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Architettura del fusto e della radice: nuove ipotesi sullo sviluppo

delle radici degli alberi!

D. CHIATANTE

In questo lavoro si fa una revisione dello stato delle attuali conoscenze scientifiche che riguardano i meccanismi biologici
che regolano l'architettura complessiva della pianta agendo sulle modalitd di sviluppo sia del fusto che della radice. Nel
caso del fusto si evidenzia I'esistenza di una ritmicita di costruzione imputabile al controllo intrinseco e specifico della dis-
tribuzione, nello spazio e nel tempo, delle unita di accrescimento di biomassa (ficomeri) e delle relative appendici laterali
(rami e foglie). Si puntualizza sul fatto che la ritmicica e la direzionalitd di questa crescita sono ottenute tramite divisioni
asimmetriche delle cellule iniziali che formano il meristema primario del fusto. Inoltre, viene sottolineato il fatto che l'ar-
chitettura del fusto prodotta da questo tipo di “sviluppo intrinseco” & suscettibile di alterazioni indotte da fattori ambien-
tali. Questi ultimi agirebbero sull’architettura alterando sia la ritmicita che la direzionalita di costruzione di quest'organo
inducendo quello che si pud definire come “sviluppo di risposta”. Per quanto concerne la radice si analizza sinteticamen-
te la letteratura specifica arrivando alla conclusione che anche I'architettura di questo organo ¢ ottenuta da una ritmica e
direzionale aggiunta di biomassa (rizomeri) che include anche le relative appendici laterali (radici laterali). Anche la rit-
micita della costruzione dell’architettura della radice si fonda sull’asimmetrica divisione delle cellule iniziali del meristema
primario. Tuttavia, nel caso della radice si sottolinea come il meccanismo biologico concernente la formazione dei meri-
stemi laterali ¢ completamente diverso da quello attivo nel fusto. Dall’analisi filogenetica basata sulle ricerche di paleobo-
tanica, si ottiene I'indicazione che le specificita dei rispettivi ambienti di crescita di questi due organi (I'aria ed il suolo)
potrebbero essere alla base della comparsa delle differenze nei loro relativi meccanismi biologici di sviluppo. In analogia
con il fusto, si mette in evidenza come anche l'architettura della radice sia modificabile a causa di fattori ambientali che
indurrebbero uno “sviluppo di risposta”. Dalla revisione dello sviluppo di risposta che agisce determinando I'architettura
della radice delle piante arboree, emerge I'insufficienza delle attuali conoscenze scientifiche per quanto riguarda il mecca-
nismo biologico di produzione di radici laterali. Attualmente in letteratura ¢ diffusa I'opinione dell'impossibilita che una
radice che ha sviluppato una struttura legnosa possa emettere nuove radici laterali senza ricorrere prima alla genesi di un
callo. Contrariamente a questa opinione, ¢ sulla base di osservazioni sperimentali e dati esistenti in letteratura, in questo
lavoro viene proposta, per la prima volta, un’ipotesi di emissione di radici laterali a partire da radici che hanno sviluppa-
to una struttura secondaria. Questa ipotesi prevede il reclutamento di cellule iniziali per formare un meristema laterale a
partire dalle cellule iniziali dei raggi midollari presenti nel cambio cribro-vascolare. I fattori ambientali, come ad esempio
gli stimoli meccanici, potrebbero essere responsabili di questo reclutamento. Infine, questo lavoro sottolinea 'importanza
di confermare al pili presto questa ipotesi poiché effettiva esistenza di un meccanismo di emissione di radici laterali da
radici a struttura secondaria colmerebbe la lacuna di conoscenza che caratterizza lo sviluppo dell’apparato radicale di pian-
te arboree ed aprirebbe la strada ad applicazioni pratiche finalizzate a migliorarne le funzionalitd.

INTRODUZIONE

Gli organismi vegetali dei quali si intende considera-
re lo sviluppo sono tutti caratterizzati, nella forma
post-embrionale, da una architettura complessiva
costituita da organi quali: fusto, foglie, radici, oltre
che, ovviamente, da organi addetti alla funzione
riproduttiva come fiore, seme, frutto (ESAU, 1965;
MAUSETH, 1988). Comunque nella trattazione che
segue non sara fatto cenno allo sviluppo degli organi
riproduttivi per lasciare spazio a considerazioni che
riguardano gli organi vegetativi: fusto/ramo con le
relative appendici (foglie) da un lato; e radice prima-
ria e secondaria con le relative appendici (radici late-
rali) dall’altro. Questa volontaria esclusione delle

considerazioni riguardanti lo sviluppo degli organi
riproduttivi non costituisce una pesante negligenza
se si considera che lo sviluppo di tutti gli organi di
una pianta deriva dall’attivita dei meristemi e che
pertanto ci sono aspetti comuni dello sviluppo di
una pianta che prescindono dall’organo stesso consi-
derato. Questa origine comune dei meristemi degli
apici vegetativi e degli apici fiorali ¢ stata proposta
prima sulla base delle analogie di organizzazione ana-
tomica ed istologica (ESAU, 1965; MAUSETH, 1988);
tuttavia recentemente essa ha trovato conferma nei
lavori di biologia molecolare che hanno stabilito che

ci sono geni (LEAFY e APETALA 1) essenziali per la
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trasformazione di un meristema vegetativo in un
meristema fiorale (referenze in SHANNON, MEEKS-
WAGNER, 1993). Infatti, ¢ noto che mutazioni di
entrambi questi geni convertono meristemi fiorali in
meristemi apicali del fusto, mentre mutazioni del
gene TERMINAL FLOWER (TFL) converte meriste-
mi apicali del fusto in meristemi fiorali (referenze in
HENDERSON, DEAN, 2004). Da questo si deduce
che, almeno per gli stadi iniziali, qualsiasi considera-
zione che riguarda le modalita di sviluppo del fusto
ad opera dei meristemi apicali si intende riferibile, in
parte, anche allo sviluppo degli organi riproduttivi.

