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Prefazione  
della terza edizione

L’idea di lavorare ad un testo di Fisiologia Vegetale derivò, verso il 2010, dalla conside-
razione che i testi allora disponibili per i nostri studenti universitari erano generalmente 
traduzioni italiane di trattati, piuttosto ponderosi, in lingua inglese. Ciò creava, tra la stesu-
ra originale e la disponibilità sul mercato, un lag time piuttosto lungo, che poteva giocare 
negativamente sull’attualità dell’informazione in una disciplina sostenuta da attività di ri-
cerca in grado di fornire sempre nuove conoscenze sui meccanismi molecolari, biochimici, 
cellulari ed organismici alla base della funzionalità delle piante.

Da questa considerazione derivò l’iniziativa di fornire agli studenti un testo nuovo e più 
immediato, agile e di dimensioni adeguate all’ampiezza dei corsi di Fisiologia Vegetale dei 
nostri Atenei, scritto in lingua italiana da autori italiani. Aderimmo così al progetto metten-
do a disposizione le nostre competenze scientifiche e le esperienze didattiche maturate nel 
campo della Fisiologia Vegetale nelle diverse sedi di appartenenza.

Il nostro lavoro si concretizzò nel testo di “Elementi di Fisiologia Vegetale” pubblicato 
nel 2012.

L’ampliamento delle conoscenze, derivate dalle nuove informazioni fornite dalle attività 
di ricerca in diversi campi della Fisiologia Vegetale, ci portò, negli anni successivi, a realiz-
zarne una seconda edizione, pubblicata nel 2017.

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

Come per le due precedenti, anche per questa terza edizione del libro, ci siamo prefissi 
di fornire un’informazione il più possibile completa ed aggiornata degli argomenti trattati e 
di svilupparli, anche quando particolarmente complessi, attraverso un linguaggio semplice, 
chiaro e didatticamente efficace, arricchito anche da numerose figure esplicative. In diversi 
capitoli, inoltre, sono state aggiunte ulteriori schede di approfondimento riguardanti par-
ticolari aspetti delle tematiche affrontate che, se inseriti nel testo, avrebbero reso meno 
fluida e continua la trattazione.

Nella nuova edizione del libro è stata mantenuta la considerazione degli argomenti prin-
cipali di Fisiologia Vegetale: la germinazione dei semi, il bilancio idrico della pianta, la nu-
trizione minerale, il metabolismo energetico fotosintetico e respiratorio, l’assimilazione del 
carbonio, dell’azoto e dello zolfo, le risposte di crescita e sviluppo delle piante ai segnali 
endogeni (fitoormoni) ed a quelli esogeni (luce), i movimenti delle piante e l’orientamento 
nello spazio.
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È stato invece tralasciato il campo, estremamente ampio, del metabolismo secondario, 
per il quale si rimanda a testi più specifici di Biochimica Vegetale e di Ecofisiologia Vegeta-
le, e sono stati affrontati solo marginalmente i complessi eventi genetici e molecolari della 
Biologia dello Sviluppo, che sono argomento di uno specifico volume di questa stessa Casa 
Editrice.

La nostra intenzione è stata quella di realizzare un testo nuovo, arricchito ed attuale, 
rivolto a studenti che abbiano già acquisito conoscenze di Botanica e di Biologia Cellulare 
delle piante. Il libro quindi è indicato per insegnamenti di Fisiologia Vegetale collocati nel 
secondo-terzo anno dei percorsi triennali, o nei successivi bienni magistrali dei Corsi di 
Laurea in Biologia, ma anche di tutti gli altri Corsi di Laurea che prevedano percorsi di tipo 
biologico, come Biologia Molecolare, Biotecnologie, Scienze Naturali ed Ambientali, Scienze 
Agrarie. 

Gli Autori 
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FIGURA 5.1 Rapporto tra fase luminosa e fase metabolica della fotosintesi. Il NADPH e l’ATP prodotti nei cloroplasti al-
la luce dai complessi della fase luminosa sono consumati dal ciclo di Calvin-Benson. In molte condizioni si misura un 
rapporto di circa 1 a 1 tra l’O2 prodotto (dalla fotolisi dell’acqua) e la CO2 consumata (dal ciclo di Calvin-Benson), 
tale da giustificare la classica equazione generale della fotosintesi: CO2 + H2O  CH2O + O2, dove per CH2O si 
intende un’unità carboniosa di un carboidrato. Si noti però che la sintesi dei carboidrati non passa attraverso una 
reazione diretta tra CO2 e H2O. 
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gliceraldeide-3-fosfato 
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• una fase di carbossilazione

