
Pompe (protoniche, cationiche):

P-H+ ATPasi

V-H+ ATPasi

H+ PPasi  (anche V-PPasi)

F-H+ ATPasi (cloroplasto e mitocondrio)

Ca2+ ATPasi

ABC ATPasi (ABC = ATP Binding Cassette)



La P-H+ ATPasi del plasmalemma

Assenti negli animali (che posseggono specifiche Na+/K+ -ATPasi)

Singolo polipeptide con massa molecolare di 110 kDa

Presente sulla membrana come dimero o oligomero

In Arabidopsis 11 geni codificano per le isoforme di P H+-ATPasi

Funzione: pompa protoni verso l’apoplasto utilizzando l’energia derivante da idrolisi 
dell’ATP (-50 kJ mol-1)

Stechiometria di funzionamento: 1 H+ per ogni ATP idrolizzato

Inibitore specifico: ortovanadato (HVO4
2-)

Nella frazione citosolica 3 domini con attività:
chinasica, fosfatasica, autoinibitoria



H+-ATPasi della membrana plasmatica

10 regioni transmembrana

- Tra la 6a e la 10a, sito a cui si lega il protone

- Regione idrofilica tra la 4a e la 5a (dominio chinasico, catalizza l’idrolisi dell’ATP), contenente un residuo 
di acido aspartico (auto-fosforilato durante la catalisi, regione conservata tra molte pompe ioniche) 

- Ansa idrofilica tra la 3a e la 4a (dominio fosfatasico), partecipa alla defosforilazione del residuo di acido 
aspartico 

Mg2+ -ATP



La pompa protonica del plasmalemma è una pompa di tipo P → stato di transizione in cui viene 
legato covalentemente un gruppo fosfato.
2 diverse conformazioni: E1 (non fosforilata) e E2 (fosforilata, v. figura)

Appartengono alla stessa superfamiglia (delle P-ATPasi): 
H+ ATPasi dei funghi, Na+/K+ ATPasi delle cellule animali, Ca2+ ATPasi di cellule vegetali e animali, 
H+/K+ ATPasi della mucosa gastrica dei mammiferi



RUOLO FISIOLOGICO DELLA H+-ATPasi DI PLASMALEMMA

Energizza i sistemi di trasporto di ioni e nutrienti



RUOLO FISIOLOGICO DELLA H+-ATPasi DEL PLASMALEMMA

Apertura degli stomi



RUOLO FISIOLOGICO DELL’H+-ATPasi DEL PLASMALEMMA

Accrescimento per distensione

Attivazione di 

espansine e 

β-glucanasi



Possibili meccanismi che determinano un aumento di attività della H+-ATPasi

Fattori che influenzano l’attività della H+-ATPasi:

stress, ormoni, luce, patogeni etc…



Il dominio C-terminale regola l’attività dell’enzima

Prove sperimentali: incremento considerevole dell’attivazione dell’H+-ATPasi se:

- espressione H+-ATPasi senza dominio-C terminale
- proteolisi controllata



LA FUSICOCCINA

Metabolita fitotossico prodotto dal fungo 
Fusicoccum amygdali

L’infezione provoca una attivazione irreversibile 
dell’H+-ATPasi delle cellule di guardia

Apertura incontrollata degli stomi

Morte per disidratazione



L’attivazione indotta da fusicoccina e quella indotta da rimozione sperimentale del 
C-terminale non sono additive.

Quindi la fusicoccina agisce rimuovendo l’autoinibizione imposta dal C-terminale



La fusicoccina stabilizza il legame di una proteina 14-3-3 sul dominio C-terminale 
della H+-ATPasi

Proteine 14-3-3

Classe di proteine regolatrici diffuse in tutti gli
eucarioti

Proteine dimeriche. Ogni monomero ha un PM
di circa 30 kDa

Interagiscono con numerose proteine bersaglio,
tramite il riconoscimento di particolari
sequenze fosforilate su residui di
serina/treonina



La fusicoccina promuove il legame irreversibile 
delle proteine 14-3-3 sul dominio C-terminale dell’H+-ATPasi

Meccanismo di azione della fusicoccina

bassa attività

alta attività



In condizioni fisiologiche l’interazione reversibile tra H+-ATPasi e
proteine 14-3-3 è mediata dalla fosforilazione di un residuo di serina o
treonina nel dominio C-terminale della pompa protonica





Attivazione della P-ATPasi tramite 

conversione di un dimero inattivo 

in esamero attivo:

1- fosforilazione del residuo di 

treonina (Thr947)

