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25 BBattterii e arccheobaatteri

In quesesto capititolo esaminiamomo le difffferenzeze e le cacaratterisistiche 

dei domimini Bacacteria e e Archaeaea, due dei tre p principali rami  

dell’alblbero delllla vita. Tali orgaganismi, chiamatati anchche procararioti, 

abitano o il nostrtro piananeta da più di 3,3,5 miliarardi di ananni, a 

differenenza degegli eucararioti, chche si sonono evolututi circaca 2,2 mililiardi 

di anni i fa. Sebbbbene mimicroscocopici, i prprocarioioti sono o così 

numerorosi che probababilmente e rappreresentano o oltre la metàtà della 

biomasassa, cioèoè di tutta la matateria vivivente presente e sulla TeTerra. 

Quindi la biomomassa d dei procacarioti è pipiù granande di ququella d di tutti 

gli eucacarioti: funghi, piante e e animalali. Mentrtre gli scscienziatiti 

scoprono nuovivi procacarioti eded esplorarano nuouove nicchie e 

habitat,t, la percrcentualale di batatteri e d di archeoeobattereri nella 

biomasassa del n nostro pianeta continuaua a crerescere.

Il microroscopistata olandndese AnAnton van n Leeuwewenhoek scoprìrì i 

batteri e altri mimicrorgaganismi nel 167474, mentntre osservava u una 

goccia d’acquaua di lagogo attraveverso ununa lente e di vetro. Neglgli 

ultimi a anni del XIX sesecolo, momolti micrcrorganismi (batatteri, 

protozoi e fununghi) fururono idenentificatiti come patogegeni, cioèoè 

agenti in grado di prorovocarere malattitie. Sebbebene i b batteri s siano 

respononsabili di i molte malattieie dell’uouomo, trtra cui lele infezioioni 

delle vivie respiriratorie, la tuberercolosi, il tetano e le i intossicacazioni 

alimentari, solalamente e una miminoranznza di spepecie è papatogenana 

(nessun n archeoeobattererio è stato mai i identificicato cocome 

patogegeno). 

I battereri e gli ararcheobabatteri svsvolgonono un ruololo essesenziale n nella 

biosferara come e decompmpositorori, scindenendo le e molecocole organaniche 

nei lororo compoponenti più sempmplici. I prprocarioioti, insiememe ai 

funghi, sono i riciclatotori dellala natura.a. Senzaza queststi 

microrgaganismi,i, tutto il carbononio, l’azazoto, il fofosforo o e lo zololfo 

resterebebbero legegati aiai rifiuti e e ai resti di piantnte e ananimali, e e non 

sarebbero dispsponibili per la s sintesi d di nuove e cellule e e orgaganismi.

Alcuni procarioti, i ciaianobatttteri (vededi immagigine), sosono 

prodututtori capapaci di e effettuarare la fototosintesisi, che gegenera 

CONCETTI CHIAVE

25.1 I batteri e gli archeobatteri sono organismi unicellulari 
che, a differenza delle cellule eucariotiche, non hanno 
organuli racchiusi in membrane plasmatiche; molti 
hanno una parete cellulare che circonda la membrana 
plasmatica e la maggior parte ha una singola molecola 
circolare di DNA.

25.2 Nei procarioti l’evoluzione procede rapidamente; 
la selezione naturale agisce sulla variabilità genetica 
fornita dalle mutazioni e dalla ricombinazione genetica 
ed è facilitata dalla rapida riproduzione.

25.3 L’enorme diversità che si è evoluta nel metabolismo e 
nelle modalità di nutrizione dei procarioti ha permesso 
loro di diffondersi in tutti i tipi di habitat.

25.4 I procarioti costituiscono due dei tre domini: Bacteria 
e Archaea.

25.5 I procarioti vivono in stretta associazione con altri 
organismi e giocano un ruolo determinante in ecologia, 
nel commercio e nella tecnologia.

25.6 I molti adattamenti evolutivi dei batteri patogeni ne 
hanno determinato il grande successo.

FOTO Oscillatoria, un genere di cianobatteri filamentosi.

I ciananobatteri sono gli unici procarioti che effettuano la fotosintesi, 

in cuiui viene prodotto ossigeno. La NASA sta progettando di 

utilizizzare cianobatteri e alghe per produrre ossigeno nelle future 

missioioni umane su Marte. Michael Abbey/Visuals Unlimited, Inc.
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ossigeno. Infatti, il 70-80% dell’ossigeno presente sulla Terra è 

generato da cianobatteri e alghe. Altri trasformano l’azoto 

atmosferico in ammoniaca e quindi in nitrati, la forma in cui 

l’azoto può essere assimilato dalle piante. La fissazione 

dell’azoto consente a piante e animali (che si nutrono di 

piante) di fabbricare molecole essenziali contenenti azoto, 

come proteine e acidi nucleici.

Il capitolo inizia con la descrizione della struttura di batteri ed 

archeobatteri, per poi analizzare la riproduzione e l’evoluzione 

dei procarioti. Descriveremo alcuni degli adattamenti 

nutrizionali e metabolici di questi organismi, e successivamente 

discuteremo la filogenesi dei due domini dei procarioti. 

Presenteremo poi una visione d’insieme dell’impatto dei 

procarioti su ecologia, tecnologia e commercio. Alla fine del 

capitolo discuteremo delle patologie causate da batteri.

25.1 La struttura di batteri 
e archeobatteri

OBIETTIVI DI APPRENDIMENTO

1 Descrivere la struttura e le forme comuni delle cellule 
procariotiche.

2 Mettere a confronto la parete batterica dei Gram-positivi 
e dei Gram-negativi.

3 Descrivere i movimenti dei procarioti e la struttura del 
flagello nei batteri.

A differenza di virus, viroidi e prioni, che sono costituiti solo da 
acidi nucleici e/o proteine, i procarioti assegnati ai domini Ar-
chea e Bacteria sono organismi cellulari. La maggior parte dei 
microbiologi assegna i procarioti a due domini: Archaea e 
Bacteria. Si ricordi dal Capitolo 4 che la struttura cellulare dei 
procarioti è sostanzialmente diversa da quella delle cellule degli 
altri organismi viventi. 