• una fase di riduzione -

• e una fase di rigenerazione

-

FIGURA 5.2
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FIGURA 5.2 Il ciclo di Calvin-Benson comprende le fasi di carbossilazione, riduzione e rigenerazione. Si noti che 
la fase di rigenerazione comprende due blocchi di reazioni molto simili catalizzate dalla sequenza di enzimi TPI, 
ALD, FBPasi o SBPasi, TK. (RuBP = ribulosio 1,5-bisfosfato, 3PGA = 3-fosfoglicerato, BPGA = 1,3-bisfosfoglice-
rato, G3P = gliceraldeide 3-fosfato, DHAP = diidrossiacetone-fosfato, FBP = fruttosio 1,6-bisfosfato, F6P = frutto-
sio 6-fosfato, Xu5P = xilulosio 5-fosfato, E4P = eritrosio 4-fosfato, SBP = sedoeptulosio 1,7-bisfosfato, S7P = sedo-
eptulosio 7-fosfato, R5P = ribosio 5-fosfato, Ru5P = ribulosio 5-fosfato. Rubisco = ribulosio 1,5-bisfosfato carbossi-
lasi/ossigenasi, PGK = 3-fosfoglicerato chinasi, GAPDH = gliceraldeide 3-fosfato deidrogenasi, TPI = trioso fosfa-
to isomerasi, ALD = aldolasi, FBPasi = fruttosio 1,6-bisfosfato fosfatasi, TK = transchetolasi, SBPasi = sedoeptulosio  
1,7-bisfosfato fosfatasi, RPE = ribosio fosfato epimerasi, RPI = ribosio fosfato isomerasi, PRK = fosforibulochinasi). 
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FIGURA 5.3 Reazioni alternative di carbossilazione e ossigenazione catalizzate dalla Rubisco. La forma del ribulosio 
1,5-bisfosfato che può essere carbossilata o ossigenata è l’enediolato (doppio legame tra C-2 e C-3). Il primo pro-
dotto della carbossilazione è il 2-carbossi-3-cheto-arabinitolo 1,5-bisfosfato (CKABP). Il prodotto finale 3-fosfoglicera-
to (3PGA) deriva dall’idratazione del CKABP che determina la scissione del legame tra i carboni C-2 e C-3. Nell’os-
sigenazione si forma un intermedio idroperossido in cui il legame tra i carboni C-2 e C-3 si scinde, favorendo la for-
mazione di 2-fosfoglicolato (2PG, C-1 e C-2) e di 3PGA (C-3, C-4 e C-5).

PCH
2
O

 I

         HC–OH 

 I

COO-

P

P

CH
2
O

 I

C–COO-

 I

C=O

 I

         HC–OH 

 I

CH
2
O

HO–
H

2
O H

+

H
+

H
+

P

COO-

 I

         HC–OH 

 I

CH
2
O

H

P

P

CH
2
O

 I

C–OH

II

C–O-

 I

C–OH

 I

CH
2
O

H

H

P

P

CH
2
O

 I

C=O

 I

C–OH

 I

C–OH

 I

CH
2
O

1

2

3

4

5

HO–

H

P

P

CH
2
O

 I

C–OO-

 I

C=O

 I

C–OH

 I

CH
2
O

RuBP CKABP

3PGA

3PGA

2PG 

3PGA

RuBP-
enediolato

Intermedio
idroperossido

P

P

CH
2
O

 I

COO-

COO-

 I

C–OH

 I

CH
2
O

H

CO2

O2



5.1 Il ciclo di Calvin-Benson  191

-

ni a molte coppie isoenzimatiche

-

-

di ciclo di riduzione fotosintetica del carbo-

nio

-

-

lineare di elettroni della fase luminosa della 

1 ATP e 

1 NADPH

-

fase di rigenerazione

-

riorganizzati a formare il substrato della Ru-

-

-

-

-

-

dalla trioso fosfato isomerasi TPI al-

dolasi ALD fruttosio bi-

sfosfato fosfatasi FBPasi sedoeptulosio 

bisfosfato fosfatasi SBPasi transche-

tolasi TK FIGURA 5.5

G3P 

di-

idrossiacetone fosfato DHAP -

TPI

ALD

nel fruttosio 1,6-bisfosfato FBP
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FIGURA 5.4 Fase di riduzione del ciclo di Calvin-Benson. In questa fase il gruppo carbossilico dell’acido 3-fosfoglice-
rico viene ridotto ad aldeide (gliceraldeide 3-fosfato, G3P) passando attraverso l’intermedio fosforilato 1,3-bisfosfo-
glicerato (1,3-BPGA). Il potere riducente (NADPH) e l’ATP necessari sono forniti dalle reazioni luminose della fotosin-
tesi. (PGK = fosfoglicerato chinasi, GAPDH = gliceraldeide 3-fosfato deidrogenasi).



192 Capitolo 5 – Le reazioni fotosintetiche del carbonio 

FIGURA 5.5 Fase di rigenerazione del ciclo di Calvin-Benson. Questa fase, in cui tutti gli intermedi sono zuccheri, al-
dosi o chetosi variamente fosforilati, comprende una serie di reazioni catalizzate dagli enzimi trioso fosfato isome-
rasi (TPI), aldolasi (ALD), fruttosio 1,6-bisfosfato o sedoeptulosio 1,7-bisfosfato fosfatasi (FBPasi o SBPasi) e transche-
tolasi (TK) ripetuta due volte. (G3P = gliceraldeide 3-fosfato, DHAP = diidrossiacetone-fosfato, FBP = fruttosio 1,6-bi-
sfosfato, F6P = fruttosio 6-fosfato, Xu5P = xilulosio 5-fosfato, E4P = eritrosio 4-fosfato, SBP = sedoeptulosio 1,7-bisfo-
sfato, S7P = sedoeptulosio 7-fosfato, R5P = ribosio 5-fosfato, Ru5P = ribulosio 5-fosfato, RPE = ribosio fosfato epime-
rasi, RPI = ribosio fosfato isomerasi, PRK = fosforibulochinasi). 
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 5.1.2.  La regolazione del ciclo di  

Calvin-Benson

parte delle reazioni luminose della fotosin-

-

2
-

-

2  

-

-

-

alla SCHEDA 5.3

-

trasmettono questa informazione sono di varia 

-

trazione del Mg2+ e dei protoni

-

FIGU-

RA 5.7

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

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