Un’altra premessa di carattere generale che & dovero-
so fare, prima di addentrarsi nelle considerazioni
sullo sviluppo di queste piante, riguarda la presenza
di una grande disparita di conoscenze consolidate
che riguardano lo sviluppo della parte aerea (fusto,
rami e foglie), rispetto allo sviluppo della parte sot-
terranea (radice primaria e radici laterali). A questo
proposito occorre dire che, dal punto di vista biolo-
gico, non esiste alcuna motivazione che potrebbe
giustificare lesistenza di questa disparitd di cono-
scenze. Infatti, sia la parte aerea che quella sotterra-
nea sono costruite (vedi sotto) da due meristemi che
si formano nei primissimi stadi dello sviluppo
embrionale per divisioni mitotiche da un’unica cellu-
la (CLARK, 2001). Questa pari dignita ¢ convalidata
anche dal fatto che la mancata formazione di una di
queste due popolazioni di cellule meristematiche ¢
incompatibile con lo sviluppo definitivo dell’embrio-
ne stesso e quindi con la capacita di questo di dare
poi un individuo adulto. Avendo la stessa origine
embrionale (Fig. 1) appare evidente che le disparita
di conoscenze dello sviluppo tra queste due porzioni
della pianta sono solo la diretta conseguenza di una
differenza sostanziale della natura del mezzo nel
quale esse si accrescono: aria e suolo. La natura chi-
mico-fisica di quest’ultimo mezzo di crescita rende lo
studio “in loco” delle radici impossibile ed ¢ proprio
Passieme di queste difficoltad pratiche che giustifica
larretratezza delle conoscenze della biologia della
radice rispetto alla biologia del fusto. Partendo da
questa consapevolezza si intende, in questa sede, dare

Fig. 1

CHIATANTE

pil spazio a considerazioni che riguardano I'appara-
to radicale e si rinviera il lettore alla letteratura spe-
cializzata per molti aspetti che riguardano lo svilup-
po del fusto. Inoltre, quando si affrontera lo svilup-
po sia del fusto che della radice, saranno omessi i rife-
rimenti all’azione degli ormoni vegetali in questi
eventi perché essi sconfinano dall'interesse prioritario
di questo lavoro che vuole concentrarsi su aspetti di
tipo istologico ed anatomico piuttosto che fisiologi-
co e biochimico. Infine, ¢ bene premettere che il ter-
mine architettura usato abbondantemente in questo
lavoro ¢ inteso sempre in senso dinamico e cio¢ come
processo continuo di costruzione (assiale e radiale) e
di ramificazione che caratterizza sia il fusto che la
radice (THALER, PAGES, 1998).

PARTE I - UARCHITETTURA DEL FUSTO

a) Architettura del fusto secondo uno sviluppo
intrinseco

Origine del meristema primario

Negli organismi animali 'individuo possiede gia alla
fine dell'embriogenesi, in piccolo, tutte le forme este-
riori (architettura) che lo caratterizzeranno da adul-
to. Negli organismi vegetali questo invece non avvie-
ne e si osserva una sostanziale diversita di architettu-
ra tra l'individuo adulto e quello ottenuto al termine
dell'embriogenesi. Comunque, gia a partire dalle pri-
missime fasi che seguono la germinazione una pian-
ta comincia ad assumere quell’architettura specifica
che 'accompagnera poi in tutte le successive fasi di
sviluppo. Questo fatto equivale a dire che, a partire
da una certa fase in poi, I'architettura di una pianta
resta la stessa seppure presenti dimensioni crescenti.
Questo ci consente di distinguere specie differenti
sulla base della loro architettura anche in una fase
giovanile del loro sviluppo. Questa specificita dell’ar-
chitettura del fusto ci suggerisce che durante il suo
sviluppo la biomassa (considerata in termini di cellu-
le, tessuti ed organi) non viene aggiunta disordinata-
mente ma in modo ben organizzato e ripetuto nel
tempo. Questa modalita di crescita ¢ alla base del
concetto di “ritmicitd” che viene applicato alla moda-
lita di sviluppo del fusto di una pianta (BARLOW,

Meristemi primari di origine embrionale - Nella Figura si nota come dopo la divisione mitotica della cellula zigotica si
ottengono due cellule: terminale e basale. Dalla cellula basale si origina per ulteriori divisioni mitotiche il sospensore che
connette 'embrione alla parete dell’ovario. Dalla cellula terminale si origina dopo poche divisioni mitotiche 'embrione
con una forma sferica distinta in due poli distinti. In quello a contatto con il sospensore ci saranno le cellule iniziali meri-
stematiche della radice. Nel polo opposto ci sara il gruppetto di cellule meristematiche del fusto. Le cellule meristemati-
che del fusto producono, dopo altre divisioni mitotiche, due bozze che formeranno i due cotiledoni dell’embrione.
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1994; HEURET et al, 2003). E’ pertanto possibile
considerare lo sviluppo dell’architettura del fusto ad
un dato tempo come la somma di tutte le unita di
crescita prodotte. Questa unita di crescita cambia tra
specie diverse (referenze in GUEDON ez al., 2001 a, b)
e si indica con il termine “fitomero”; quindi lo svi-
luppo dell’architettura diventa il risultato dell’ag-
giunta di un determinato numero di fitomeri
(MALAMY, 2005). E’ interessante chiedersi allora
come viene acquisita questa ripetibilitd (sia nel
tempo che nello spazio) del modello di sviluppo da
un punto di vista anatomico. In altri termini diventa
importante comprendere il meccanismo biologico
che sta alla base della “ritmicitd” di costruzione del-
larchitettura del fusto.

A questo proposito, abbiamo gia detto (vedi sopra)
che il fusto con tutte le sue appendici laterali (foglie
e rami) ¢ ottenuto dall’attivita mitotica di quel meri-
stema originato nelle primissime fasi dell’embrioge-
nesi. Per questa sua discendenza diretta dall’embrio-
ne, questo meristema presente nell’apice del fusto ¢
distinto da tutti gli aleri dall’aggettivo “primario”
(MEDFORD, 1992). Il meristema primario ¢ formato
da una o pit cellule dette “iniziali”. Nel caso delle
Gimnosperme ed Angiosperme pil evolute (vedi Fig.
1) esso ¢ generalmente formato da un gruppetto di
cellule iniziali (da qualche decina a qualche centi-
naio) che si organizzano a formare una struttura a
cupola (apice del fusto) composta di tre strati distin-
ti per posizione ed indicati col termine di (proceden-
do dall’esterno verso il centro): L1, L2, ed L3. Le cel-
lule iniziali che compongono questi strati si dividono
per mitosi e producono cellule che, in parte, restano
meristematiche iniziali (sono quelle che servono a
perpetuare la presenza dei tre strati) ed, in parte,
diventano meristematiche “derivate” (Fig. 2).
Quest’ultime cellule, dopo un certo periodo di atti-

Fig. 2

Divisione mitotica delle cellule iniziali e costruzione dei
tessuti in direzioni particolari - Dall'immagine si deduce
che ogni singola cellula iniziale (in neretto) pud dividersi
generando cellule figlie sia verso un polo sia verso il polo
opposto. Delle due cellule figlie ottenute per divisione
della cellula iniziale, una rimarra cellula iniziale mentre
l'altra diventera una cellula meristematica determinata.
Quest’ultima si dividerd pil volte dando origine ad una
progenie di cellule che daranno i vari tessuti. Quindi dalla
fila di cellule iniziali si accresceranno tessuti sia verso una
direzione che verso la direzione opposta come indicato
dalle frecce.
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vitd meristematica (continuano a dividersi per mito-
si), sono tutte destinate a differenziarsi per diventare
cellule di un determinato tessuto del fusto. La tipo-
logia del tessuto che sara formato ¢ stabilita sulla base
della posizione di queste cellule nell’ambito della
struttura che esse stesse hanno formato.