La maggior parte delle cellule procariotiche ha dimensioni 
molto piccole. Generalmente, il loro diametro è compreso tra 
0,5 e 1,0 mm e la loro lunghezza tra 1,0 e 5,0 mm. Il loro volume 
cellulare è solo un millesimo di quello di una piccola cellula 

eucariotica e la loro lunghezza circa un decimo. Quasi tutti i 
procarioti sono unicellulari, anche se alcuni formano colonie o 
filamenti caratterizzati dalla presenza di cellule specializzate.

I procarioti presentano diverse forme 
comuni

I procarioti hanno tre forme principali: sferica, a bastoncello ed 
elicoidale. I procarioti di forma sferica, conosciuti con il nome 
di cocchi, si presentano in forma unicellulare in alcune specie e 
in gruppi di cellule indipendenti in altre (FIG. 25-1a). Le cellule 
possono essere raggruppate in coppie (diplococchi), in lunghe 
catene (streptococchi) o in aggregati irregolari simili a grappoli 
d’uva (stafilococchi). I procarioti bastoncellari, noti come bacilli, 
possono apparire come singoli bastoncelli o come lunghe catene 
(FIG. 25-1b). Alcuni procarioti hanno una forma elicoidale. Se 
l’elica è rigida, il procariote è chiamato spirillo, se l’elica è flessi-
bile, è detto spirocheta (FIG. 25-1c). Uno spirillo a forma di vir-
gola è detto vibrione. Alcuni archeobatteri hanno forma inusua-
le, ad esempio triangolare o quadrata.

Le cellule procariotiche sono prive 
di organuli circondati da membrana

Si ricorda che le cellule procariotiche mancano degli organuli 
circondati da membrana tipici delle cellule eucariotiche e sono 
prive di nucleo (FIG. 25-2; vedi Capitolo 4). Benché la cellula 
procariotica sia priva di un nucleo circondato da membrana, 
essa possiede un’area nucleare, anche detta nucleoide, che con-
tiene il DNA.

Il denso citoplasma di una cellula procariotica contiene 
ribosomi (più piccoli di quelli eucariotici) e granuli di riserva 
contenenti glicogeno, lipidi o composti fosforilati. Gli enzimi 
necessari per le attività metaboliche possono essere localizzati 
nel citoplasma. Sebbene gli organuli membranosi di tipo euca-
riotico siano assenti, in alcune cellule procariotiche la mem-
brana plasmatica è ampiamente ripiegata verso l’interno. Gli 
enzimi necessari per la respirazione e la fotosintesi possono 
trovarsi associati alla membrana plasmatica o alle sue introfles-
sioni.
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(a) Cocchi. Fotografia colorata al microscopio 
elettronico a scansione (MES) di Staphylo-
coccus aureus. Questo batterio causa infe-
zioni della pelle e delle ferite, avvelenamen-
to del cibo e sindrome da shock tossici.
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(b) Bacilli. Immagine al MES colorata di 
Salmonella. Questo batterio causa
avvelenamenti del cibo.
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(c) Spirochete. Immagine al MES colorata 
di Borrelia burgdorferi. Queste spirochete
causano la malattia di Lyme trasmessa
dalle zecche dei cervi.

Figura 25-1 Forme comuni di procarioti
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La superficie della cellula procariotica
è generalmente rivestita da una parete 
cellulare

La maggior parte delle cellule procariotiche ha una parete cellu-

lare che circonda la membrana plasmatica. La parete cellulare 
fornisce una struttura rigida che sostiene la cellula, ne mantiene 
la forma. Le cellule batteriche hanno un’elevata concentrazione 
di soluti e la parete impedisce che esplodano in condizioni ipo-
toniche (vedi Capitolo 5). La maggior parte dei batteri sembra 
essersi adattata all’ambiente ipotonico circostante. Quando si 
producono sperimentalmente forme prive di pareti, queste van-
no tenute in soluzioni isotoniche per evitare che scoppino. Tut-
tavia, le pareti cellulari sono di poco aiuto quando il batterio si 
trova in un ambiente ipertonico, come avviene negli alimenti 
conservati ad elevate concentrazioni di zucchero o di sale. Ecco 
perché la maggior parte dei batteri cresce male nelle gelatine e 
nelle conserve di frutta, nel pesce sotto sale e in altri cibi così 
conservati.

La parete cellulare dei batteri è costituita da peptidoglica-

no, un polimero complesso composto da due tipi insoliti di zuc-
cheri (amminozuccheri), legati a corti polipeptidi. Gli zuccheri 
e i polipeptidi sono legati per formare un lattice che circonda 
l’intera membrana plasmatica. Il peptidoglicano è assente nella 
parete cellulare degli archeobatteri.

Le diverse composizioni della parete cellulare batterica 
sono di grande interesse per i biologi e di grande importanza 
clinica. Nel 1888, il medico danese Christian Gram mise a pun-
to la colorazione di Gram. I batteri che assorbono e mantengo-
no la colorazione al violetto di genziana sono classificati come 
Gram-positivi, mentre quelli che la perdono in seguito al trat-
tamento con alcool sono detti Gram-negativi. La parete dei 
batteri Gram-positivi è molto spessa ed è formata principal-
mente da peptidoglicani. La parete cellulare di una cellula bat-
terica Gram-negativa è costituita da due strati, una sottile pare-
te di peptidoglicano e una spessa membrana esterna. Quest’ul-
tima è simile alla membrana plasmatica, ma contiene polisacca-
ridi legati a lipidi (FIG. 25-3).

Diversamente dalle cellule eucariotiche, le cellule procariotiche non hanno un nucleo o altri 

organuli delimitati da membrana; il DNA non è circondato da una membrana nucleare.

Figura 25-2 Struttura di una cellula procariotica

Questo bacillo è un batterio Gram-negativo (discusso nel testo). Le cellule procariote hanno un 
involucro nucleare con una singola molecola circolare di DNA. Queste cellule possono avere anche 
uno o più plasmidi, piccoli anelli di DNA che si replicano indipendentemente.

PREDIRE Perché l’assenza di 
un nucleo potrebbe essere un 
vantaggio per i procarioti? 
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La differenza tra batteri Gram-positivi e Gram-negativi è di 
grande importanza nel trattamento di alcune malattie. Ad 
esempio, l’antibiotico penicillina interferisce con la sintesi di 
peptidoglicano, rendendo così fragile la parete cellulare, da ren-
derla inadeguata a proteggere efficacemente la cellula (vedi nel 
Capitolo 7 la discussione sui farmaci inibitori degli enzimi). Di 
conseguenza, la penicillina risulta più efficace contro i batteri 
Gram-positivi.

