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CONCETTI CHIAVE

Le membrane biologiche consistono di un doppio
strato fluido di fosfolipidi che forma compartimenti
cellulari chiusi. Le proteine immerse nel core lipidico
della membrana mantengono un ambiente cellulare
con caratteristiche distinte dall’'ambiente esterno,
controllando il movimento di molecole attraverso il
doppio strato lipidico.

Le proteine di membrana, e quindi le membrane,
svolgono numerose funzioni, tra cui il trasporto di
materiali, varie attivita enzimatiche, la trasmissione delle
informazioni e il riconoscimento di altre cellule.

Le proteine di trasporto spostano ioni e piccole molecole
polari attraverso la membrana cellulare.

Molte e piccole molecole, inclusa I'acqua, attraversano le
membrane biologiche per diffusione, il movimento netto
di particelle che avviene da una regione a concentrazione
maggiore ad una a concentrazione minore.

Poiché una cellula ha bisogno di avere determinate
molecole in concentrazione superiore rispetto all’esterno,
queste possono essere attivamente trasportate contro un
gradiente di concentrazione; il trasporto attivo richiede
un dispendio energetico diretto.

Le cellule esportano sostanze attraverso un meccanismo
di esocitosi e importano materiali mediante endocitosi;
entrambi i processi richiedono un consumo di energia.

Le cellule che si trovano a stretto contatto formano
giunzioni specializzate le une con le altre attraverso le
membrane plasmatiche.

L'evoluzione delle membrane biologiche che separano le
cellule dall’ambiente esterno e stato un passo essenziale per
I'origine della vita. In seguito, le membrane hanno reso possibile
I'evoluzione di cellule complesse; le estese membrane interne
degli eucarioti, infatti, formano compartimenti multipli con
ambienti specifici per lo svolgimento di attivita altamente
specializzate.

Le proteine di membrana sono molecole che hanno
un‘importanza critica nelle attivita cellulari. Molte proteine
associate alle membrane sono enzimi; altre funzionano nel
trasporto dei materiali o nel trasferimento delle informazioni.
Altre ancora, note come molecole di adesione cellulare, sono
importanti nella connessione delle cellule nei tessuti.

Nel Capitolo 4, abbiamo descritto una varieta di organuli
cellulari e come questi interagiscano per permettere lo
svolgimento delle differenti attivita delle cellule. In questo
capitolo, ci focalizzeremo sulla struttura e sulle funzioni
della membrana plasmatica che circonda la cellula e delle
membrane biologiche che circondano molti organuli.
Dapprima esamineremo cid che & noto sulla composizione e
sulla struttura delle membrane biologiche. Discuteremo poi
le diverse funzioni essenziali delle membrane cellulari, tra
cui il trasporto di diversi materiali, dagli ioni fino a molecole
complesse e ai batteri, o il trasferimento di informazioni. Infine,
analizzeremo alcune strutture specializzate che permettono
alle membrane di cellule diverse di interagire tra loro.

roto Proteine di membrana. Le caderine, proteine che
attraversano la membrana plasmatica e sono coinvolte nelle
giunzioni aderenti con altre cellule, sono colorate in verde in questa
fotografia al microscopio a fluorescenza. | nuclei sono colorati

in vio/a. Louise Cramer/Visuals Unlimited, Inc.



Anche se la maggior parte della trattazione & incentrata
su struttura e funzioni delle membrane plasmatiche, molti
dei concetti esposti sono applicabili anche ad altre
membrane cellulari.

5.1 La struttura delle
membrane biologiche

/ OBIETTIVI DI APPRENDIMENTO

1 Valutare I'importanza delle membrane per I'omeostasi
della cellula, sottolineando le loro varie funzioni.

2 Descrivere il modello a mosaico fluido della struttura della
membrana cellulare.

3 Spiegare come le proprieta del doppio strato lipidico siano
alla base di molte proprieta e funzioni delle membrane
cellulari.

4 Spiegare come le proteine di membrana si associno con il
doppio strato lipidico e descrivere le loro funzioni.

Per effettuare le numerose reazioni chimiche necessarie per
la vita, la cellula deve mantenere un ambiente interno appro-
priato. Tutte le cellule sono circondate da una membrana pla-
smatica che le separa fisicamente dall’ambiente esterno e le ren-
de entita distinte. Regolando il passaggio delle sostanze dentro
e fuori la cellula, la membrana plasmatica contribuisce a mante-
nere un ambiente interno compatibile con la vita. Come ¢ stato
discusso nel Capitolo 4, le cellule eucariotiche sono caratteriz-
zate dalla presenza di numerosi organuli delimitati da membra-
ne. Alcuni di questi organuli - tra cui I'involucro nucleare, il re-
ticolo endoplasmatico (RE), il complesso del Golgi, i lisosomi,
le vescicole e i vacuoli - formano il sistema di endomembrane,
che si estende in tutta la cellula.

Le membrane biologiche sono strutture complesse e dina-
miche, costituite da lipidi e proteine in costante movimento. Le
proprieta delle membrane permettono loro di svolgere molte-
plici funzioni vitali per la cellula. Esse regolano il passaggio dei
materiali, suddividono la cellula in compartimenti, fungono da
superfici per le reazioni chimiche, aderiscono e comunicano con
altre cellule, trasmettono segnali tra 'ambiente esterno e l'in-
terno della cellula. Inoltre, le membrane sono una parte essen-
ziale dei sistemi di trasferimento e di immagazzinamento delle-
nergia. In che modo le proprieta delle membrane cellulari ren-
dono la cellula in grado di svolgere funzioni cosi disparate? Gia
molto tempo prima dello sviluppo del microscopio elettronico,
si sapeva che le membrane erano costituite da lipidi e proteine.
Ricerche eseguite negli anni 20 e 30 del secolo scorso avevano
fornito prove del fatto che il core delle membrane cellulari fosse
costituito da lipidi, principalmente fosfolipidi (vedi Capitolo 3).
Gli eritrociti dei mammiferi hanno soltanto la membrana pla-
smatica e non hanno compartimenti di membrana intracellulari.
Paragonando la superficie della membrana con il numero totale
di molecole fosfolipidiche per cellula, i primi ricercatori calcola-
rono che lo spessore della membrana corrispondesse a due
molecole di fosfolipidi. Studi condotti dai primi ricercatori ave-
vano anche evidenziato che, quando i lipidi di membrana puri-
ficati vengono dispersi in acqua, essi sono in grado di formare
dei doppi strati flessibili, auto-sigillanti, che spontaneamente si
organizzano a formare compartimenti chiusi o vescicole.