Origine dei meristemi laterali (referenze in MAUSETH,
1988)

Il meccanismo sopra descritto si basa sulla continua
aggiunta di cellule e spiega molto bene la crescita
assiale e radiale del fusto; tuttavia, esso ¢ insufficien-
te per chiarire come la ramificazione del fusto viene
determinata. A tal fine, occorre dire che dalla cupo-
letta di cellule meristematiche iniziali dei tre strati si
staccano, in punti particolari ed ad intervalli regola-
ri, un certo numero di cellule iniziali che formeran-
no i meristemi laterali. Questi gruppetti di cellule
iniziali avranno destini differenti e formeranno
entrambe le appendici laterali del fusto: foglie e rami
(Fig. 3). Nel caso che un gruppetto di cellule iniziali
debba formare una foglia esso prendera il nome di
“bozza fogliare” e si scindera inizialmente in gruppi
sempre piu piccoli che, dividendosi a loro volta per
mitosi, formeranno prima i vari meristemi (apicale,
marginale, fondamentale etc, etc,) della foglia e poi
da questi si avranno, per differenziamento, 1 vari tes-
suti fogliari. Tutta la progenie di queste cellule ini-
ziali della bozza fogliare ¢ quindi destinata a diffe-
renziarsi. In modo molto differente quei gruppetti di
cellule iniziali che sono dislocati ognuno “all’ascella”
di una foglia, costituiranno con la loro attivita dei
meristemi “laterali” del tutto simili, in forma e fun-
zioni, al meristema primario situato nell’apice del
fusto. Questi meristemi laterali sono indicati col

Fig. 3

Comparsa di appendici laterali sulla superficie del fusto
- Il disegno ricostruisce la direzione longitudinale di accre-
scimento di un fusto. Le linee tratteggiate individuano le
zone nodali nelle quali compaiono le appendici laterali
che assumono la forma di bozze fogliari o di primordi dei
rami. I primordi dei rami sono dislocati all’ascella delle
bozze fogliari.
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nome di “primordi dei rami” poiché da ognuno di
essi si avviera la costruzione di un fusto laterale, ovve-
ro di un ramo (Fig. 4). Occorre osservare che le
nuove appendici laterali (rami e foglie), che sono
state generate lungo il fusto principale, occupano
una particolare posizione nello spazio diversa da
quella posseduta dal meristema primario che li ha
generati. Poiché la dislocazione dei primordi dei rami
lungo l'asse del fusto principale avviene ad intervalli
regolari, si ottiene che il fusto cresce alternando por-
zioni di sviluppo prive di appendici laterali (interno-
do) e porzioni di sviluppo (nodo) contraddistinte
dalla presenza di appendici laterali (rami e foglie)
(Fig. 5). Il numero di nodi ed internodi costruiti
durante un periodo di crescita ¢ fortemente variabile
nella stessa specie e tra specie differenti.

Questo breve riepilogo delle modalita di sviluppo del
fusto ci induce a fare alcune considerazioni impor-
tanti. Innanzitutto dobbiamo osservare che questa
modalita di costruzione dei fitomeri richiede che tra
le cellule che compongono i tre strati (L1, L2, ed L3)
ci sia un forte coordinamento e quindi necessaria-
mente un intenso traffico di segnali (CLARK, 2001).
A questo proposito un numero elevato di geni (vedi
referenze in KAYES, CLARK, 1997) che regolano que-
sto traffico di segnalazioni ¢ gia stato individuato e si
stanno studiando le relative interazioni. Una seconda
importante considerazione ¢ quella che deriva dalla
constatazione che le cellule iniziali (di tutti e tre gli
strati) che si trovano in posizione periferica, e quindi

Fig 4

Gemma dell’ Elodea con le bozze fogliari ed i primordi
dei rami - Nell'immagine al microscopio ottico della
gemma dell’ Elodea tagliata in sezione longitudinale radia-
le si osserva la comparsa delle bozze fogliari e dei primor-
di dei rami situati tra due bozze fogliari consecutive.

CHIATANTE

in una posizione ideale per la formazione delle
appendici laterali (STEEVE, SUSSEX, 1989; LYNDON,
1998), non sono tutte quante indotte a formarle. Da
queste considerazioni sorgono delle interessanti
domande: a) quali sono gli eventi che agiscono su
una cellula iniziale inducendola a dare un meristema
laterale? b) come viene decisa la posizione nello spa-
zio dove le cellule iniziali daranno dei meristemi late-
rali?

Disposizione di rami e foglie lungo l'asse del fusto

Gli studi fatti per rispondere a questi interrogativi
sono numerosi e si ¢ accumulata una vasta letteratu-
ra che in questa sede non pud essere riassunta se non
per alcuni aspetti essenziali funzionali alle nostre
considerazioni. Sommariamente possiamo dire che ¢
ormai stato accertato che gli eventi bio-molecolari
che attribuiscono funzioni diverse alle cellule iniziali
sono guidati dalla capacita di queste cellule di inter-
pretare segnali derivanti dalla loro posizione nello
spazio. Infatti, secondo gli ultimi sofisticati studi di
citologia si ritiene che la dimensione (JACKSON,