Alcuni batteri producono capsule 
o strati mucosi

Alcune specie di batteri producono una capsula o uno strato 

mucoso che circonda la parete cellulare. Lo strato mucoso è le-
gato alla parete cellulare meno saldamente rispetto alla capsula. 
Questi strati esterni sono fatti di polisaccaridi o proteine.

Nelle specie che vivono libere, questo rivestimento esterno 
può fornire alla cellula un’ulteriore protezione contro la fagoci-
tosi (ingestione) (vedi Capitolo 5) da parte di altri microrgani-
smi. Nei batteri patogeni, la capsula o lo strato mucoso può pro-
teggerli dalla fagocitosi da parte dei globuli bianchi (leucociti) 
dell’ospite. Per esempio, la capacità dello Streptococcus pneumo-
niae di causare la polmonite batterica dipende dalla presenza 
della capsula. Un ceppo di S. pneumoniae privo di capsula non 
provoca la malattia. I batteri utilizzano la loro capsula anche per 
attaccarsi a superfici come pietre, radici di piante o ai denti uma-
ni (provocando la comparsa della placca batterica).

Alcuni procarioti hanno fimbrie o pili

Alcuni procarioti hanno appendici simili a capelli chiamati fim-

brie. Le fimbrie sono fatte di proteine e sono più corte dei flagel-
li. I pili sono normalmente più lunghi delle fimbrie. Sulla super-
ficie delle cellule ci sono meno pili e più fimbrie. I batteri usano 
fimbrie e pili per attaccarsi alla superficie della cellula, incluse le 
superfici delle cellule che infettano. Queste strutture proteiche 
aiutano anche i batteri ad aderire gli uni con gli altri. Alcuni pili 
allungati, chiamati pili sessuali, sono importanti per permettere 
il trasferimento del DNA da un batterio all’altro.

Alcuni batteri sopravvivono 
in ambiente sfavorevole formando 
endospore

Quando l’ambiente diventa sfavorevole, ad esempio molto secco e 
caldo o povero di nutrimento, molte specie di batteri diventano dor-
mienti. La cellula perde acqua e rimane quiescente finché l’acqua 
non diventa nuovamente disponibile. Alcune specie formano cellu-
le dormienti estremamente durevoli, chiamate endospore. Per for-
mare un’endospora, la cellula batterica si divide per scissione bina-
ria, formando una grande cellula che circonda la cellula più piccola 
contenente il genoma. Dopo la formazione dell’endospora, la pa-
rete cellulare della cellula di origine si lisa per liberare l’endospora. 

Le endospore possono sopravvivere in ambienti molto secchi, 
caldi o ghiacciati, o quando il cibo è scarso. Alcune endospore sono 
così resistenti che possono sopravvivere per un’ora o più in acqua 
bollente o per centinaia di anni se congelate. Quando le condizioni 
ambientali ritornano a essere favorevoli per la crescita, l’endospora 
germina, formando una cellula batterica in attiva crescita.

Parecchi tipi di batteri che formano endospore causano malat-
tie (FIG. 25-4). Le endospore del Bacillus anthracis, il batterio che 
causa l’antrace, sono così resistenti che questo patogeno è desta pre-
occupazioni in quanto possibile agente per la guerra batteriologica. 
I batteri che causano il tetano (Clostridium tetani) e la cancrena gas-
sosa (C. perfringens) normalmente penetrano nell’organismo insie-
me al terreno quando una persona presenta un taglio profondo o 
una ferita aperta. I pazienti possono anche essere esposti a queste 
gravi malattie quando gli strumenti chirurgici non sono ben steri-
lizzati, con conseguente sopravvivenza delle endospore.

     La formazione di endospore non rappresenta una modalità 
di riproduzione batterica; le endospore, infatti, non sono parago-
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Figura 25-3 Le pareti cellulari batteriche

Se presente, la capsula è esterna rispetto alla parete cellulare.
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nabili alle spore riproduttive di funghi e piante. Per ogni cellula, si 
può formare una sola endospora, per cui il numero degli individui 
non aumenta. Gli archei non formano endospore; dispongono in-
vece di enzimi particolari sulla superficie cellulare in grado di pro-
teggerli dal freddo, dal calore e dall’essicamento.

Molti tipi di procarioti sono mobili

Immaginate lo sforzo necessario per nuotare nella melassa? L’ac-
qua ha, per i batteri, la stessa viscosità relativa della melassa per 
l’uomo. La maggior parte dei batteri si muove grazie alla presenza 
di flagelli. Il numero e la posizione di questi rappresentano un 
dato importante per la classificazione di alcune specie batteriche.

La struttura del flagello dei procarioti è abbastanza diversa da 
quella dei flagelli degli eucarioti. A differenza del flagello eucario-
tico, il flagello batterico non è costituito da microtubuli (vedi Capi-
tolo 4). Esso è un’appendice lunga e sottile, formata da tre parti: il 
corpo basale, l’uncino e un filamento (FIG. 25-5). Il corpo basale è 
una struttura complessa che àncora il flagello alla parete cellulare 
tramite dei dischi appiattiti. L’uncino unisce il corpo basale al lungo 
filamento cavo che si estende nell’ambiente circostante.

Il corpo basale è un motore, un po’ come l’elica di una barca 
a motore. Il batterio utilizza ATP per pompare protoni fuori dal-
la cellula. La diffusione di questi protoni nella cellula dà energia 
al motore, sostenendo il movimento rotatorio propulsivo del 
flagello. Così, il flagello produce un movimento rotatorio che 
spinge la cellula come un’elica spinge una barca sull’acqua. Il fla-
gello ruota in senso antiorario, spingendo la cellula in avanti.

Gli archaeobatteri hanno un’appendice rotante per la moti-
lità chiamata archaellum. L’archaellum è più sottile del flagello 
batterico. Infatti, è più simile a un pilo batterico che a un flagel-
lo batterico. I biologi hanno stabilito che la struttura del motore 
e l’assemblaggio del flagello negli archaeobatteri si è evoluta 
diversamente da quelli dei batteri.

I flagelli dei procarioti hanno anche altre funzioni, oltre al 
nuoto. Alcuni procarioti usano i loro flagelli per muoversi, per 

(a) Immagine MET a colori intensificati di Vibrio choleraeVV ,
il batterio flagellato che causa il colera nell’uomo.