I fosfolipidi in acqua formano
doppi strati

I fosfolipidi sono i principali responsabili delle proprieta fisi-
che delle membrane biologiche. Cio ¢ dovuto al fatto che fo-
sfolipidi hanno caratteristiche uniche, come quella di formare
strutture a doppio strato. Si ricordi dal Capitolo 3 che un fo-
sfolipide & una molecola anfipatica, presentando due catene
idrofobiche di acidi grassi unite a due dei tre atomi di carbo-
nio di una molecola di glicerolo (vedi Fig. 3-13). Le catene de-
gli acidi grassi formano la porzione apolare e idrofobica del fo-
sfolipide. Legato al terzo carbonio del glicerolo vi & un grup-
po fosfato carico negativamente e idrofilico, il quale a sua volta
¢ legato a un gruppo organico polare e idrofilico. Le molecole
di questo tipo, hanno regioni idrofobiche e idrofiliche distin-
te. Tutti i lipidi che vanno a costituire il core delle membrane
biologiche hanno caratteristiche anfipatiche, che determinano
in modo prevedibile la loro interazione con I'acqua (FIG. 5-1).

Poiché una delle estremita di ciascun fosfolipide si asso-
cia liberamente con l'acqua, mentre quella opposta non lo fa,
lorientamento piu favorevole assunto da queste molecole in
acqua risulta essere una struttura a doppio strato (vedi Fig.
5-1a). Questa disposizione permette alle teste idrofiliche dei
fosfolipidi di associarsi liberamente con I'ambiente acquoso,
mentre le catene idrofobiche degli acidi grassi sono relegate
allinterno della struttura, lontano dalle molecole d'acqua. Que-
sto core idrofobico del doppio strato ¢ la barriera che impedisce
a molti tipi di piccole molecole idrofiliche (compresi ioni, ami-
noacidi e metaboliti organici) di passare da un lato all’altro della
membrana e permette alle cellule di mantenere un diffe-
rente ambiente chimico all'interno di ogni compartimento di
membrana.

Studi fisici condotti su vescicole artificiali formate da
lipidi di membrana isolati rivela anche un’altra importante
proprieta associata al core interno idrofobico: alle normali
temperature biologiche, le catene di acidi grassi del core sono
in costante movimento, poiché parti delle catene di idrocar-
buri ruotano intorno ai legami C—C. Il movimento costante
delle catene di idrocarburi conferisce al doppio strato la pro-
prieta di un cristallo liquido, o di un fluido bidimensionale.

Ia

-

(a) Fosfolipidi in acqua. (b) Detergente in acqua.

| fosfolipidi in acqua si associano Le molecole di un detergente
per dare un doppio strato sono molecole anfipatiche,
poiché sono molecole di forma grosso modo conica,
anfipatiche di forma pressoché  che in acqua si associano
cilindrica. Le catene idrofobiche formando strutture sferiche.
di acidi grassi non sono a

contatto con I'acqua, mentre lo

sono le teste idrofiliche.

Figura 5-1 Proprieta dei lipidi in acqua
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Movimento laterale molto veloce
attraverso la superficie del doppio strato
(scambio con il suo vicino in ~107 s)

Figura 5-2 Fluidita della membrana

La disposizione ordinata delle molecole di fosfolipidi rende la
membrana cellulare un cristallo liquido. Le catene idrocarburiche
sono in costante movimento, permettendo cosi a ciascuna molecola
di muoversi lateralmente sulla stessa faccia del doppio strato. Il
movimento trasversale (flip-flop), da un foglietto all’altro del doppio
strato lipidico & un evento raro e, nelle cellule, & reso possibile da
proteine di membrana specializzate

11 doppio strato ¢ simile a un cristallo in quanto i lipidi for-
mano uno schieramento ordinato con i gruppi delle teste idro-
filiche degli acidi grassi disposte allesterno del doppio strato e
le code idrofobiche all'interno. Inoltre, le molecole sono libere
di ruotare e possono muoversi lateralmente all’'interno del loro
singolo strato, o foglietto del doppio strato. In condizioni nor-
mali un fosfolipide scambia il posto con il suo vicino in circa
107 secondi e puo viaggiare lateralmente attraverso la mem-
brana nel giro di pochi secondi. Al contrario, lo spostamento
trasversale (movimento di flip-flop) di una molecola di fosfo-
lipide da un foglietto di un doppio strato artificiale all’altro &
un evento molto raro (puo richiedere vari giorni) perché la
grossa testa idrofilica deve attraversare il core idrofobico (FIG.
5-2). Nelle cellule, questo movimento da un lato allaltro del
doppio strato ¢ facilitato da particolari proteine di membrana,
comunemente chiamate “flippasi”

Le proprieta anfipatiche, da sole, non bastano a spiegare
la capacita dei lipidi di associarsi in un doppio strato. Anche
la loro forma riveste una certa importanza. I fosfolipidi ten-
dono ad avere uno spessore uniforme: la loro forma grosso
modo cilindrica, assieme alle loro proprieta anfipatiche, &
responsabile della formazione del doppio strato. In contrasto,
molti detergenti comuni sono molecole anfipatiche, ciascuna
contenente una singola catena idrocarburica (come un acido
grasso) a una estremita e una regione idrofilica all’altra. Que-
ste molecole hanno una forma approssimativamente conica,
con lestremita idrofilica che forma l'ampia base e la coda
idrocarburica rivolta verso il vertice. A causa della loro forma,
queste molecole in acqua non si associano in doppi strati, e
tendono invece a formare strutture sferiche (Fig. 5-1b). I
detergenti sono in grado di “solubilizzare” lolio perché le
molecole di olio si associano alla porzione idrofobica interna
delle sfere.

Il modello a mosaico fluido spiega
la struttura della membrana

Negli anni ’50 del secolo scorso, con lo sviluppo della microsco-
pia elettronica, i biologi cellulari furono in grado di osservare
per la prima volta la membrana plasmatica. Una delle osserva-
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Flip-flop molto lento
(ore o giorni)

a meno che non sia
facilitato da proteine

zioni piu interessanti fu che le membrane erano
uniformi e sottili. Infatti, la membrana plasmati-
ca ha uno spessore che non supera i 10 nanome-
tri. Il microscopio elettronico rivelo una struttu-
ra a tre strati, con due strati scuri separati da uno
pit chiaro (FIG. 5-3). Questi dati furono sorpren-
denti perché si sapeva che le proteine di membra-
na erano bel lungi dall’essere uniformi e che era-
no molto variabili nelle forma e nella composi-
zione. Alcune di queste proteine legate alla mem-
brana erano piuttosto grandi, con un diametro
superiore a 10 nm.