2- formazione di un complesso attivo 

tra la proteina attivante 14-3-3 e il 

dominio C-terminale

3- sequenziale associazione tra P-

ATPasi e proteine 14-3-3 coinvolge 

altri dimeri:

esamero di P-ATPasi legato a 6 

molecole di proteine 14-3-3-



Oxalis (acetosella)

Le V-H+ ATPasi del tonoplasto



La V-H+ ATPasi del tonoplasto

Famiglia delle V –ATPasi, ubiquitaria in piante e animali

Massa molecolare > 600 kDa

Complesso proteico costituito da molte subunità, divise in due sottocomplessi

Stechiometria: 2 H+ per 1 ATP

Pompa protoni all’interno del vacuolo

Importanza:

• Mantiene gradiente di protoni tra citosol e succo vacuolare
• Mantiene il potenziale di membrana trans-tonoplasto
• Mantiene basso il pH del succo vacuolare



Due sottocomplessi:
- Porzione V1 (idrolisi dell’ATP)
«Testa» (esamero A3B3)
+ altre 6 subunità

- Porzione V0 (trasporto di H+)
Anello c6

(più altre sub-unità a, d, c’, c’’, e)

Le due porzioni sono collegate da altre 
sub-unità (C, E, G, H, a) che 
costituiscono l’asse periferico

Le sub-unità D ed F formano l’asse 
centrale

V-H+ ATPasi

Idrolisi di ATP a livello di A, rotazione dell’asse centrale che spinge l’anello di subunità c a ruotare 
rispetto alla sub-unità a, promuovendo il movimento vettoriale dei protoni attraverso V0.

Attività regolata da un meccanismo di ossidoriduzione che coinvolge residui di cisteina nelle subunità 
A ed E



H+ PPasi

Indicate anche come V-PPasi

Ubiquitarie nelle piante superiori, presenti anche nelle alghe verdi, negli archeobatteri e in alcuni 
protisti. Assenti in Animali e Funghi. In Arabidopsis 3 geni

Singolo polipeptide, massa molecolare: ca. 80 kDa

Stato funzionale: omodimero

Stechiometria: 1 H+ per 1 PPi  (l’idrolisi di PPi  rilascia meno energia rispetto all’idrolisi di ATP)

Nelle piante, due tipi di V-PPasi filogeneticamente distinte

16-17 domini transmembrana, 5 loops citoplasmatici dove sono presenti i siti di legame e idrolisi di 
Mg2+ -PPi 

Presente soprattutto nel tonoplasto (vacuolo), ma rilevate anche nel plasmalemma e nel Golgi

Regolazione dell’attività mediata da ossido-riduzione di due residui di cisteina

Sovraespressione di geni per V-PPasi in Arabidopsis (3) aumenta la tolleranza allo stress salino e allo 
stress idrico, dovuta a potenziamento antiporto Na+/H+ e K+/H+ che sequestra ioni nel vacuolo e 
aumenta la capacità osmoregolatoria (= maggiore tolleranza allo stress idrico).



Pirofosfato: fonte di energia per la H+-PPasi vacuolare

P2O7
4-

Il gruppo fosfato è un gruppo funzionale chimico legato a una molecola tramite uno dei 4 atomi di 
ossigeno, quindi R-OPO3

2-



F-H+ ATPasi (cloroplasto e mitocondrio)

Complessi enzimatici molto conservati:
Procarioti: plasmalemma
Eucarioti: tilacoidi del cloroplasto (CF0-CF1 ATP sintasi) 
e creste mitocondriali (F0-F1 ATP sintasi)

Massa molecolare: circa 400 kDa

Complesso proteico costituito da molte sub-unità (simile a quello delle V- H+ ATPasi)

Omodimeri nei mitocondri, concentrati nelle creste; monomeri nei cloroplasti

Stechiometria: 3 H+ per 1 ATP sintetizzato

Converte un gradiente di protoni in ATP



2 sottocomplessi:

F1

3, 3, , , 

Fo

a, b, b’, cn

F-ATPasi



Stati catalitici dei tre siti attivi presenti nelle subunità : 

O (open): senza nucleotidi

L (loose): lega debolmente ADP e P

T (tight) : lega fortemente ADP e P per sintetizzare ATP

Ad ogni rotazione completa, sintesi di 3 ATP

12-14 protoni necessari per una rotazione completa (uno per ogni subunità c dell’anello)

Teoricamente necessari da 4 a 5 protoni per ATP
Valori misurati compresi tra 3 e 4 protoni per ATP

Schema di sintesi dell’ATP: modello di catalisi rotazionale



Ca2+ ATPasi

Appartengono alla famiglia delle P-ATPasi

Nelle cellule vegetali sono presenti nel plasmalemma, tonoplasto, reticolo endoplasmatico, 
mitocondri, cloroplasti (involucro interno)

Massa molecolare: 110-130 kDa

Stechiometria: 1 Ca2+ per 1 ATP idrolizzato

Pompa Ca2+ da citosol verso parete, vacuolo, ER, mitocondri 

[Ca2+] nel citosol pari a circa 50-200 nM, nella parete o altri compartimenti pari a circa 2-5 
mM (10.000 fino a 25.000 volte maggiore).