0,5 mm
Ey

e 
of

 S
ci

en
ce

/S
ci

en
ce

 S
ou

rc
e

2 mm
Endospore

A
lf

re
d 

Pa
si

ek
a

/P
et

er
 A

rn
ol

d/
G

et
ty

 Im
ag

es

Figura 25-4 Endospore

Immagine al MET a colori intensificati di Clostridium tetani, il 
batterio che causa il tetano. Ogni cellula batterica (in blu) contiene 
una sola endospora (in arancio), una cellula disidratata e resistente 
che si forma all’interno della cellula originaria.
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(b) Struttura di un flagello batterico.
Il corpo basale è il motore, formato 
da una serie di piastre discoidali che ancorano 
il flagello alla parete cellulare e alla membrana 
plasmatica e fanno girare l’uncino e il filamento 
del flagello.

Figura 25-5 Il flagello batterico
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aderire alle superfici e per partecipare alla formazione di biofilm 
(un biofilm è una comunità di microrganismi attaccati a una 
superficie). I ricercatori hanno scoperto che i batteri usano i fla-
gelli per percepire l’umidità. Uno studio recente riporta che gli 
archeobatteri possono interagire tramite i loro archaella per for-
mare biofilm, composti da una o più specie. I procarioti che 
mancano di flagelli si muovono per scivolamento o contrazione.

I ricercatori hanno scoperto recentemente due strutture in-
tracellulari che presentano solo gli Archaea: cannule e hami. Le 
cannule sono tubi glicoproteici cavi che si estendono dalle cellu-
le formando una rete. Sono particolarmente resistenti al calore. 
Sono prodotte dal Pyrodictium, un genere di Archaea che vive in 
ambienti idrotermali marini. Le strutture dette hami sono com-
plesse appendici delle cellule di archeobatteri che sono state sco-
perte intrecciate a filamenti batterici in sorgenti sulfuree. Sono 
elicoidali, hanno aculei lungo la lunghezza del filamento e han-
no un gancio a tre parti all’estremità distale che facilita il fissag-
gio alle superfici. Cannule e hami sono adattamenti agli ambien-
ti estremi in cui molti archeobatteri vivono.

I procarioti flagellati non si muovono senza meta. Molti 
procarioti mostrano chemiotassi, il movimento in risposta a 
composti chimici presenti nell’ambiente. Ad esempio, i batteri 
si muovono verso il nutrimento, mentre si allontanano da certe 
sostanze chimiche dannose. Inoltre, molti procarioti mostrano 
fototassi, cioè si muovono in risposta alla luce di un ambiente.

VERIFICA 25.1

• COLLEGARE  In cosa differiscono i batteri e gli 
archeobatteri?

• COLLEGARE  In cosa differiscono i batteri Gram-positivi e 
Gram-negativi? Perché questa differenza è importante?

• COLLEGARE  In cosa differisce un flagello batterico da un 
flagello di una cellula eucariotica?

25.2 Riproduzione ed 
evoluzione dei procarioti

OBIETTIVI DI APPRENDIMENTO

4 Descrivere la riproduzione asessuata nei procarioti e 
riassumere i tre meccanismi (trasformazione, coniugazione 
e trasduzione) che possono portare alla ricombinazione 
genetica.

5 Indicare alcuni fattori specifici che contribuiscono alla 
rapida evoluzione dei batteri e degli archeobatteri.

Il materiale genetico dei procarioti si trova nell’area nucleare e 
non è circondato da un involucro nucleare. Nella maggior parte 
delle specie, esso è costituito da una singola molecola molecola 
circolare di DNA. Se distesa completamente, questa molecola 
avrebbe una lunghezza all’incirca 1000 volte superiore a quella 
della cellula stessa. Diversamente dai cromosomi eucariotici, il 
DNA procariotico ha poche proteine associate.

In aggiunta al DNA genomico, la maggior parte dei batteri e 
molti archeobatteri hanno uno o più plasmidi, piccole molecole 
di DNA circolari. I plasmidi batterici spesso portano geni che 
codificano gli enzimi per il catabolismo, per gli scambi di mate-

riale genetico e per la resistenza agli antibiotici. I plasmidi pos-
sono replicarsi indipendentemente dal DNA genomico (vedi 
Capitolo 15) o integrarsi in esso. I meccanismi di replicazione 
dei plasmidi degli archeobatteri non sono stati ancora scoperti.

La riproduzione rapida contribuisce 
al successo dei procarioti

I procarioti sono organismi di grande successo in termini di 
numero e distribuzione. Il loro successo è in gran parte dovuto 
alla loro capacità di riprodursi rapidamente. I procarioti si ri-
producono asessualmente, in genere per scissione binaria, un 
processo mediante il quale una cellula si divide in due cellule 
figlie simili (vedi Fig. 10-12). Prima avviene la replicazione del 
cromosoma batterico circolare, poi si forma una parete trasver-
sale per accrescimento sia della membrana plasmatica sia della 
parete cellulare.

La scissione binaria procede a notevole velocità. In condi-
zioni ideali, alcune specie si dividono in meno di 20 minuti. A 
questo ritmo, se nulla intervenisse, un batterio darebbe origine 
a più di un miliardo di batteri nel giro di 10 ore! Comunque, i 
procarioti non possono riprodursi a questa velocità per molto 
tempo, prima che la mancanza di cibo e l’accumulo dei prodot-
ti di scarto rallentino l’espansione della loro popolazione.

I batteri possono riprodursi anche per gemmazione. In que-
sto caso, la cellula produce una protuberanza, o gemma, che cre-
sce, matura e infine si separa dalla cellula madre. Alcuni proca-
rioti si dividono per frammentazione. Durante questo processo 
le pareti cellulari si accrescono all’interno della cellula, che viene 
scissa in numerose cellule di nuova costituzione.

I batteri trasferiscono l’informazione 
genetica

Sebbene la riproduzione sessuale, che coinvolge la fusione dei 
gameti, non avvenga nei procarioti, a volte si osserva uno scam-
bio di materiale genetico tra batteri, tra archeobatteri e anche tra 
domini. Tale scambio di geni, o trasferimento genico, porta alla 
ricombinazione genetica. Il trasferimento del materiale genetico 
dai genitori ai figli si chiama trasferimento genico verticale. Il 
trasferimento genico orizzontale avviene quando un organi-
smo (o virus) trasferisce materiale genetico a un altro organi-
smo che non appartiene alla sua prole. Il trasferimento genico 
tra i procarioti avviene con tre meccanismi diversi: trasforma-
zione, trasduzione e coniugazione.