Studi effettuati su molte proteine di membrana mostra-
rono che una regione (o dominio) di una proteina poteva tro-
varsi su un lato del doppio strato, mentre unaltra regione
poteva essere localizzata sul lato opposto. Apparve quindi evi-
dente che molte delle proteine di membrana si estendono
attraverso il doppio strato fosfolipidico e che le membrane
contengono diversi tipi di proteine, di forma e dimensione
diverse.

Nel 1972, S. Jonathan Singer e Garth Nicolson, dell'Uni-
versita della California a San Diego, proposero un modello
di struttura della membrana che costituisce la sintesi di tutte
le proprieta conosciute delle membrane biologiche. Secondo
questo modello a mosaico fluido, le membrane sono costi-
tuite da un doppio strato fluido di molecole fosfolipidiche nel
quale le proteine sono immerse, o comunque associate, come
le tessere di un mosaico. Questo modello a mosaico non & sta-
tico, poiché le proteine cambiano continuamente posizione e si
muovono come degli iceberg che galleggiano in un mare fluido
costituito da fosfolipidi. In FIGURA 5-4 ¢ rappresentata la mem-
brana plasmatica di una cellula eucariotica secondo il modello
a mosaico fluido.

Interno della cellula

0,1 um

Esterno della cellula

Figura 5-3 Fotografia al microscopio elettronico
a trasmissione della membrana plasmatica di un eritrocita
di mammifero

La membrana plasmatica separa il citosol (regione pit scura)
dall’ambiente esterno (regione pit chiara). Le due linee scure
parallele rappresentano le teste idrofiliche dei fosfolipidi, mentre la
zona chiara tra esse compresa é costituita dalle code idrofobiche.
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Esterno della cellula

Catene di
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Proteine
integrali
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Proteine
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Glicolipide

Colesterolo Proteina integrale
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Filamenti
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Citoscheletro

Microtubulo
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Figura 5-4 Struttura dettagliata della membrana
plasmatica

Le membrane cellulari sono composte di un doppio strato di
fosfolipidi in cui le proteine si muovono come iceberg nel mare.
Anche se il doppio strato lipidico & costituito principalmente

da fosfolipidi, vi si trovano altri lipidi, come il colesterolo e i
glicolipidi. Le proteine periferiche sono debolmente associate

al doppio strato, mentre le proteine integrali sono strettamente
legate a esso. Le proteine integrali qui illustrate sono del tipo
transmembrana e si estendono attraverso il doppio strato. Esse
sono caratterizzate da regioni idrofiliche su entrambe le facce del
doppio strato connesse da una regione idrofobica che attraversa la
membrana. Alcune proteine integrali della membrana plasmatica,
attraverso altre proteine, sono ancorate al citoscheletro o alla
matrice extracellulare. | glicolipidi (carboidrati attaccati ai lipidi) e le
glicoproteine (carboidrati attaccati alle proteine) sono esposti sulla
superficie extracellulare; entrambi hanno un ruolo importante nel
riconoscimento e nell’adesione cellulare.

Le membrane biologiche sono fluidi
bidimensionali

Le qualita fluido-simili del doppio strato lipidico permettono
alle molecole in esso immerse di muoversi lungo il piano del-
la membrana. Cio fu elegantemente dimostrato da David Frye
e da Michael Edidin nel 1970 con esperimenti nei quali essi se-
guirono il movimento delle proteine di membrana sulla super-
ficie di due cellule fuse tra loro (FIG. 5-5). Quando le membra-
ne plasmatiche di una cellula di topo e di una cellula umana ve-
nivano fuse, in pochi minuti le proteine di membrana di ciascu-
na cellula iniziavano a migrare e ad assumere una distribuzione
casuale all'interno della membrana plasmatica che rivestiva le

due cellule fuse. Gli esperimenti di Frye e Edidin dimostrarono
che la fluidita dei lipidi di membrana permette a molte protei-
ne di muoversi, dando luogo a una conformazione molto mute-
vole. Tuttavia, non tutte le proteine di membrana hanno lo stes-
so comportamento. Le proteine di membrana che sono ancora-
te al citoscheletro (vedi Figg. 4-29 e 5-4) o alla matrice extracel-
lulare tendono a rimanere in una posizione fissa sulla superfi-
cie della cellula.

Affinché una membrana possa funzionare adeguatamente,
¢ necessario che i suoi lipidi siano in uno stato di fluidita otti-
male. Alla temperature normale di crescita, le membrane cellu-
lari sono fluide con una consistenza simile a quello di un olio
vegetale a temperatura ambiente. Se le cellule sono rapidamente
raffreddate, le funzioni della membrana, inclusi i trasporti di
specifiche sostanze, sono compromesse. In questa condizione,
infatti, ¢ rallentato il movimento delle catene degli acidi grassi e
il doppio strato lipidico diventa troppo rigido.

Alcune proprieta dei lipidi di membrana influenzano la flui-
dita del doppio strato. Si ricordi dal Capitolo 3 che i grassi conte-
nenti unalta percentuale di acidi grassi saturi tendono ad essere
solidi a temperatura ambiente a causa delle numerose interazioni
di van der Walls lungo le catene degli acidi grassi strettamente
allineate. Tuttavia, i grassi o gli olii con acidi mono- o polinsaturi
tendono ad essere liquidi a temperatura ambiente per la presenza
di doppi legami che producono “pieghe” nelle catene dei loro
acidi grassi, che impediscono l'allineamento con la catena adia-
cente, limitando cost le interazioni di van der Walls.

Molti organismi hanno dei meccanismi di regolazione che
permettono di mantenere la loro membrana in uno stato fluido
ottimale. Ad esempio, alcuni organismi possono compensare
i cambiamenti di temperatura variando il contenuto in acidi
grassi dei loro lipidi di membrana. I pesci artici, per esem-
pio, tendono ad avere una percentuale pil alta di acidi grassi
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Esperimento chiave

Le molecole immerse in una membrana biologica possono muoversi?

SVILUPPARE UN’IPOTESI Le proteine sono in grado di spostarsi lateralmente nella membrana plasmatica.

EFFETTUARE ESPERIMENTI Larry Frye e Michael Edidin marcarono le proteine di membrana di cellule umane e murine utilizzando molecole
fluorescenti di diverso colore per poterle distinguere. Quindi, fusero le cellule umane e quelle di topo per produrre cellule ibride.