[Ca2+] importante regolatore dell’attività cellulare:
- forma un sale insolubile con il fosfato
- è uno ione segnale in molti processi



10 regioni transmembrana

Nelle piante, due classi di Ca2+ .ATPasi, sulla base della capacità o meno di legarsi alla calmodulina:
Una classe di Ca2+ .ATPasi (di tipo P) presenta un dominio N-terminale esteso: quando la calmodulina si lega a tale 
dominio, la pompa viene inibita (funzione autoinibitoria)
L’altra classe è di tipo ER (non lega con la calmodulina)

Ca2+-ATPasi



ABC ATPasi (ABC = ATP Binding Cassette)

Struttura: proteine oligomeriche costituite da sub-unità con domini idrofobici e domini 
periferici citoplasmatici che legano ATP

Presenza: in tutti gli organismi eucariotici, particolarmente abbondanti nelle piante (più di 
120 geni in Arabidopsis e riso), dove sono presenti nel plasmalemma e nel tonoplasto

Funzione: trasportano peptidi, zuccheri, lipidi, xenobiotici (detossificazione), prodotti 
secondari del metabolismo, alcuni ormoni (es. Auxina), in forma di composti semplici o 
coniugati del GLUTATIONE (Cisteina-Glutammato-Glicina). 

Trasportano molecole non-cariche (= non sono pompe elettrogeniche!)



Traslocatori (o carriers)



Modello di struttura generale dei traslocatori

Proteine di 40-50 kDa, 12 regioni transmembrana, porzione idrofilica tra 6a e 7a

Membri della famiglia MFS (Major Facilitator Superfamily)

Controllo a livello trascrizionale e post-traduzionale



Diffusione facilitata: uniporto



TRASPORTO ATTIVO SECONDARIO

La forza motrice protonica (generata dalle pompe protoniche) può 
energizzare il trasporto di altre sostanze contro il gradiente 
elettrochimico: co-trasporto (accoppiamento del trasporto di 1 
protone e di un’altra specie chimica)

SIMPORTO
protone e molecola X si muovono nella 
stessa direzione

ANTIPORTO
protone e molecola X si muovono in 
direzioni opposte



Anche soluti privi di carica possono essere trasportati (sarà quindi un trasporto 

contro gradiente di concentrazione)

Trasporto di tipo elettrogenico (variazione del gradiente elettrochimico di protoni, 

e.g. simporto H+/saccarosio) o elettroneutro (a seconda della carica del soluto e 

stechiometria soluto:protoni) 

gradiente di 

potenziale 

elettrochimico del 

substrato B

gradiente di 

potenziale 

elettrochimico del 

substrato A



L’energia immagazzinata come forza motrice protonica viene utilizzata per 

trasportare S contro il suo gradiente di concentrazione



PRINCIPALI IONI E SOLUTI TRASPORTATI DA CARRIER

NO3
-, PO4

3- , SO4
2-, zuccheri, amminoacidi, basi azotate

Elevata selettività per il soluto

Antiportatori Na+/H+ sia nel tonoplasto che nella membrana plasmatica: 

• Estrusione di Na+ attraverso la membrana plasmatica: SOS1 (Salt Overly Sensitive 1) 
Sovraespressione del gene AtNHX1; antiportatore SOS1 -> in Arabidopsis e in 
pomodoro

• Confinamento Na+ nel vacuolo: antiportatore NHX1 (Na+/H+ exchanger 1)
Sovraespressione NHX1 -> maggiore tolleranza alla salinità 

Nella membrana plasmatica: assorbimento di nutrienti minerali (anioni nitrato, 

fosfato, solfato), amminoacidi, peptidi, saccarosio;



Canali ionici



CANALI IONICI

•Trasportano ioni 

•Specificità per lo ione trasportato

• Classificazione:
Canali selettivi cationici selettivi per K+, selettivi per Ca2+, poco selettivi per altri cationi 
monovalenti o divalenti
Canali selettivi anionici generici o specifici per cloruro o malato

•Selettività ionica dipendente dall’ampiezza del poro e da cariche di superficie 
all’interno del poro



CANALI
Due conformazioni: aperti/chiusi

Ampiezza del poro e 
cariche di superficie 
= selettività

Nel caso dei canali per K+, una regione conservata glicina-tirosina-glicina è responsabile della selettività. 
Atomi di ossigeno di questi residui creano siti di legame ionico, dove lo ione potassio si associa in stato 
disidratato. Le dimensioni del sito di legame ionico escludono cationi più piccoli o più grandi.