Fig 5

Costruzione dei fitomeri - Nell'immagine sono indicati i
primi 4 nodi sull’asse longitudinale di un fusto. E evi-
denziata la posizione apicale della gemma vegetativa e la
posizione dei primordi del ramo all’ascella delle foglie. Tra
le zone nodali sono anche evidenziate le zone di fusto
senza appendici laterali definite internodi.
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HAKE, 1999) o la forma (ITOH et al, 2000) (o
entrambe) del meristema primario sia il fattore prin-
cipale che determina il numero, la modalita di for-
mazione e la direzione dei meristemi laterali. Quindi,
in definitiva, I'architettura del fusto sembra dipende-
re da segnali generati dalla posizione reciproca delle
cellule iniziali formanti il meristema primario. Un
modello biofisico ha suggerito che il riconoscimento
della propria posizione nello spazio deriva da una
spontanea pressione fisica che si genererebbe recipro-
camente tra tutte le cellule appartenenti allo stesso
meristema primario (GREEN ez al., 1996). A livello
sub-cellulare questa pressione fisica che si genera
reciprocamente tra tutte le cellule iniziali del meri-
stema primario induce sia le particolari divisioni
mitotiche (ITOH et al, 2000) delle cellule iniziali
della zona interna sia la direzione nello spazio dove
saranno dislocate le cellule iniziali dei meristemi late-
rali. In definitiva sarebbe un fattore di posizione
nello spazio di alcune cellule iniziali a determinare la
direzione di crescita delle ramificazioni del fusto.
Nella Fig. 2 si nota come dalle divisioni delle cellule
iniziali si possono ottenere le distribuzioni di cellule
derivate in qualsiasi direzione dello spazio. Nella Fig.
6 si mette in evidenza ancor meglio come il mecca-
nismo di divisione di una cellula iniziale in due meta
non uguali possa essere il fattore che determina la

Fig. 6

Capacita di crescita direzionale dei tessuti dovuti all’a-
simmetrica divisione delle cellule - Con questo disegno
viene rappresentata la possibilita di poter accrescere i tes-
suti in qualsiasi direzione dello spazio. In ognuna delle
quattro direzioni risulta evidente che le cellule che si divi-
dono daranno due cellule figlie di volume differente. Le
cellule figlie caratterizzate §a un volume minore sono
disegnate in nero. Poiché le cellule figlie si accresceranno
entrambe fino a raggiungere un volume pari a quello della
cellula madre, la crescita maggiore avverr verso I'esterno
come indicato dalla deviazione delle frecce. Con questo
meccanismo si pud dirigere la crescita dei tessuti in qual-
siasi direzione dello spazio.
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direzione nello spazio verso la quale si otterra 'accre-
scimento di un determinato tessuto. Infatti, poiché le
due cellule figlie tenderanno a raggiungere durante la
loro crescita cellulare un volume uguale a quello della
cellula madre, allora la crescita maggiore di volume
prendera la direzione indicata dalla zona di espansio-
ne della cellula figlia pit piccola. Secondo questo
schema citologico diventa comprensibile come un
semplice segnale di posizione (individuato come
detto sopra solo in alcune cellule iniziali!) possa gui-
dare il disegno architettonico di costruzione di un
organo complesso quale il fusto. Studi condotti su
organismi geneticamente mutati (Arabidopsis, mais e
riso) hanno appurato che il numero di geni coinvol-
ti in queste “decisioni” & numeroso e che ¢ basato su
una rete fittissima di “sovra-espressione” o di “silen-
ziamento™ di geni specifici.

Una volta compresa la modalita di formazione di
un’appendice laterale del fusto, diventa semplice
comprendere come gli stessi segnali possano essere
ritmicamente ripetuti per determinare un certo tipo
d’architettura che poi resta inalterata indipendente-
mente dalle sue reali dimensioni (ADLER et al.,
1997). Con questo tipo di schema ripetibile sono
costruite due tipologie d’architettura del fusto: archi-
tettura monopodiale o simpodiale. I fusti con archi-
tettura monopodiale sono caratterizzati dal fatto che
Iapice primario di ogni terminazione (fusto o ramo)
ha uno sviluppo continuo ed indefinito. I fusti con
architettura simpodiale sono caratterizzati, invece,
dal fatto che I'apice primario ha uno sviluppo limita-
to al termine del quale esso scompare. Il suo posto
sara preso da un apice secondario che assumendo le
caratteristiche anatomiche e fisiologiche di un apice
primario andra incontro allo stesso destino di quello
che lo ha originato. Riferendosi poi alla posizione del
fusto rispetto al suolo, occorre mettere in risalto che
la crescita del fusto puo avvenire in maniera ad esso
parallela (sviluppo di un’architettura plagiotropa) o
perpendicolare (sviluppo di un’architettura ortotro-
pa). Lo sviluppo del fusto principale non sempre ¢ lo
stesso di quello di una ramificazione, cosi che si
ottiene uno sviluppo dell’architettura complessiva
che puo essere di tipo simpodiale nel fusto e di tipo
monopodiale nelle ramificazioni laterali.

Modlelli dello sviluppo intrinseco del fusto

Limportanza scientifica di poter rappresentare mate-
maticamente la ritmicita di sviluppo dell’architettura
del fusto ¢ legata alla possibilita di poter ottenere dei
modelli che simulano la crescita di questorgano in
determinate condizioni ambientali. Questi modelli
di crescita possono poi avere anche un valore pratico
(calcolo della produzione di biomassa) se usati in
senso previsionale ed infatti molti dei modelli pro-
dotti fino ad oggi sono usati per applicazioni di tipo
ecologico (KERVELLA er al., 1995; referenze in FINK,
2004). E possibile con una linea immaginaria unire
le foglie (ed i rami che crescono sempre all’ascella di
quest'ultime!) emesse lungo I'asse di un fusto. Questa
linea immaginaria (Fig. 7) viene indicata col termine
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Fig. 7

Fillotassia in foglie di Cardopatum corymbosum L. -
Nell'immagine ¢ evidente che le sezioni trasversali di una
gemma vegetativa di Cardopatum corymbosum L. offrono
la possibilita di unire i piti grossi cordoni procambiali (dai
quali si origineranno i fasci di conduzione principali) di
ogni foglia con una linea consecutiva che partendo dal-
'ultima foglia prodotta (quella piti interna) si allontana
descrivendo una spirale. Questa linea immaginaria si defi-
nisce col termine “fillotassia’. Seguendo la fillotassia di
questa gemma si nota che ogni nuova foglia viene disloca-
ta lungo lasse del fusto con un angolo di circa 120° in
senso orario.