Cellula umana Cellula di topo

@ Marcatura delle proteine
di membrana. Le proteine
di membrana di una cellula
di topo e di una cellula umana
sono state marcate
con molecole fluorescenti
di diverso colore.

@ Formazione della cellula
ibrida uomo-topo. Dopo
che le membrane
plasmatiche della cellula
umana e di topo si sono
fuse, le proteine di topo
migrano verso il lato

‘ 0
_ U) |ll
© Distribuzione casuale
delle proteine. Dopo
un breve periodo
di tempo, le proteine
umane e di topo sono

distribuite a caso
nella membrana.

umano e viceversa.

RISULTATI E CONCLUSIONI Dopo un breve periodo di incubazione, le proteine della cellula umana e della cellula di topo si erano miscelate
sulla superficie della cellula ibrida. Dopo circa 40 minuti, le proteine di ciascuna specie si erano distribuite a caso in tutta la membrana plasmatica
dell’ibrido. Questo esperimento dimostrd che le proteine si muovono all'interno della membrana plasmatica.

Figura 5-5 Esperimento di Frye ed Edidin

FONTE Frye, L.D., e M. Edidin, "The Rapid Intermixing of Cell Surface
Antigens after Formation of Mouse-Human Heterokaryons”, Journal of
Cell Science, Vol. 7, 319-335, 1970.

Quale sarebbe la distribuzione della
fluorescenza attesa in una cellula fusa, se una
proteina di membrana legata a un microtubulo sul
suo versante citoplasmatico fosse la proteina che &
stata legata all’anticorpo con fluorescenza verde?

insaturi nei loro lipidi di membrana rispetto a specie tropicali,
al fine di mantenere una ottimale fluidita di membrana anche
alle piu basse temperature oceaniche.

Con la stessa finalita, molti organismi, cosi come le piante e
diversi microrganismi, regolano il rapporto fra acidi grassi saturi
e insaturi nelle loro membrane in risposta alle variazioni della
temperatura ambientale che si determinano durante le stagioni
di crescita.

Alcuni lipidi di membrana hanno la capacita, entro certi
limiti, di stabilizzare la fluidita della membrana stessa. Il cole-
sterolo, steroide presente nelle membrane cellulari animali,
¢ uno di questi “tamponi di fluidita”. La molecola di coleste-
rolo ¢ infatti idrofobica ma, grazie alla presenza di un unico
gruppo ossidrilico (vedi Fig. 3-15a), ¢ leggermente anfipatica.
I gruppo ossidrilico si associa con le teste idrofiliche dei fosfo-
lipidi; la rimanente parte della molecola di colesterolo, idrofo-
bica, si incastra tra le catene idrocarburiche degli acidi grassi.

A basse temperature, le molecole di colesterolo fungono
da “spaziatori” tra le catene idrocarburiche, diminuendo cosi
le interazioni di van der Waals che favorirebbero la solidifica-
zione. Il colesterolo, inoltre, fa si che la membrana non si inde-
bolisca o si destabilizzi ad alte temperature; infatti, le molecole
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di colesterolo interagiscono fortemente con quelle porzioni
delle catene idrocarburiche piu vicine alle teste fosfolipidiche,
riducendo cosi il loro movimento. Nelle cellule vegetali, tali
funzioni vengono svolte da steroidi diversi dal colesterolo.

Le membrane biologiche hanno
la tendenza a fondersi per formare
vescicole chiuse

I doppi strati lipidici, soprattutto quelli allo stato di cristallo li-
quido, hanno anche altre proprieta fisiche. I doppi strati di per
sé hanno difficolta ad avere estremita libere, di conseguenza ten-
dono a saldarsi tra loro formando vescicole chiuse. I doppi strati
lipidici sono anche flessibili e cio permette alle membrane cellu-
lari di cambiare forma senza rompersi. Infine, in condizioni op-
portune, i doppi strati lipidici possono fondersi tra loro.

La fusione delle membrane € un importante fenomeno cel-
lulare. Quando una vescicola si fonde con un’altra membrana,
sia 1 doppi strati delle membrane sia i compartimenti da essi
racchiusi diventano continui, formando un'unica ininterrotta
struttura. Dalle membrane del reticolo endoplasmatico si



formano diverse vescicole di trasporto che si fondono poi con
le membrane del complesso del Golgi, permettendo cosi il tra-
sferimento di materiale da un compartimento all’altro. Ogni
volta che una sostanza viene secreta dalla cellula, la vescicola
secretoria si fonde con la membrana plasmatica.

Le proteine di membrana possono
essere integrali o periferiche

Le due principali classi di proteine di membrana, quelle inte-
grali e quelle periferiche, si distinguono in base al modo in cui
sono associate al doppio strato lipidico (FIG. 5-6). Le proteine
di membrana integrali sono strettamente legate alla membra-
na e possono essere rilasciate solo in seguito a distruzione del
doppio strato a opera di detergenti. Queste proteine sono anfi-
patiche: le loro regioni idrofiliche si estendono fuori dalla cel-
lula o nel citoplasma, mentre le regioni idrofobiche interagi-
scono con le code dei fosfolipidi di membrana.

Alcune proteine integrali non si estendono completamente
attraverso la membrana. Molte altre, dette proteine transmem-
brana, si estendono completamente attraverso la membrana.
Alcune di queste proteine transmembrana attraversano la
membrana solo una volta, altre invece la attraversano pil volte
(fino a 24). Il tipo pit comune di proteina transmembrana ¢
un’a-elica (vedi Capitolo 3) con le catene laterali degli amino-
acidi idrofobici che fuoriescono dallelica nella regione idrofo-
bica del doppio strato lipidico. Alcune proteine attraversano la
membrana sotto forma di foglietti B-ripiegati. Tali formazioni
proteiche a forma di barilotto formano pori attraverso i quali
possono passare acqua e altre sostanze.

Le proteine di membrana periferiche non sono inserite
nel doppio strato lipidico, ma sono localizzate sulle superfici in-
terna o esterna della membrana plasmatica, generalmente legate
alle regioni esposte delle proteine integrali attraverso interazioni
non covalenti. Le proteine periferiche possono essere facilmente
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Figura 5-6 Proteine di membrana

rimosse dalla membrana senza che la struttura del doppio strato
venga distrutta.