Gating regolato: voltaggio (potenziale di membrana), ormoni, luce, fosforilazione, ligandi, stress 
meccanico (e.g. variazioni del turgore).



Arabidopsis: 70 geni che codificano per canali ionici, 57 sono canali cationici. 

Inward o 

outward 

rectifying

Solo

trasporto 

verso il 

citosol. 

Verso 

l’esterno 

solo 

tramite 

trasporto 

attivo



Canali per K+

Prelievo di potassio a livello radicale: 
AKT1 (di tipo IR)

Secrezione di potassio nella linfa 
xilematica da parte delle cellule 
parenchimatiche: SKOR

Caricamento e scaricamento del 
potassio dal floema: AKT2

Accrescimento per distensione: SPIK, 
AKT1

Movimenti stomatici: 
-ingresso di potassio mediato da 
KAT1, KAT2, AKT1, AKT2
- uscita di potassio mediata da GORK



CANALI PER K+ “SHAKER”

Regolati da voltaggio

Inward rectifying: 
si aprono a potenziali di membrana più negativi del potenziale di equilibrio per il 
potassio

Outward rectifying: 
si aprono a potenziali di membrana meno negativi del potenziale di equilibrio per il 
potassio

Espressi in cellule di guardia, radici, parenchima xilematico, floema, cellule in 
accrescimento, polline 



Canale per potassio, non regolato dal voltaggio, ugualmente permeabile sia in entrata che in 
uscita
[K+] nella cellula = 100 mM
[K+] extra-cellulare = 10 mM



Canale per potassio, regolato dal voltaggio ma ugualmente permeabile sia in entrata 
che in uscita



Canali per potassio, regolati dal voltaggio e rettificatori verso l’interno (linea blu) 
o verso l’esterno (linea rossa)



Struttura e funzione di una canale per K+ rettificatore verso l’interno (trasportano ioni 
potassio solo verso l’interno della cellula, mediano l’assunzione di potassio dalle soluzioni 
extracellulari). Si attivano quando Vm < EK cioè in caso di iperpolarizzazione della 
membrana



La regione S4 presenta una sequenza regolare in cui ogni tre residui amminoacidici, il terzo è carico 
positivamente (lisina o arginina) e i gruppi carichi emergono dallo stesso lato dell’elica. La 
iperpolarizzazione induce un movimento torsionale di S4. Questa variazione conformazionale 
determina l’apertura del canale per gli ioni potassio.

Sensore del voltaggio



Segnale extracellulare (1), che può portare a variazioni dell’attività della pompa per il 
calcio (2) o apertura dei canali localizzati sul plasmalemma (3). 

La variazione della concentrazione di calcio nel citosol (4) può risultare anche 
dall’apertura di canali presenti su endomembrane (5), attivati da secondi messaggeri (6).

Il calcio, eventualmente interagendo con specifiche proteine (7), scatena una o più vie di 
trasduzione del segnale che conducono alla risposta cellulare (8) 

Canali per Ca2+



Canali per Ca2+ attivati da ligandi (inositolo 1,4,5-trifosfato, ADP-ribosio ciclico), da 
voltaggio



Canali anionici

Ubiquitari su plasmalemma e tonoplasto

Nella membrane plasmatica di cellule radicali di Arabidopsis: efflusso (passivo) 
-> canali selettivi per Cl- e canali permeabili a diversi altri anioni inorganici e 
organici

Efflusso di Cl- mediato da canali regolati da Ca2+ o dal voltaggio. Importante in 
condizioni di elevate salinità del suolo

Efflusso di NO3
- mediato da canali: se eccedenza (squilibrio tra assorbimento e 

richiesta metabolica)

Efflusso di ioni inorganici nella rizosfera: mantenimento dell’omeostasi delle 
cariche elettriche nella cellula (controbilancia efflusso di H+)

Ruolo nel controllo del potenziale elettrico di membrane plasmatica per 
l’acquisizione di nutrienti



Canali anionici VMAL, specifici per malato2-