1. Quando i procarioti muoiono, rilasciano il loro DNA, che 
può essere incorporato da altri procarioti. Nella trasforma-

zione, una cellula procariotica assorbe frammenti del DNA 
esogeno (o RNA) rilasciati da un’altra cellula procariotica. Il 
DNA esogeno deve legarsi a proteine presenti sulla superfi-
cie del batterio. Una volta all’interno della cellula batterica, 
parte del DNA esogeno può essere scambiato con segmenti 
omologhi del DNA ospite (ricombinazione reciproca) (FIG. 

25-6). Si ricordi dal Capitolo 12 che Oswald T. Avery e colle-
ghi identificarono nel DNA l’agente che trasformava le cel-
lule batteriche nel corso dei loro esperimenti e dimostraro-
no che il DNA è la base chimica dell’ereditarietà.

DNA estraneo può anche essere incorporato in forma 
di plasmidi. Quando ciò avviene, il DNA non va incontro a 
ricombinazione, ma resta in forma di plasmide separato dal 
cromosoma batterico.
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2. Nel secondo processo di trasferimento genico, la trasduzio-

ne, un fago trasporta geni appartenenti a batteri o archeo-
batteri da una cellula batterica o di archeobatteri a un’altra 
(FIG. 25-7). Normalmente, un fago contiene soltanto il pro-
prio DNA. Tuttavia, talvolta un fago incorpora parte del 
DNA batterico del suo ospite. Pertanto, quando il fago infet-
ta un altro batterio o archeobatterio, trasferisce quel DNA al 
nuovo ospite. Il cromosoma batterico di questo nuovo ospi-
te diviene quindi una ricombinazione del suo originale 
DNA e del DNA di un altro batterio o archebatterio.

3. Nella coniugazione, due cellule con polarità di accoppia-
mento diversa si uniscono e il materiale genetico si trasferi-
sce da una all’altra (FIG. 25-8). Diversamente dalla trasfor-
mazione e dalla trasduzione, la coniugazione prevede il con-
tatto tra due cellule.

La coniugazione è stata studiata ampiamente nel batterio 
Escherichia coli. In una popolazione di E. coli vi sono cellule 
donatrici, o cellule Fcellule Fcellule F  , che possiedono DNA trasmissibile alle 
cellule riceventi, o cellule FFF . Le cellule F  possiedono una se-
quenza di DNA, nota come fattore F (F sta per fertilità), che è fattore F
necessaria affinché un batterio funga da donatore durante la 
coniugazione. Il fattore F può trovarsi in forma di plasmide o 
far parte del DNA del cromosoma batterico.

I geni del fattore F codificano enzimi essenziali per il trasfe-
rimento del DNA. Alcuni di essi codificano per i pili sessuali, 
lunghe estensioni simili a peli che si proiettano dalla superficie 
cellulare. Il pilo sessuale di una cellula F+ riconosce e lega la 
superficie di una cellula F-, formando un ponte di coniugazione 
citoplasmatico tra le due cellule. Il plasmide F si replica e il 
DNA è trasferito dal batterio donatore a quello ricevente attra-
verso il ponte di coniugazione. I plasmidi F possono contenere 
anche altri tipi di geni, inclusi quelli che conferiscono resistenza 
agli antibiotici.

Nelle popolazioni batteriche 
l’evoluzione procede rapidamente

I batteri si riproducono rapidamente per scissione binaria, 
cosicché le mutazioni vengono trasmesse velocemente di ge-
nerazione in generazione. Le mutazioni che presentano qual-
che vantaggio si diffondono attraverso la popolazione e gli 
effetti della selezione naturale diventano evidenti rapida-
mente.

Il trasferimento genico orizzontale contribuisce notevol-
mente alla rapida evoluzione dei procarioti. L’acquisizione di 
nuovo DNA e la ricombinazione genetica sono importanti fonti 

Un batterio muorUn e e rilascia
 pril p oprio DNA.

ammenti di DNA esogeno siFram
gano a prlega oteine presenti sulla

superficie di un batterio vivo.

Il DNA entra nella cellula e
una parte di esso è incorporata
nel DNA della cellula ospite per
ricombinazione recipiproca.

2

3

DNADNA sc scambambiatiatoo

1

Figura 25-6 Trasformazione

Nella trasformazione un procariota prende il DNA esogeno dal 
suo ambiente. La cellula ospite sostituisce una parte del suo DNA 
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Figura 25-7 Trasduzione

In questo processo, un fago trasferisce il DNA batterico da un 
batterio a un altro e dà luogo a una ricombinazione genetica. 
La trasduzione è un importante mezzo di trasferimento genico 
orizzontale.
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della variazione genetica richiesta per la diversificazione e l’adat-
tamento. Il nuovo DNA introdotto nel genoma di un batterio 
rappresenta nuova materia prima per l’evoluzione. I nuovi geni 
subiscono mutazioni e sono sottoposti alle forze della selezione 
naturale. I cambiamenti nel materiale genetico sono trasferiti 
alle generazioni successive attraverso la scissione binaria. I cam-
biamenti che risultano adattativi possono diffondersi rapida-
mente nelle popolazioni batteriche e archeali successive.

VERIFICA 25.2

• Quali sono le modalità di riproduzione dei batteri? Quali 
meccanismi portano al trasferimento genico?

• COLLEGARE  In che modo la trasduzione ha contribuito a 
favorire la rapida evoluzione delle popolazioni batteriche?

• VISUALIZZARE  Illustrare gli eventi che hanno luogo 
durante la coniugazione batterica.

25.3 Adattamenti nutrizionali 
e metabolici

OBIETTIVO DI APPRENDIMENTO

6 Descrivere le modalità principali con cui i procarioti si 
nutrono e catturano l’energia, e confrontare la diversa 
richiesta di ossigeno.

Molti procarioti sono eterotrofi (trophos deriva dalla parola gre-
ca che significa “alimentazione”) e altri sono autotrofi. Gli 
autotrofi utilizzano composti inorganici, ad esempio l’anidride 
carbonica, come fonte di carbonio per produrre le loro molecole 
organiche. Molti procarioti sono eterotrofi, cioè ricavano atomi 
di carbonio dai composti organici di altri organismi.