Per mezzo della microscopia elettronica dopo freeze-
fracture, una tecnica che separa le membrane in due meta, si
¢ potuto dimostrare che le proteine sono veramente incastrate
nel doppio strato lipidico. Osservando le membrane cellulari
con questa tecnica, si notano numerose particelle presenti
sulle superfici di taglio (FIG. 5-7). Queste particelle sono chia-
ramente proteine di membrana integrali, in quanto non sono
mai visibili in doppi strati lipidici artificiali sottoposti a
freeze-fracture. Queste scoperte hanno influenzato Singer e
Nicolson nellelaborazione del modello a mosaico fluido.

Le proteine sono orientate nel doppio
strato in maniera asimmetrica

In Figura 5-4, le molecole proteiche che costituiscono le mem-
brane biologiche sono orientate asimmetricamente. Uno speci-
fico dominio di una proteine di membrana intrinseca si trova
sempre nello stesso lato della membrana. Per esempio, domini
di proteine di membrana che legano carboidrati si trovano sem-
pre nel lato esterno della membrana. L’asimmetria ¢ dovuta al
modo altamente specifico con il quale ciascuna proteina si inse-
risce nel doppio strato. Le proteine di membrana associate alla
superficie esterna della cellula vengono prodotte come proteine
destinate a essere esportate dalla cellula.

Come gia detto nel Capitolo 4, queste proteine vengono
inizialmente formate dai ribosomi associati al reticolo endo-
plasmatico rugoso (RER) e poi passano attraverso la mem-
brana del RER nel lume dove, in seguito all'aggiunta di zuc-
cheri, diventano glicoproteine. Nel caso delle glicoproteine
di membrana integrali, soltanto una porzione passa attraverso
la membrana del RER, per cui ciascuna proteina ha alcune
parti localizzate nel lume del reticolo endoplasmatico, mentre
altre rimangono nel citosol. Gli enzimi che favoriscono il

(d) Proteina (e) Proteina

periferica periferica citosolica
extracellulare legata a una
legata a una proteina integrale

proteina integrale

In (a), (b) e (c) sono mostrate tre proteine di membrana. Le molecole di acqua e gli ioni attraversano la membrana
grazie a pori costituiti da proteine con struttura ad a-elica o a foglietto B-ripiegato a barilotto. (d, e) Le proteine periferiche

sono associate alle proteine integrali mediante interazioni non covalenti.
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Metodo di ricerca

PERCHE SI USA7 La tecnica freeze-fracture si usa per separare le due facce del doppio strato lipidico,

in modo che i suoi componenti possano essere analizzati.

COME FUNZIONA?

Bordo del coltello

@ Le cellule vengono congelate
in azoto liquido e
successivamente fratturate
con il bordo di un coltello.

Wi
0 i AR “

Faccia P

© Si formano due facce complementari. La emimembrana interna
rappresenta la faccia P (o faccia protoplasmatica), mentre la
emimembrana esterna rappresenta la faccia E (o faccia

esterna). Le proteine integrali, comprese le proteine

transmembrana, sono inserite nel doppio strato lipidico.

Fluido
extracellulare

Citosol

® La frattura divide spesso la membrana
lungo l'interno idrofobico del doppio
strato lipidico.
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O L superfici interne (facce) dei due
strati possono essere esaminate con
un microscopio elettronico a
trasmissione (MET). In questa
immagine al MET le particelle (che
appaiono in rilievo) rappresentano le
grandi proteine integrali.

Figura 5-7 La tecnica freeze-fracture

legame tra gli zuccheri ed alcuni aminoacidi delle proteine
sono localizzati soltanto nel lume del RER, per cui i carboidrati
possono essere aggiunti solo a quelle porzioni proteiche che si
trovano nel lume.

Se si segue la migrazione delle vescicole e la loro fusione
con le membrane nella FIGURA 5-8, si puo vedere che la por-
zione di proteina che sporge all'interno del lume del RER &
la stessa che viene poi trasferita all'interno del lume del com-
plesso del Golgi, dove altri enzimi modificano ulteriormente le
catene di carboidrati. Nel complesso del Golgi, la glicoproteina
¢ selezionata e indirizzata verso la membrana plasmatica. La
porzione modificata della proteina rimane all'interno del com-
partimento membranoso di una vescicola secretoria, quando
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questa gemma dal complesso del Golgi. Quando la vescicola
secretoria si fonde con la membrana plasmatica, la catena di
carboidrati diventa la parte della proteina di membrana che si
estende allesterno della superficie cellulare.

In sintesi, la sequenza é:

aggiunta dello zucchero alla proteina nel lume del RER —
trasporto della glicoproteina al complesso del Golgi, dove viene
ulteriormente modificata — trasporto della glicoproteina alla
membrana plasmatica — fusione della vescicola di trasporto
con la membrana plasmatica (il lato interno della vescicola di
trasporto diventa il lato esterno della membrana plasmatica)



@ Nel lume del RE rugoso,
alla proteina sono aggiunti
gli zuccheri.

@ La glicoproteina &
trasportata al complesso
del Golgi, dove viene
ulteriormente modificata.
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/ VERIFICA 5.1

® Quali molecole sono responsabili delle proprieta fisiche di
una membrana cellulare?

o THIYNFZZX:I3 Con un disegno schematico illustrare
come una proteina transmembrana potrebbe essere
posizionata in un doppio strato lipidico.

® Descrivere le tappe del processo con cui la cellula
aggiunge carboidrati alle proteine di membrana.

5.2 Le funzioni delle proteine
di membrana

/ OBIETTIVO DI APPRENDIMENTO

5 Riassumere le funzioni delle proteine di membrana.

Perché la membrana plasmatica necessita di cosi tante proteine
diverse? Questa diversita riflette il numero di attivita che hanno
luogo nella o sulla membrana cellulare. Le proteine associate al-
la membrana sono essenziali per molte di queste attivita. In ge-
nere, le proteine di membrana sono suddivise in ampi gruppi in
base alle funzioni svolte (FIGURA 5-9). Alcune proteine di mem-
brana hanno la funzione di ancorare le cellule al substrato. Ad
esempio, le integrine, proteine che si legano ai microfilamenti
presenti all'interno della cellula, mediano I'adesione della cellu-

O La vescicola di trasporto si fonde
con la membrana plasmatica.
La catena di carboidrati
si proietta all’esterno.

Figura 5-8 Sintesi e
orientamento di una proteina
di membrana

La disposizione di una proteina nella
membrana plasmatica e
determinata dai meccanismi
coinvolti nella sua sintesi e nel

suo trasporto. La superficie della
membrana del RER che guarda

il lume, guarda anche il lume

del complesso del Golgi e delle
vescicole. Tuttavia, quando una
vescicola si fonde con la membrana
plasmatica, la sua superficie interna
diventa la superficie extracellulare
della membrana plasmatica.