di fillotassi ed ha sempre suscitato interesse negli
scienziati in generale e nei matematici in particolare.
Linteresse per la fillotassi deriva dal fatto che se si
calcolasse il numero, la distanza e I'angolazione delle
foglie unite dalla linea immaginaria nel descrivere un
suo giro completo di 360 ° attorno all’asse del fusto
stesso, si otterrebbero rappresentazioni matematiche
costanti (sequenza di Fibonacci e di Lucas). Queste
particolarita sono descritte in dettaglio da
PRUSINKIEWICZ, LINDENMAYER (1996) che si soffer-
mano su diversi esempi e propongono precisi algorit-
mi per rappresentare la fillotassia (ma anche altre
forme vegetali come la disposizione dei fiori in una
infiorescenza o le squame di uno strobilo!) con
modelli matematici e rappresentazioni al computer.
Comunque gia Leonardo da Vinci nel 1400 aveva
intuito che alla base della fillotassi ci fosse, durante la
crescita di un ramo, il rispetto matematico di un
modulo di orientamento. Egli scriveva a questo pro-
posito: “... la foglia volge sempre la sua pagina superio-
re verso il cielo cosi che possa ricevere lilluminazione su
tutta la sua superficie: e le foglie sono disposte sulle pian-
te in un modo tale che una non ombreggi l'altra. Questa
disposizione ¢ tale che le gocce dalla prima foglia cado-
no sempre sulla quarta foglia ed in alcuni casi sulla sesta
foglia”. 1l principio che l'architettura di una pianta
possa derivare da un singolo angolo fisso di divisione
tra cellule ¢ stato matematicamente dimostrato nel
1993 da DouaDY e da COUDER, due matematici
francesi (referenze in ADLER et al., 1997) che hanno
confermato con i loro calcoli matematici la corri-
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spondenza della fillotassi di molte piante con la
sequenza matematica di Fibonacci. Ovviamente la
presenza di fillotassi che sfuggono alle regole rappre-
sentative di sequenze matematiche non elimina il
fatto sostanziale che nell’architettura del fusto queste
sequenze siano rispettate nel 90% dei casi; tuttavia,
potremmo affermare che la presenza di eccezioni
cambia una “regola’ in una pit accettabile “solida
tendenza” della natura. Al momento non esiste anco-
ra nessun valido aspetto bio-molecolare correlabile in
qualche modo alla presenza della sequenza di
Fibonacci nello sviluppo dell’architettura del fusto
(CLARK, 2001).

b) Architettura del fusto secondo uno sviluppo di
risposta

A questo punto occorre aggiungere qualche conside-
razione a riguardo degli effetti che i fattori ambien-
tali hanno su questo sviluppo intrinseco del fusto. E’
evidente che i fattori ambientali interferiscono ed
alterano la ritmicita di costruzione che abbiamo visto
essere alla base dellarchitettura che la pianta va
acquisendo durante la sua crescita (HEURET ez al,
2003). Esempi d’interferenza di fattori ambientali
che generano in natura possibili “deviazioni” dal
piano architettonico di sviluppo intrinseco del fusto
sono infiniti (referenze disponibili in VESK,
WESTOBY, 2004). Tra tutti basti ricordare il noto
effetto deformante procurato dalla luce sull’architet-
tura delle piante (SALISBURY, ROSS, 1969). In linea
generale potremmo dire che i fattori ambientali agi-
scono sulla dimensione (e/o numero) dei fitomeri
aggiunti durante il periodo di crescita del fusto.
Inoltre, I'azione dei fattori ambientali si applica
anche sulla disposizione dei meristemi laterali lungo
il fusto principale. A questo proposito non ¢ rara la
mancata attivazione (o repressione) di un primordio
del ramo in una determinata direzione dello spazio
(Sussex, KLERK, 2001). I primordi dei rami si orga-
nizzano generalmente a formare delle gemme vegeta-
tive che possono rimanere latenti anche per un
tempo indefinito sebbene esse rimarranno sempre in
posizione esterna rispetto all’asse del fusto. La laten-
za di queste gemme pud durare anche decenni e solo
stimoli ambientali particolari potranno risvegliarle
ed indurle a riprendere lo sviluppo che portera alla
formazione di una nuova ramificazione. Un ramo
che si ottiene da una gemma latente riattivata occu-
pa nell’architettura del fusto la stessa posizione che
avrebbe occupato se la stessa gemma non fosse mai
entrata in latenza. Quindi si potrebbe affermare che
il periodo di latenza della gemma, per quanto lungo,
non cambia le caratteristiche del ramo; inoltre, la
discendenza e la genesi del meristema apicale di que-
sto ramo puo essere sempre fatta risalire allo schema
di sviluppo intrinseco visto precedentemente.
Costituiscono un’eccezione le piante provviste di
legno-tubero o di altre strutture con analoghe fun-
zioni, le quali daranno origine a rami che, sia per
discendenza ontogenetica che per disposizione nello
spazio, derivano da meristemi laterali completamen-
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te differenti da quelli visti prima. Questo tipo di
ramificazione del fusto sard ignorato in questa sede.
Per quanto detto sopra a proposito dei fattori
ambientali che influenzano lo sviluppo del fusto,
diventa interessante I'ipotesi di MALAMY (2005) di
definire l'architettura di una pianta come il risultato
dell’interazione di due modalita di sviluppo: “intrin-
seco” e “di risposta”. Questa seconda modalita di svi-
luppo non sarebbe sostanzialmente diversa dalla
prima, ma ne rappresenterebbe soltanto il condizio-
namento ambientale.

PARTE II - CARCHITETTURA DELLA RADICE

Quando si parla di radici occorre subito distinguere
se si stanno esaminando strutture anatomiche deriva-
te dall’attivita di meristemi radicali o da meristemi
prodotti da cellule del fusto (radici avventizie)
(CANNON, 1949). In questa sede tralasceremo di
considerare lo sviluppo di radici avventizie (referenze
in ALTAMURA, 1996; DUROUX et al., 1997; GASPAR et
al., 1997) e faremo riferimento solo allo sviluppo
delle radici ottenute dall’attivitd di un meristema
radicale (vedi Fig. 1). A questo proposito ¢ interes-
sante fare una breve riflessione sull’origine filogeneti-
ca del meristema radicale che chiarisce anche aspetti
del suo sviluppo ontogenetico.