Sulla base delle due principali modalità di cattura del-
l’energia, un autotrofo è classificato come chemiotrofo o come 
fototrofo. I chemiotrofi ottengono energia dai composti chimi-
ci. I fototrofi catturano l’energia luminosa. 3,5 miliardi di anni 

Figura 25-8 La coniugazione

Nella coniugazione, un batterio donatore trasferisce DNA plasmidico 
a un batterio ricevente.

COLLEGARE Perché per una cellula batterica potrebbe essere 
vantaggioso ricevere il plasmide F da un’altra cellula?
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(a) Immagine al MES con colori intensificati di E. coli

in coniugazione. I batteri sono collegati da un pilo di 
coniugazione. Quando vengono stimolate dal contatto, 
le cellule batteriche si avvicinano l'una all'altra e formano 
un ponte di coniugazione tra cellula donatrice e cellula ricevente 
(mostrato in b).

Pili sessuali

(b) Il processo di coniugazione.

La cellula F+

(donatrice)
produce un 
pilo sessuale.

Dal pilo sessuale si
sviluppa un ponte 
di coniugazione.

Un singolo 
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del plasmide F 
è trasferito 
dalla cellula
F+ alla cellula F–.

Il DNA si replica.
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La coniugazione, un meccanismo di trasferimento genico orizzontale, 

comporta la ricombinazione genetica.
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fa i primi batteri svilupparono la capacità di sfruttare la luce del 
Sole come fonte di energia. I primi fototrofi usarono l’idrogeno 
solforato per ridurre anidride carbonica rilasciando zolfo come 
prodotto di scarto. Circa 2,7 miliardi di anni fa, la capacità di usa-
re l’acqua, invece dell’idrogeno solforato, per ridurre l’anidride 
carbonica diede origine ai primi cianobatteri. Come prodotto di 
scarto fu rilasciato ossigeno. Quando consideriamo la fonte di car-
bonio e la fonte di energia possiamo classificare i procarioti in 
quattro gruppi principali (TABELLA 25-1):

1. i fotoautotrofi, come i cianobatteri, utilizzano l’energia lu-
minosa per sintetizzare i composti organici a partire da ani-
dride carbonica e altri composti inorganici.

2. la maggior parte degli archeobatteri e alcuni batteri sono 
chemioautotrofi, cioè utilizzano l’anidride carbonica come 
fonte di carbonio, ma non utilizzano la luce solare come 
fonte di energia. Invece, essi ottengono energia mediante 
l’ossidazione di composti inorganici, come l’ammoniaca 
(NH

3
) e l’acido solfidrico (H

2
S).

3. i fotoeterotrofi, come i batteri purpurei non sulfurei, otten-
gono il carbonio da altri organismi, ma utilizzano la clorofilla 
e altri pigmenti fotosintetici per catturare l’energia luminosa.

4. la maggior parte dei batteri è rappresentato da chemio-

eterotrofi, che dipendono dalle molecole organiche sia per 
il carbonio sia per l’energia. Molti di loro sono decomposi-

tori a vita libera, che ottengono carbonio ed energia dalla 
materia organica morta. Questi organismi sono chiamati 
anche saprotrofi. Alcuni chemioeterotrofi sono patogeni, e 
ricavano il loro nutrimento dagli organismi che infettano e 
danneggiano i loro ospiti causando malattie. Altri batteri 
eterotrofi procurano un vantaggio ai loro ospiti, ad esempio 
alcuni batteri che risiedono nell’intestino crasso producono 
vitamina K e alcuni tipi di vitamina B per i loro ospiti.

La maggior parte dei procarioti 
necessita di ossigeno

Siano essi eterotrofi o autotrofi, la maggior parte dei batteri e 
molti archeobatteri hanno un metabolismo aerobico, in quanto 
necessitano di ossigeno atmosferico per la respirazione cellula-
re. Molti batteri sono anaerobi facoltativi, cioè possono usare 
ossigeno per la respirazione cellulare se è disponibile, ma con-
ducono il metabolismo anaerobicamente se necessario. Altri 
procarioti sono anaerobi obbligati e conducono la respirazione 
anaerobica. Essi respirano utilizzando come accettori finali di 
elettroni molecole diverse dall’ossigeno, per esempio il solfato 
(SO

4
22), il nitrato (NO

3
2) o il ferro (Fe21). Alcuni anaerobi ob-

bligati, inclusi alcuni archeobatteri, vanno incontro alla morte 
se esposti anche a basse concentrazioni di ossigeno.

Alcuni batteri fissano 
e metabolizzano l’azoto

Tutti gli organismi hanno bisogno di azoto per poter produrre 
ammininoacidi e acidi nucleici. Alcuni batteri (per esempio al-
cuni cianobatteri) e archeobatteri (per esempio metanogeni) 
possono ridurre l’azoto atmosferico in ammoniaca. Il processo 
si chiama fissazione dell’azoto. L’ammoniaca prodotta dalla fis-
sazione dell’azoto è convertita in ioni ammonio (NH

4
1). I proca-

rioti che fissano azoto possono usare questa semplice forma di 
azoto per produrre componenti organici.

Certi procarioti convertono ammoniaca o ioni ammonio in 
nitrito (NO

2
2), mentre altri convertono nitrito in nitrato (NO

3
2). 

Questo processo, chiamato nitrificazione, converte l’azoto in 
una forma che può essere usata da piante e funghi. Gli animali 
ottengono azoto dai composti organici quando mangiano altri 
organismi. Come discuteremo più avanti, tutti gli altri organi-
smi, in ultima analisi, dipendono per la loro sopravvivenza dal 
processo di fissazione dell’azoto e dalla nitrificazione operata dai 
procarioti.

VERIFICA 25.3

• In che modo i chemioeterotrofi ottengono energia?

• COLLEGARE  Qual è la differenza tra anaerobi facoltativi 
e anaerobi obbligati? In che modo entrambi differiscono 
dagli aerobi?

• In che modo i batteri ottengono l’azoto necessario per la 
produzione di aminoacidi e acidi nucleici?

25.4 La filogenesi dei due 
domini di procarioti

OBIETTIVI DI APPRENDIMENTO

7 Confrontare le caratteristiche dei tre domini: Bacteria, 
Archaea ed Eukarya.

8 Fare una distinzione tra i principali gruppi di archeobatteri 
e identificare i tipi specifici di archeobatteri appartenenti a 
questi gruppi.