Complesso )
( del Golgi Membrana plasmatica
della cellula

\

la alla matrice extracellulare (Fig. 5-9a). Esse fungono anche da
recettori, o siti di ancoraggio, per le proteine della matrice extra-
cellulare (vedi Fig. 4-29).

Numerose proteine di membrana sono coinvolte nel tra-
sporto di molecole attraverso la membrana. Alcune formano
canali che permettono il passaggio selettivo di determinati ioni
o molecole (FIG. 5-9b). Altre proteine formano pompe che uti-
lizzano 'ATP per trasportare attivamente i soluti attraverso la
membrana (FIG. 5-9¢).

Alcune proteine di membrana sono enzimi in grado di cata-
lizzare reazioni che avvengono in prossimita della superficie
cellulare (FIG. 5-9d). Le membrane dei mitocondri o dei cloro-
plasti contengono sequenze di enzimi organizzati per regolare
una serie di reazioni, come ad esempio la respirazione cellulare
o la fotosintesi.

Alcune proteine di membrana sono recettori che ricevono
informazioni da altre cellule sotto forma di segnali chimici o
elettrici. Molte cellule dei vertebrati posseggono dei recettori
per ormoni rilasciati dalle ghiandole endocrine. Queste infor-
mazioni possono essere trasmesse dalle proteine di membrana
allinterno della cellula mediante la trasduzione del segnale
(FIG. 5-9e), che sara discussa nel Capitolo 6.

Alcune proteine di membrana possono funzionare come
sistema di identificazione, che viene riconosciuto da altre cellule.
Ad esempio, certe cellule riconoscono come estranee le proteine
di superficie, o antigeni, delle cellule batteriche. Gli antigeni sti-
molano la difesa immunitaria che distrugge i batteri (FIG. 5-9f).

Cellule che si riconoscono a vicenda possono interagire
per formare un tessuto. Alcune proteine di membrana forma-
no giunzioni fra cellule adiacenti (FIG. 5-9g). Queste proteine
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(a) Ancoraggio. Alcune
proteine di membrana,
come le integrine,
ancorano la cellula

alla matrice extracellulare
e inoltre si connettono

ai microfilamenti
intracellulari.

(b) Trasporto passivo.
Certe proteine formano
canali che permettono
il passaggio selettivo

di ioni o molecole.

(c) Trasporto attivo.
Alcune proteine di
trasporto pompano i
soluti attraverso la
membrana, un processo
che richiede un apporto
diretto di energia.

(d) Attivita enzimatica.
Molti enzimi legati

alla membrana catalizzano
reazioni che avvengono
all'interno o sulla
superficie della
membrana.

(e) Trasduzione del
segnale.

Alcuni recettori legano

molecole segnale, come

gli ormoni, e trasmettono

I'informazione all'interno

della cellula.

(f) Riconoscimento
cellulare.
Alcune glicoproteine
fungono da marcatori di
identificazione. Per
esempio, le cellule
batteriche posseggono
proteine di superficie,
o antigeni, che vengono
riconosciute come
estranee dalle cellule
umane.

(9) Giunzione
intercellulare.

Le proteine di adesione

cellulare uniscono

le membrane

di cellule adiacenti.

Figura 5-9 Alcune funzioni delle proteine di membrana

Le proteine cellulari svolgono numerose funzioni: trasportano
materiali, fungono da enzimi nelle reazioni chimiche, trasmettono

segnali cellulari.
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possono anche funzionare come punti di ancoraggio per la rete
degli elementi del citoscheletro. Nei prossimi paragrafi di que-
sto capitolo, discuteremo la funzione delle proteine di membra-
na nel trasporto di materiali all'interno e allesterno della cellula
e infine le giunzioni cellulari. Discuteremo di altre funzioni
della membrana cellulare in molti dei capitoli che seguono

“ VERIFICA 5.2

® Qual ¢ la funzione delle proteine transmembrana nel
trasporto di materiali all'interno della cellula?

® Qual é il ruolo delle proteine di membrana nel
riconoscimento cellulare?

5.3 La struttura della membrana
cellulare e la permeabilita

/ OBIETTIVO DI APPRENDIMENTO

6 Descrivere I'importanza delle membrane selettivamente
permeabili e confrontare le funzioni delle proteine carrier
e delle proteine canale.

Una membrana viene detta permeabile a una data sostanza, se le
permette di attraversarla; ¢ detta impermeabile nel caso contra-
rio. La struttura a mosaico fluido delle membrane biologiche per-
mette loro di funzionare come membrane selettivamente per-
meabili: permettono il passaggio di alcune sostanze, ma non di
tutte. In risposta a variazioni delle condizioni ambientali o a ne-
cessita cellulari, la membrana plasmatica puo in alcuni momen-
ti fare da barriera ad alcune sostanze, mentre in altri ne puo pro-
muovere attivamente il passaggio. Regolando il traffico chimico
attraverso la membrana plasmatica, una cellula puo controllare
sia il suo volume sia la sua componente ionica e molecolare in-
terna. Tale regolazione permette alle cellule di avere una compo-
sizione interna alquanto diversa da quella dell'ambiente esterno.

Le membrane biologiche rappresentano
una barriera per le molecole polari

In generale, le membrane biologiche sono massimamente per-
meabili alle piccole molecole apolari (idrofobiche). Tali mole-
cole sono in grado di attraversare il doppio strato lipidico, che
¢ idrofobico. I gas come 'ossigeno e I'anidride carbonica sono
piccole molecole apolari che attraversano rapidamente il doppio
strato lipidico. Sebbene siano polari, le molecole di acqua attra-
versano, anche se lentamente, il doppio strato lipidico, essendo
sufficientemente piccole da poter passare attraverso interruzio-
ni che si vengono a formare temporaneamente tra le catene de-
gli acidi grassi.

Il doppio strato lipidico della membrana plasmatica ¢ rela-
tivamente impermeabile agli ioni di qualunque dimensione
e alla maggior parte delle grandi molecole polari, che diffon-
dono molto lentamente attraverso il doppio strato. Gli ioni
sono importanti nella segnalazione cellulare e in molti altri
processi fisiologici. Ad esempio, molti processi cellulari, come
la contrazione muscolare, dipendono dai rapidi cambiamenti
nella concentrazione citoplasmatica degli ioni calcio. Anche il
glucosio, gli aminoacidi e la maggior parte degli altri composti



necessari per le attivita metaboliche sono molecole polari che
attraversano lentamente il doppio strato lipidico. Questo rap-
presenta un vantaggio per le cellule, in quanto I'impermeabilita
della membrana plasmatica impedisce la diffusione di queste
molecole allesterno. Come fanno quindi le cellule a far entrare
gli ioni e le molecole polari di cui necessitano?

