporto, impianti energe-
tici, fabbriche per la produzione di materiali essenziali, impianti
di impacchettamento e persino un sistema di “autodistruzione”.

I biologi chiamano la porzione di protoplasma al di fuori
delnucleo citoplasma mentre quella all'interno del nucleo vie-
ne chiamata nucleoplasma. Molti organuli sono sospesi nel-
la componente fluida del citoplasma, normalmente chiamata
citosol. Le proteine eucariotiche sono sintetizzate nel com-
partimento citoplasmatico dai ribosomi. Questi grandi com-
plessi macromolecolari possono funzionare come compo-

nenti del citosol quando producono proteine solubili. In al-
ternativa, possono essere solidamente vincolati alle superfici
citosoliche delle membrane, dove formano proteine che sono
o adese a membrane o racchiuse in compartimenti delimita-
ti da membrane. Pertanto, il termine citoplasma include sia il
citosol che tutti gli organuli, eccetto il nucleo.

I numerosi organuli specializzati delle cellule eucariotiche
permettono di superare alcuni degli inconvenienti dovuti alle
grandi dimensioni; per questo motivo, le cellule eucariotiche
possono essere considerevolmente piti grandi di quelle proca-
riotiche. Le cellule eucariotiche differiscono da quelle proca-
riotiche anche perché posseggono un’impalcatura di sostegno,
o citoscheletro, importante per il mantenimento della forma
della cellula e per il trasporto di materiali al suo interno.

Alcuni organuli si trovano solo in determinati tipi cellula-
ri. Ad esempio, i cloroplasti, strutture che catturano la luce so-
lare per convertirla in altre forme di energia, sono presenti so-
lamente nelle cellule che attuano la fotosintesi, ovvero in de-
terminate cellule di piante e alghe. La maggior parte delle cel-
lule di batteri, funghi e piante ¢ circondata da una parete cellu-
lare esterna alla membrana plasmatica. Le cellule delle piante
contengono anche un grande vacuolo delimitato da membra-
na. In questo capitolo saranno discusse queste e altre differen-
ze tra i principali tipi di cellule.

Le proprieta particolari delle membrane
biologiche permettono alle cellule
eucariotiche di svolgere molte funzioni
diverse

Le membrane cellulari hanno proprieta particolari che permet-
tono agli organuli da esse delimitati di svolgere diverse funzioni.
Ad esempio, poiché le membrane non possono mai avere estre-
mita libere, gli organuli racchiudono sempre almeno uno spazio
interno, o compartimento. Tali compartimenti circoscritti da
membrane fanno si che alcune attivita cellulari siano localizzate
all'interno di regioni cellulari specifiche. I reagenti concentrati
in una piccola parte del volume cellulare vengono a contatto tra
loro piu facilmente e la velocita di reazione puo di conseguenza
aumentare notevolmente. Questi compartimenti servono anche
per tenere alcuni composti particolarmente reattivi separati dal-
le altre parti della cellula, che potrebbero essere da questi dan-
neggiate. La divisione in compartimenti permette, inoltre, che
possano avvenire contemporaneamente attivita diverse.

Le membrane funzionano anche come superfici di lavo-
ro cellulare. Ad esempio, sono numerose le reazioni chimiche
cellulari svolte da enzimi legati alle membrane. Organizzando
gli enzimi che regolano le fasi successive di una serie di reazio-
ni in posizioni vicine sulla superficie di una membrana, alcu-
ne reazioni chimiche a catena possono avvenire con maggio-
re rapidita.

Le membrane permettono anche di immagazzinare ener-
gia. La membrana costituisce una barriera assimilabile a una
diga fluviale. Come sara discusso nel Capitolo 5, tra i due lati
della membrana esiste sia una differenza di carica elettrica che
una differenza di concentrazione. Tali differenze costituisco-
no un gradiente elettrochimico. Gradienti di questo tipo imma-
gazzinano energia in forma di energia potenziale (vedi Capito-
lo 7). Quando le particelle di una sostanza passano attraver-
so la membrana dal lato ad alta concentrazione a quello a bas-
sa concentrazione, la cellula puo trasformare parte della loro
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