a) Lorigine evolutiva della radice

Lorigine evolutiva delle radici viene fatta risalire dai
paleobotanici al Periodo Devoniano, circa 360-400
milioni di anni fa. Questo periodo segna l'uscita
degli organismi vegetali dall’ambiente acquatico per
conquistare la terra ferma. Durante questo periodo si
¢ passati piuttosto rapidamente da strutture radicali
avventizie (cio¢ derivate da cellule iniziali ontogene-
ticamente appartenenti al fusto) a radici vere e pro-
prie (cio¢ derivanti da cellule iniziali ontogenetica-
mente appartenenti alla radice). Infatti, gia nel Tardo
Devoniano (370 milioni di anni fa) si ritrovano
strutture radicali con organizzazione legnosa simili a
quelle attuali  (RETALLACK, 1986; ALGEO,
SCHECKLER, 1998; ELICK ez al, 1998). Un’ipotesi
suggerisce che la radice si sarebbe evoluta inizialmen-
te da ramificazioni del fusto che si sviluppavano pro-
strati sul suolo assumendo un aspetto rizomatoso
(KENRICK, 2002). Secondo questa ipotesi la radice
sarebbe comunque derivata da un meristema laterale
del fusto, anche se poi la radice si ¢ svincolata fino ad
assumere un’ontogenesi indipendente. Si ammette-
rebbe, in questo caso, che un solo meristema prima-
rio (quello del fusto) possa aver generato anche il
meristema della radice. Una diversa ipotesi propone
che gid nel Medio Devoniano, sarebbero comparse
piante (antenati di felci, equiseti e piante a seme)
caratterizzate da due poli di accrescimento aventi due
distinti meristemi: uno per I'accrescimento del fusto
ed uno per laccrescimento della radice. Secondo
quest’ultima ipotesi si sarebbe passati da piante carat-
terizzate da una crescita unipolare a piante con cre-
scita bipolare che avrebbero portato alle gimnosper-
me ed alle angiosperme attuali (ROTHWELL, 1999).
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Lorigine ontogenetica del fusto e della radice da due
meristemi differenti proposta da questa seconda ipo-
tesi, spiegherebbe meglio perché i due organi svilup-
pano due tipi di architettura cosi diverse. Una con-
ferma della validita di quest’ultima ipotesi viene
anche dall’'osservazione che gia con le prime Pro-
gimnosperme comparse nel Medio Devoniano, si ha
una radice principale e delle radici laterali di proba-
bile origine endogena (BECK, 1967). Questo tipo di
origine delle ramificazione ¢ fortemente in contrasto
con lorigine delle ramificazioni del fusto. Questo
concetto sard chiarito meglio pitt avanti quando par-
leremo delle ramificazioni della radice principale.
Secondo quanto proposto dalla Paleobotanica, si
deduce che levoluzione delle radici, da semplici
appendici del fusto ad organi indipendenti prodotti
da propri meristemi radicali, si sarebbe realizzata in
circa 40 Milioni di anni. Peraltro, questa differenzia-
zione dell’origine ontogenetica tra fusto e radice &
avvenuta contemporaneamente alla modificazione
della struttura e tessitura del suolo (ALGEO,
SCHECKLER, 1998) che, ovviamente, ¢ agevolata dalle
radici stesse. Infatti, studiando 1 suoli si formula I'i-
potesi che in questo stesso periodo dell’evoluzione
della crosta terrestre la penetrazione del suolo da
parte delle piante raggiunge livelli di profondita
superiori anche agli 80 cm. Comunque, occorre
ricordare che lipotesi dell’origine della radice da un
meristema avventizio del fusto continua ad essere sal-
tuariamente riproposta ancora oggi (STUBBLEFIELD,
ROTHWELL, 1981). Probabilmente, solo la biologia
molecolare con i suoi strumenti d’indagine sara in
grado, in futuro, di dare una risposta definitiva a
questo dubbio comparando analogie e differenze
geniche tra i due organi.

b) Architettura della radice secondo uno sviluppo
intrinseco

Origine del meristema primario

Nel prendere in esame la modalita di sviluppo del-
larchitettura della radice dobbiamo chiederci innan-
zitutto, in analogia con l'approccio tenuto per il
fusto, se sono riconoscibili tipologie diverse di archi-
tettura della radice. A questo scopo sarebbe utile un
esame comparativo “in vivo’ dell’architettura degli
apparati radicali di diversi individui come ¢ possibile
fare per il fusto. Ma questo tipo di studio ¢ difficil-
mente realizzabile nel caso delle radici perché il suolo
non consente di vedere le radici nella loro posizione
naturale (LyNCH, 1995). Quindi un confronto pud
essere fatto solo con campioni rimossi dal loro mezzo
di crescita. Questa operazione impedisce alle radici
(o porzioni di queste) meno rigide di conservare I'e-
satto orientamento posseduto nel terreno (ESHEL,
WAISEL, 1997). Comunque, dal confronto di un
numero elevato di campioni questa difficolta sembra
essere superata ed emerge la possibilita di riscontrare,
almeno in individui della stessa specie, la presenza di
architetture della radice grossomodo comparabili
(ESHEL, WAISEL, 1997). Infatti, ci sono tentativi di
classificare tipologie differenti d’architettura della
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radice con termini quali: profondo, superficiale,
fascicolato, fittonante, etc., etc. (WEAVER, 1958).
Oppure, quando ci si riferisce non alla morfologia
complessiva ma alla disposizione delle radici laterali
lungo l'asse della radice principale, si usa classificare
Parchitettura delle radici con termini (FITTER, 1985,
1987; FITTER et al, 1991; DUNBABIN et al., 2004)
quali: “spina di pesce” (harringbone-like) (Fig. 8);
oppure “dicotomica’ (dichotomous-like).

Alla luce del fatto che 'esame visivo consente una
classificazione di una radice come appartenente ad
una determinata tipologia comune a tutti gli indivi-
dui di una specie, si intuisce allora che ogni appara-
to radicale di ogni individuo di una data specie ¢
stato ottenuto rispettando regole di sviluppo “intrin-
secamente” determinate e quindi ripetibili. Questo
“sviluppo intrinseco” dell’architettura della radice si
basa sulla peculiare attivita di un meristema presente
(Fig. 1) gia nell'embrione (CASSON, LINDSEY, 2003;
SuzuKl et al., 2004). Questo meristema & indicato
con il termine “primario” (Fig. 9) per distinguerlo
dagli altri meristemi che si origineranno ontogeneti-
camente da cellule non di origine embrionale e che
indicheremo col termine di meristemi “laterali”
(DOLAN et al., 1993). Gia nei primissimi stadi del-
Pembriogenesi (JURGENS, MAYER, 1994) il meristema