Le proteine di trasporto trasferiscono
molecole attraverso le membrane

Isistemi di proteine di trasporto che trasferiscono ioni, aminoacidi,
zuccheri e altre molecole polari necessarie attraverso le membrane
sembrano essersi evoluti molto precocemente nel corso dell’evolu-
zione delle cellule. Tali proteine transmembrana sono state trovate
in tutte le membrane biologiche. I due tipi principali di proteine di
trasporto di membrana sono le proteine carrier e le proteine cana-
le. Ogni tipo di proteina di trasporto ¢ specifico per un tipo di ione,
molecola o gruppo di sostanze correlate.

Le proteine carrier, dette anche trasportatori, legano lo ione o
la molecola e subiscono cambiamenti conformazionali che hanno
come risultato il trasferimento della molecola attraverso la mem-
brana. Il trasferimento di soluti a opera delle proteine carrier loca-
lizzate all'interno della membrana & definito trasporto mediato da
carrier. Come sara discusso pill avanti, le due forme di trasporto
mediato da carrier - la diffusione facilitata e il trasporto attivo
mediato da carrier - differiscono per capacita e fonti energetiche.

I trasportatori ABC costituiscono un ampio e importante
gruppo di proteine carrier. Lacronimo ABC sta per ATP-bin-
ding cassette (“cassetta che lega TATP”). I trasportatori ABC,
che sono presenti nelle membrane cellulari di tutte le specie,
utilizzano lenergia derivante dall'idrolisi del’ATP per traspor-
tare alcuni ioni, zuccheri e polipeptidi attraverso le membrane
cellulari. Gli scienziati hanno identificato circa 48 trasportatori
ABC nelle cellule umane. Mutazioni nei geni che codificano per
tali proteine causano o contribuiscono all'insorgenza di nume-
rose patologie umane, tra cui la fibrosi cistica e alcuni disordini
neurologici. I trasportatori ABC espellono i farmaci idrofobici
dalla cellula. Dal punto di vista clinico, questa risposta puo rap-
presentare un problema, in quanto alcuni trasportatori rimuo-
vono antibiotici, farmaci antifungini e farmaci antitumorali.

Le proteine canale formano dei tunnel, detti pori, attraverso
la membrana. Molti di questi canali sono controllati, il che
significa che possono essere aperti e chiusi. Le cellule regolano
il passaggio dei materiali attraverso i canali aprendoli e chiu-
dendoli in risposta a variazioni elettriche, stimoli chimici o sol-
lecitazioni meccaniche. Lacqua e determinati tipi di ioni sono
trasportati attraverso canali. In tutte le membrane della totalita
delle cellule & presente un gran numero di canali ionici.

Le porine sono proteine canale transmembrana che consen-
tono il passaggio di acqua o di vari soluti attraverso le membrane.
Queste proteine sono costituite da foglietti S-ripiegati, arrotolati
a barilotto che formano dei pori. Nel 2003, i ricercatori Peter
Agre della Johns Hopkins School of Medicine di Baltimora, nel
Maryland, e Roderick MacKinnon dell’Howard Hughes Medical
Institute della Rockefeller University di New York sono stati insi-
gniti del premio Nobel per la chimica per il loro lavoro sulle pro-
teine di trasporto. Agre ha identificato proteine transmembrana,
dette acquaporine, che fungono da canali controllati per l'acqua.

Le acquaporine facilitano il trasporto rapido dell'acqua
attraverso la membrana plasmatica. Attraverso ogni singola
acquaporina possono passare un miliardo circa di molecole

d’acqua al secondo! Questi canali sono molto selettivi e non per-
mettono il passaggio di ioni e altre piccole molecole. In alcune
cellule, come quelle che rivestono i tubuli renali dei mammiferi,
le acquaporine rispondono a specifici segnali ormonali. In que-
sto modo, prevengono la disidratazione riportando l'acqua dai
tubuli renali al circolo sanguigno.

“ VERIFICA 5.3

® Quali tipi di molecole attraversano facilmente la
membrana plasmatica?

® Quali sono i due tipi principali di proteine di trasporto?
Quali sono le loro funzioni?

® (Cosa sono le acquaporine? Qual é la loro funzione?

5.4 Trasporto passivo

/ OBIETTIVI DI APPRENDIMENTO

7 Confrontare la diffusione semplice e la diffusione
facilitata.

8 Dare una definizione di osmosi e risolvere alcuni semplici
problemi che riguardano I'osmosi; ad esempio, prevedere
se una cellula si gonfiera o si raggrinzira a seconda delle
diverse condizioni osmotiche.

Il trasporto passivo non richiede un dispendio di energia me-
tabolica da parte della cellula. Molti ioni e molecole di picco-
le dimensioni attraversano le membrane per diffusione. Esisto-
no due tipi di diffusione: la diffusione semplice e la diffusione
facilitata.

La diffusione avviene secondo
un gradiente di concentrazione

Alcune sostanze entrano ed escono dalla cellula per diffusione,
un processo fisico basato su movimenti casuali. Tutti gli atomi e le
molecole, a temperature pit alte dello zero assoluto (0 K, —273 °C,
0 —459,4 °F), possiedono energia cinetica, o energia di movimen-
to. I tre stati della materia, solido, liquido e gas, differiscono tralo-
ro per la liberta di movimento delle particelle costituenti (atomi,
ioni 0 molecole). Le molecole di un solido sono molto vicine tra
loro e le forze di attrazione esistenti permettono loro solamente
di oscillare, ma non di spostarsi. In un liquido, le molecole sono
piti distanti e le attrazioni sono pitt deboli, cosicché le molecole si
muovono con una certa liberta. In un gas, le molecole sono cosi
distanti tra loro che le forze intermolecolari diventano trascura-
bili; il moto molecolare ¢ limitato solo dalle pareti del contenito-
re in cui si trova il gas. Cio significa che gli atomi e le molecole di
un liquido o di un gas possono “muoversi a caso”, cambiando di-
rezione a ogni collisione.