9 Descrivere i principali gruppi di batteri discussi in questo 
capitolo.

Al microscopio, la maggior parte dei procarioti appare simile 
per forma e dimensione. Tuttavia, utilizzando l’analisi di se-
quenza dell’RNA ribosomale 16S della subunità minore (SSU 
rRNA), Carl Woese e collaboratori hanno dimostrato che esisto-

 Tabella 25-1 Modalità di nutrizione e di cattura dell’energia

Modalità di nutrizione Fonte di energia Fonte di carbonio Esempi di organismi

AUTOTROFO

Fotoautotrofo Luce solare CO
2

Cianobatteri; batteri purpurei sulfurei

Chemioautotrofo Composti inorganici 
(ad es., NH

3
, H

2
S, Fe2+)

CO
2

Alcuni proteobatteri; la maggior parte degli archeobatteri 
(ad es. metanogeni, alofili estremi)

ETEROTROFO

Fotoeterotrofo Luce solare Composti organici Batteri non sulfurei, purpurei e verdi

Chemioeterotrofo Composti organici Composti organici Decompositori che vivono liberi; 
la maggior parte dei batteri patogeni
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no fondamentalmente due gruppi di-
versi di procarioti. Ciascun gruppo 
possiede regioni dell’SSU rRNA che 
presentano sequenze nucleotidiche 
uniche. Queste differenze sono dovu-
te al fatto che, dopo la loro separazio-
ne, le popolazioni di procarioti si 
sono diversificate e hanno subìto mu-
tazioni che hanno alterato le sequen-
ze dell’RNA. Basandosi su tali analisi, 
Woese ipotizzò che i procarioti anti-
chi si siano divisi molto presto nella 
storia della vita in due linee.

Sulla base del lavoro di Woese e 
su altri dati recenti, i microbiologi 
classificano i discendenti odierni di 
queste due linee antiche in due domi-
ni: Archaea e Bacteria (FIG. 25-9). Si 
pensa che questi gruppi si siano diffe-
renziati da un antenato comune circa 
quattro miliardi di anni fa. Batteri e 
archeobatteri sono stati gli unici or-
ganismi viventi sul nostro pianeta per 
circa due miliardi di anni. Pertanto, 
hanno avuto molto tempo per evolve-
re e adattarsi a tutti i tipi di ambiente. 
La loro diversità è sorprendente. An-
che il trasferimento genico orizzonta-
le ha contribuito a questa diversità. 
Come conseguenza del trasferimento 
di geni, talvolta tra specie evolutivamente lontane il genoma di 
archeobatteri e batteri è, di fatto, una miscela di geni di molti 
procarioti.

Le caratteristiche chiave 
che distinguono i tre domini

Diverse sono le caratteristiche chiave che distinguono gli archeo-
batteri dai batteri. Al contrario dei batteri, gli archeobatteri non 
hanno peptidoglicani nelle loro pareti cellulari. Sebbene le loro 
membrane cellulari siano simili dal punto di vista strutturale, la 
loro struttura è unica dal punto di vista chimico. Nella membrana 
cellulare dei batteri e degli eucarioti, gli acidi grassi sono attaccati 
al glicerolo mediante legami esterei. Negli archeobatteri, invece, 
non sono presenti acidi grassi; al loro posto, idrocarburi a catena 
ramificata (sintetizzati a partire da unità isoprenoidi) sono legati 
al glicerolo mediante legami eterei (TABELLA 25-2).

R

Legame estereo
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O

O RO RO RO RO RO RO RO RO RO RO RRO RO R

Legame etereo

O RO R

H

H

O RO R

L’assenza di un secondo atomo di ossigeno elettronegativo ren-
de il legame etereo più forte di quello estereo. Questa struttura uni-
ca della membrana degli archeobatteri potrebbe contribuire alla 
loro capacità di sopravvivere e prosperare in ambienti inospitali.

Sotto certi aspetti, gli archeobatteri sono più simili agli eu-
carioti che ai batteri. Infatti, essi non possiedono la semplice 
RNA polimerasi presente nei batteri. Come negli eucarioti, il 

loro processo traduzionale inizia con la metionina, mentre nei 
batteri inizia con la formilmetionina (vedi Capitolo 13). Inoltre, 
diversi antibiotici che hanno effetto sui batteri non danneggiano 
né gli archeobatteri né gli eucarioti.

Anche i batteri condividono alcuni caratteri (assenti negli 
archeobatteri) con gli eucarioti. Per esempio, come affermato 
precedentemente, sia i batteri sia gli eucarioti hanno lipidi di 
membrana con legami esterei, mentre gli archeobatteri hanno 
lipidi di membrana con legami eterei. Alcuni microbiologi pen-
sano che gli eucarioti siano il prodotto della fusione tra un ar-
cheobatterio, che ha fornito il macchinario trascrizionale e tra-
duzionale, e un batterio che ha invece fornito gli enzini necessa-
ri al metabolismo energetico.

Utilizzando analisi di dati molecolari, i ricercatori hanno 
ipotizzant che gli eucarioti derivino da un antenato archeale. 
L’antenato potrebbe essere stato membro di un clade degli Ar-
chaea scoperto di recente, i Lokiarchaeota. Poiché i membri di 
questo clade hanno caratteristiche eucariotiche, alcuni sistema-
tici ipotizzano che gli eucarioti si siano ramificati dai Lokiarcha-
eota. Se così fosse, gli eucarioti dovrebbero essere parte del do-
minio degli Archaea, e il dominio Eukarya scomparirebbe.

La tassonomia degli archeobatteri 
e dei batteri cambia continuamente

La tassonomia dei procarioti si basa sempre più su dati moleco-
lari, principalmente sul sequenziamento degli RNA e, più recen-
temente, di interi genomi. I gruppi che si sono separati precoce-
mente hanno avuto più tempo per accumulare mutazioni nei 
propri SSU rRNA, per cui le loro sequenze nucleotidiche sono 
meno simili rispetto a quelle di gruppi la cui divergenza è avve-
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Figura 25-9 I tre domini

Questo diagramma altamente semplificato riporta alcuni taxa rappresentativi dei domini Bacteria 
e Archaea. Le relazioni evolutive sono basate su analisi molecolari. Ogni qualvolta si considerano 
dati aggiuntivi, queste relazioni vengono modificate.
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nuta più di recente. Tuttavia, alcuni microbiologi stanno svilup-
pando alberi filogenetici basati sull’intero genoma. Essi sosten-
gono che ci sono probabilmente 1000 geni che codificano protei-
ne per ogni gene che codifica un rRNA. Per questo, questi ricer-
catori preferiscono prendere in considerazione le proporzioni di 
geni (o di proteine) che i genomi di vari gruppi hanno in comu-
ne. La tassotomia degli archeobatteri e dei batteri cambia conti-
nuamente via via che i sistematici studiano nuovi dati molecola-
ri che danno nuovi spunti alla filogenesi di questi gruppi.