Fig. 8

Emissione di radici laterali da lati opposti della stessa
radice “madre” - Nel pannello A due nodi della stessa
radice mostrano (indicati dalle frecce) radici laterali che
hanno diverso (opposto) orientamento nello spazio. In
questo caso le arche legnose sono due e quindi le radici
laterali sono emesse in modo alternato su nodi consecuti-
vi. Nel pannello B si nota come la ritmicita di emissione
ha formato una regolare alternanza di emissione di radici
laterali lungo il fittone da lati opposti. Questa rizotassia si
indica come architettura di tipo “spina di pesce” ovvero
“herring-bone”.
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Fig. 9

Sezione longitudinale radiale di radice con meristema
primario di tipo chiuso - La figura presenta una sezione
longitudinale radiale di una radice tagliata nella zona
meristematica. E’ evidente la posizione della cuffia e si
intravede la mucillagine che la ricopre ¢ la sua sfaldatura
superficiale. Nel meristema primario si osserva una netta
distinzione con la cuffia. Nella zona meristematica si nota
'organizzazione delle cellule iniziali in strati. Da questi
strati si partono fila di cellule che risalendo in posizione
distale daranno prima la zona di distensione e poi quella
dei tessuti primari.

primario della radice si organizza in modo tale da
assumere una forma conica. Da questo meristema
primario si ottengono (SCHERES ez al, 1994), se
osservati in sezioni trasversali, degli strati concentrici
di cellule (Figg. 11-14) che differenziandosi daranno
origine ai tessuti della radice primaria (Fig. 10).
Esistono tuttavia delle differenze tra i meristemi pri-
mari di radici in specie differenti (SPORNE, 1974;
referenze in BARLOW, 2002). Queste differenze deri-
vano da come si divide la cellula zigotica per dare la
suddivisione polare dell’embrione in due meristemi
distinti e posizionati I'uno di fronte all’altro. Per spie-
gare poi come si formano gli strati conici sovrapposti
presenti nel meristema della radice ¢’¢ accordo nell’i-
potesi che attorno ad un “centro quiescente” (Fig.
11) caratterizzato da cellule a lenta divisione (SUZUKI
et al., 2004) ci sono cellule iniziali con veloci divisio-
ni cellulari. Queste divisioni sarebbero tali da orien-
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Fig. 10

Costruzione di una radice laterale dalle cellule del peri-
ciclo - Nella sezione longitudinale si osservano nella parte
centrale i vasi di conduzione pili scuri che caratterizzano il
legno primario. Le due frecce delimitano un apice radica-
le che sta per emergere dai tessuti corticali della radice
“madre”. Nella parte terminale dell’apice della radice late-
rale si nota il meristema laterale che ¢ quasi ormai esterno.
Si notano anche i vasi di conduzione della radice laterale
che si differenziano raccordandosi a quelli della radice
“madre”.

Fig. 11

Struttura primaria della radice - Nel disegno sono ripor-
tati i tessuti principali che costituiscono la struttura pri-
maria della radice. Per facilitare la rappresentazione grafi-
ca ¢ stata esclusa la presenza della cuffia in posizione pit
apicale.

tare nello spazio le nuove cellule iniziali in modo tale
da dare origine a strati di cellule iniziali sovrapposti
(DOLAN et al., 1993; SCHERES et al., 1994; VAN DER
BERG ez al, 1995). A volte questa creazione di strati
non si verifica. Questo fatto determina la presenza in
alcune specie di un meristema primario detto “chiu-
s0” o di un meristema primario detto “aperto” (refe-
renze in BARLOW, 2002) (Fig. 11). Nel primo caso
(DOLAN ez al., 1993) i tessuti della struttura prima-
ria che si formeranno in posizione distale con il dif-
ferenziamento cellulare si possono far derivare onto-
geneticamente dalle divisioni di cellule che occupano
una o piu file originate dagli strati di cellule iniziali
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del meristema primario. Questa discendenza dei tes-
suti primari di una radice da uno degli strati del
meristema primario chiuso ¢ facilmente osservabile
seguendo l'orientamento e le divisioni cellulari in
sezioni longitudinali di radice (Figg. 9, 11). Nel caso
di meristemi aperti (DOLAN ez al, 1993) questa
discendenza ¢ difficilmente osservabile (Fig. 11).
Lorientamento delle divisioni cellulari delle cellule
iniziali del meristema primario della radice ¢ con-
trollato da pressioni di tipo bio-fisico generate reci-
procamente tra cellule iniziali stesse (RAMJI, 1975).
Come ¢ noto l'ineguale divisione di queste cellule si
basa su un asimmetrico (non equatoriale) posiziona-
mento della banda pre-profasica lungo la membrana
plasmatica prima dell’inizio della deposizione stessa
della parete (GUNNING ez al., 1978; LLOYD, 1986;
Wick, 1991). Queste pressioni reciproche quindi
sarebbero il fattore principale che contribuisce a
mantenere costante la posizione e 'orientamento
nello spazio delle cellule iniziali del meristema pri-
mario (Fig. 6). Dobbiamo concludere quindi che
anche lo sviluppo intrinseco dell’architettura della
radice ¢ guidato da meccanismi biologici influenzati
dalla forma e dalla posizione nello spazio occupata
dal gruppetto di cellule iniziali del meristema prima-
rio. A sostegno di questa tesi ¢ stato accertato che in
Arabidopsis il meristema primario ¢ costituito da 17
cellule iniziali e che questo numero rimane costante
nel tempo (CHENG et al., 1995). Anche la formazio-
ne di meristemi primari chiusi o aperti (come visto
sopra) per la produzione della struttura primaria
della radice (DOLAN et al., 1993) & successivamente
conservata nel tempo (SCHERES et al, 1995 a, b).
Anche i geni coinvolti nell’orientamento nello spazio
delle cellule iniziali sono gli stessi indipendentemen-
te dall’etd del meristema primario (SCHERES et al.,
1995 a, b).

Dai tessuti primari della radice principale si origina-
no (in piante ad accrescimento secondario!) sia il
cambio cribro-vascolare sia il cambio sughero-fello-
dermico che a loro volta costruiscono la struttura
secondaria della radice (EsAu, 1965; MAUSETH,
1998). Con questo schema di sviluppo intrinseco si
giustifica la formazione dell’asse della radice princi-
pale, ma non si chiariscono le modalita di formazio-
ne delle radici laterali.