Sebbene il movimento di ogni singola particella non abbia
una direzione precisa e sia imprevedibile, si puo tuttavia pre-
vedere quello che sara il comportamento di gruppi di parti-
celle. Se le particelle non sono distribuite uniformemente, si
avranno almeno due regioni: una a maggiore concentrazione
e l'altra a minore concentrazione. Tale differenza di concentra-
zione di una sostanza da una zona all’altra ¢ detta gradiente di
concentrazione.
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Nella diffusione, i movimenti casuali delle particelle deter-
minano il loro movimento netto secondo il gradiente di con-
centrazione (dalla regione a concentrazione pill alta verso
quella a concentrazione piu bassa). Cio non significa che le
particelle non si possano muovere in direzione opposta (“con-
tro gradiente”). Tuttavia, a causa della presenza di un maggior
numero di particelle nella regione a concentrazione pil alta, ¢
naturale che siano pili numerose le particelle che si muovono
casualmente da questa regione verso la regione a pit bassa con-
centrazione piuttosto che in direzione contraria (FIG. 5-10).

Pertanto, se una membrana ¢ permeabile a una sostanza, si
stabilisce un movimento netto dal lato della membrana in cui
la sostanza € piu concentrata verso il lato in cui &€ meno con-
centrata. Un simile gradiente a cavallo di una membrana rap-
presenta una forma di immagazzinamento di energia. Lenergia
¢ immagazzinata sotto forma di energia potenziale. Lenergia
immagazzinata nel gradiente di concentrazione viene rilasciata
quando gli ioni o le molecole si spostano da una regione ad
alta concentrazione verso una regione a bassa concentrazione.
E questo il motivo per cui il movimento secondo un gradiente
di concentrazione € un processo spontaneo. (Le diverse forme
di energia e i processi spontanei sono discussi in maggior det-
taglio nel Capitolo 7).

Sulle distanze brevi, la diffusione avviene rapidamente. La
velocita di diffusione dipende dal movimento delle molecole,
che dipende a sua volta dalla loro dimensione, forma, carica
elettrica e dalla temperatura. Se questa aumenta, le molecole si
muovono piu velocemente e la velocita di diffusione aumenta.

Le molecole di ciascun componente di una miscela diffon-
dono indipendentemente le une dalle altre. Se non vengono
aggiunte né rimosse particelle nel sistema, si raggiunge uno
stato di equilibrio dinamico, ovvero una condizione in cui il
sistema non cambia pit. Allequilibrio, le particelle sono distri-
buite uniformemente. Le particelle continuano a muoversi in
entrambi i sensi attraverso la membrana, ma il passaggio nelle
due direzioni avviene alla stessa velocita.

Generalmente, nei sistemi biologici tale equilibrio non viene
mai raggiunto. Lanidride carbonica, che viene continuamente
prodotta all'interno delle cellule dellorganismo in seguito alla de-
molizione del glucosio e di altre molecole durante la respirazione,
diffonde rapidamente attraverso la membrana plasmatica per es-
sere poi rapidamente rimossa dal flusso sanguigno. Cio limita il
reingresso dell'anidride carbonica nelle cellule e crea un gradiente
netto di concentrazione.

Nella diffusione sempli-
ce attraverso una membrana
biologica, le piccole moleco-
le di alcuni soluti apolari si
muovono direttamente attra-
verso la membrana secondo
il loro gradiente di concen-
trazione. Ad esempio, l'ossi-
geno e lanidride carbonica
possono diffondere rapida-
mente attraverso la membra-
na. La velocita della diffusio-
ne semplice ¢ direttamente
correlata alla concentrazione
del soluto; pili concentrato &
il soluto, piu rapida ¢ la sua
diffusione.

viene immersa in un becher

cominciano a dissolversi e a
diffondere nell’acqua.

Figura 5-10 Diffusione

@ Quando una zolletta di zucchero

di acqua pura, le sue molecole

L'osmosi é la diffusione di
acqua attraverso una membrana
selettivamente permeabile

L’osmosi € un tipo particolare di diffusione che comporta il mo-
vimento netto di acqua (il principale solvente nei sistemi bio-
logici) attraverso una membrana selettivamente permeabile, da
una regione a concentrazione maggiore a una regione a con-
centrazione minore. Le molecole di acqua passano liberamente
in entrambe le direzioni ma, come in tutti i tipi di diffusione, il
movimento netto avviene dalla regione in cui le molecole di ac-
qua sono piu concentrate verso la regione dove lo sono meno.
La maggior parte delle molecole di soluto (ad esempio, zucchero
e sale) non puo diffondere liberamente attraverso le membrane
cellulari selettivamente permeabili.

Il principio su cui si basa losmosi puo essere dimostrato
per mezzo di un tubo a U (FIG. 5-11). Il tubo a U ¢ diviso in due
parti da una membrana selettivamente permeabile attraverso la
quale possono passare le molecole di solvente, ma non quelle
di soluto. Da un lato viene posta una soluzione acqua/soluto,
mentre dall’altro lato viene messa acqua distillata. Nella parte
che contiene il soluto disciolto in acqua si ha una concentra-
zione effettiva di acqua pill bassa rispetto al lato che contiene
lacqua distillata. Cio accade perché le particelle di soluto, che
sono cariche (ioniche) o polari, interagiscono con le cariche
elettriche parziali della molecola polare dell'acqua. Molte delle
molecole di acqua si legano al soluto e pertanto non sono piu
libere di diffondere attraverso la membrana.

A causa della differenza reale di concentrazione dell'acqua,
si verifica un movimento netto di molecole di acqua dalla parte
contenente acqua pura verso quella contenente acqua/soluto.
Ne risulta che il livello del liquido scende dalla parte dell’ac-
qua pura e sale dalla parte dellacqua/soluto. Dal momento
che le molecole di soluto non si possono muovere attraverso la
membrana, lequilibrio non ¢ raggiungibile. Il movimento netto
dell'acqua procede e il livello di fluido continua a salire dal lato
contenente il soluto. Il peso della colonna di fluido che cresce
esercita una pressione sufficiente a impedire ulteriori cambia-
menti di livello del fluido, anche se le molecole di acqua conti-
nuano a passare attraverso la membrana selettivamente perme-
abile in entrambe le direzioni.

Si definisce pressione osmotica di una soluzione la pressione
che deve essere esercitata sul lato di una membrana selettivamente

© Alla fine, le molecole
di zucchero risultano
uniformemente
distribuite nella massa
di acqua.

@ Le molecole di zucchero
continuano a dissolversi
e a diffondere nell’acqua.
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