Benché la tassonomia dei procarioti sia controversa e cambi 
continuamente, sono state classificate circa 14.000 specie di pro-
carioti. Si suppone che esistano altre centinaia di migliaia di spe-
cie. Gli autori del Bergey’s Manual of Systematic Bacteriology, con-
siderato da molti microbiologi il testo di riferimento, hanno divi-
so gli archeobatteri in 4 phyla e i batteri in oltre 30 phyla sulla base 
dell’analisi dell’rRNA 16S. I sistematici, tuttavia, hanno proposto 
ulteriori gruppi (phyla) di archea basati sulle numerose e conti-
nue scoperte di organismi precedentemente non identificati.

La maggior parte degli archeobatteri 
vive in ambienti marini e terrestri 
e molti archeobatteri vivono 
in ambienti inospitali

Il dominio Archaea comprende quattro gruppi principali (phyla, 
cladi): Crenarchaeota, Euryarchaeota, Nanoarchaeota e Korarcha-
eota. Questa filogenesi è basata su sequenze del 16S rRNA e su 
informazioni di sequenza di interi genomi. Sulla base di continui 
rilevamenti di archeobatteri non identificati in precedenza e del 
sequenziamento di genomi archeali, si stima che dovrebbe essere 
aggiunta oltre una dozzina di gruppi.

I Crenarchaeota comprendono i termofili estremi, archeo-
batteri che vivono a temperature estremamente alte o basse. La 
temperatura ottimale per molti di questi è superiore agli 80 °C 
e alcuni crescono a temperature più alte di 100 °C. Alcuni Cre-
narchaeota sono i viventi capaci di crescere alle più alte tempe-
rature. Alcune specie abitano ambienti acidi. È stata individua-
ta una specie, nelle calde sorgenti solforose del parco Nazionale 

di Yellowstone, che vive a temperature vicine agli 80 °C e a 
valori di pH tra 1 e 2, il pH dell’acido solforico concentrato 
(FIG.  25-10a). Altri Crenarchaeota abitano le aree vulcaniche 
sottomarine. Una specie, trovata vicino a una sorgente idroter-
male sottomarina sul fondale dell’Oceano Pacifico, cresce a 
temperature di 80-120 °C. Al contrario, altre specie di Crenar-
chaeota vivono in ambienti molto freddi (1,8 °C).

Alcuni studi hanno identificato diverse specie di Crenarcha-
eota nel suolo e nell’acqua dolce dimostrando che i membri di 
questo phylum sono comuni nella maggior parte degli ambienti. 
I Crenarchaeota sono i principali donatori di anidride carbonica 
e costituiscono anche una parte importante del plancton nei 
mari freddi ricchi di ossigeno. Alcuni sono fotoeterotrofi.

Anche gli Euryarchaeota includono molti archeobatteri che 
abitano ambienti estremi. Questo gruppo include: metanogeni, 
aerobi estremi, termofili anaerobi, acidofili e alofili (alcuni estre-
mi) (FIG. 25-10b). I metanogeni (produttori di metano) sono un 
ampio gruppo eterogeneo che vive in ambienti privi di ossigeno, 
come le acque putride e gli acquitrini, e sono comunemente pre-
senti nel tratto digerente dell’uomo e di altri animali. I metanoge-
ni sono anaerobi obbligati, caratterizzati dalla produzione di gas 
metano a partire da composti carboniosi semplici. Essi sono mol-
to importanti nel processo di riciclaggio dei composti organici 
derivati dagli organismi che vivono nelle paludi. I metanogeni che 
vivono nel tratto digerente dei bovini e di altri ruminanti produ-
cono metano che viene emesso dagli animali per eruttazione. 
Questi archeobatteri sono responsabili della produzione di oltre 
l’80% (più di 2 miliardi di tonnellate all’anno) del metano presen-
te nell’atmosfera terrestre. Il metano si trova anche nei sedimenti 
marini (FIG. 25-10c), ed è coinvolto nel fenomeno dell’effetto serra.

Gli alofili estremi sono eterotrofi che necessitano di grandi 
quantità di Na1 per la loro crescita. Vivono in soluzioni sature 
di sali, come le acque saline del Mar Morto e del Gran Lago 
Salato. Gli alofili estremi utilizzano la respirazione aerobica per 
produrre ATP. Tuttavia, essi svolgono anche una forma del ciclo 
di Calvin (una parte della fotosintesi) in cui catturano l’energia 
solare grazie a un pigmento porpora (batteriorodopsina). Que-
sto pigmento è molto simile al pigmento rodopsina coinvolto 
nel processo della visione animale.

Tabella 25-2 Comparazione dei tre domini

Caratteristiche Bacteria Archaea Eukarya

Involucro nucleare Assente Assente Presente

Organuli delimitati da 
membrana

Assenti Assenti Presenti

Cromosoma circolare Presente (lineare in alcune specie) Presente Assente

Numero di cromosomi Tipicamente uno (possono essere 
presenti anche plasmidi)

Tipicamente uno (possono essere 
presenti anche plasmidi)

Tipicamente molti

Istoni associati al DNA Assenti Presenti Presenti

Peptidoglicano nella parete 
cellulare

Presente Assente Assente

Struttura dei lipidi nella 
membrana

Acidi grassi a catena lineare legati 
al glicerolo attraverso legami 
esterei

Idrocarburi a catena ramificata 
legati al glicerolo attraverso 
legami eterei

Acidi grassi a catena lineare legati al 
glicerolo attraverso legami esterei

Dimensioni dei ribosomi 70S* 70S 80S, ad eccezione di quelli di 
mitocondri e cloroplasti

RNA polimerasi Una sola RNA polimerasi 
relativamente semplice

Diverse RNA polimerasi 
relativamente complesse

Diverse RNA polimerasi 
relativamente complesse 

Traduzione Inizia con la formilmetionina Inizia con la metionina Inizia con la metionina

Crescita oltre i 70 °C Sì Sì No

*I numeri 70S e 80S si riferiscono al coefficiente di sedimentazione (una misura delle dimensioni relative) durante la centrifugazione.