Origine del meristema laterale

Linduzione e lo sviluppo di radici laterali ¢ un even-
to complesso ed ancora scarsamente compreso seb-
bene sia stata piti volte sottolineata I'importanza di
colmare questa lacuna per poter conoscere la base
fisiologica responsabile dello sviluppo dell’architettu-
ra dell’apparato radicale (CHARLTON, 1991).
Tuttavia, lo studio di piante modello (Arabidopsis,
mais, riso, felci) ha consentito di comprendere che la
formazione di meristemi laterali che costruiranno le
radici laterali non si ottiene da gruppetti di cellule
iniziali lasciate ad intervalli regolari ed in posizioni
particolari dal meristema primario (come accadeva
per le bozze fogliari ed i primordi dei rami nel fusto).



1068

Questi meristemi laterali si formano invece a partire
da cellule iniziali dislocate all'interno della struttura
anatomica della radice principale: le cellule del peri-
ciclo o le cellule del parenchima del legno primario
(PETERSON, PETERSON, 1996; TORREY, 1996;
CASSON, LINDSEY, 2003). A volte in alcune piante ¢
stata riportata una derivazione da cellule dell'endo-
derma che sono contigue alle arche legnose
(VUYLSTECKER ez al., 1998). Qualunque sia la natura
delle cellule che daranno origine alle radici laterali, la
loro posizione ¢ quindi di tipo “endogena” (Fig. 12).
Questo ¢ in forte contrasto con quella delle cellule
iniziali dei meristemi laterali del fusto (che produco-
no foglie e rami) che abbiamo visto avere una posi-
zione di tipo “esogena’.

Non ¢ ancora chiaro quante siano le cellule iniziali
necessarie per formare un meristema laterale della
radice. Queste cellule iniziali equivarrebbero a quelle
che HUO et a4l (2004) indicano con il termine
LRMC (lateral root mother cell). Inoltre, essendo la
gran parte delle cellule formanti il periciclo cellule
differenziate di tipo parenchimatico, si riteneva che
le cellule iniziali coinvolte nella formazione del meri-
stema laterale della radice dovessero essere sottoposte
ad un preliminare de-differenziamento prima di
riprendere attivitd mitotica (ESAU, 1965; MAUSETH,
1998). Studi pit approfonditi hanno oggi chiarito
(CASIMIRO et al., 2003) che il livello di differenzia-
mento raggiunto dalle cellule del periciclo non ¢ lo
stesso per tutte e che alcune di esse non si differen-

Fig. 12

Posizione del centro quiescente in un apice meristemati-
co di tipo aperto o chiuso - Nei due disegni viene rico-
struita la possibile posizione del “centro quiescente” nel-
I'ambito di un meristema di tipo aperto o chiuso. Per una
migliore leggibilitd del disegno non ¢ stata riportata la
posizione della cuffia.
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ziano completamente e conservano caratteristiche
morfologiche e molecolari proprie delle cellule meri-
stematiche (DUBROWSKY et a/, 2000; BEECKMAN et
al., 2001). Saranno proprio queste le cellule in grado
di diventare madri delle radici laterali. Dal punto di
vista citologico queste cellule possono essere sia in
continua divisione (BLAKELY et al., 1982) sia arresta-
te nella fase G2 del ciclo cellulare (FERREIRA ez al.,
1994; HIMANEN et al., 2002). Questo ¢ in contrasto
con lo stato citologico delle altre cellule del periciclo
che sono invece arrestate nella fase G1 del ciclo cel-
lulare (BLAKELY, EVANS, 1979). Nella riattivazione
del ciclo cellulare potrebbero avere un ruolo geni
della famiglia delle cicline (MARTINEZ et al., 1992;
HEMERLY ez al., 1993), ma anche altri geni (VAN DE
SANDE et al., 1996).

Dal punto di vista organizzativo sembra ormai chia-
ro che le modalita di formazione del meristema late-
rale della radice ripetono lo stesso schema seguito
dalle cellule iniziali dell’embrione per la formazione
del meristema primario della radice (SCHERES ez 4l.,
1994; VAN DER BERG et al, 1995). Quindi non-
ostante la differente discendenza ontogenetica, la for-
mazione di un meristema laterale di una radice sem-
bra che segua lo stesso schema di costruzione osser-
vato durante I'embriogenesi per la costruzione del
meristema primario della radice (LLORET, CASERO,
2002). Ci saranno quindi anche in questo caso
segnali di tipo bio-fisico derivanti dalla posizione
(MALAMY, BENEFEY, 1997a, 1997b) reciproca delle
cellule del periciclo (e/o del legno primario) coinvol-
te in questo evento. Tuttavia, nonostante le similari-
ta di schema di divisione cellulare, sembrerebbe che 1
geni coinvolti (referenze in CASSON, LINDSEY, 2003)
e gli ormoni mediatori di questi due eventi possano
essere sostanzialmente differenti (CELENZA et al.,
1995; XIE et al, 2000; NAKAZAWA et al., 2001).
Secondo quanto proposto da BECKMAN ez 4/. (2001),
dopo la riattivazione si forma un gruppetto di cellu-
le iniziali (8-10) che costituisce il meristema laterale
(CAssON, LINDSEY, 2003). Formato il meristema
laterale tutte le cellule iniziali che lo compongono
subiscono una distensione radiale e si dividono peri-
clinalmente costituendo prima 2 e poi 4 strati di cel-
lule (CAssON, LINDSEY, 2003). A questa segue una
fase di intensa attivitd mitotica che in breve tempo
forma l'apice meristematico laterale (LASKOWSKI er
al., 1995; MALAMY, BENFEY, 1997a, b) che lo spin-
gera ad accrescersi lacerando i tessuti della struttura
primaria della radice madre (quali 'endoderma ed il
rizoderma/mesoderma) fino alla fuoriuscita definiti-
va all’esterno della radice madre. Da BONFANTE,
PERETTO (1993) viene riportata la modificazione
delle pareti delle cellule della struttura primaria della
radice madre che consentirebbe il loro distacco reci-
proco per consentire il passaggio della radice laterale
verso 'esterno. Nel caso di Quercus suber L. & stato
dimostrato che le cellule dell’endoderma non rien-
trano nella formazione del meristema laterale ma
contribuiscono ad accompagnare l'apice laterale
verso l'esterno (VERDAGUER et al, 2000). Uscito
all’esterno, I'apice meristematico parte per la costru-
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zione della struttura primaria (o secondaria) della
radice laterale.

La struttura definitiva assunta dalle radici laterali

alla fine del loro sviluppo si differenzia in qualche
aspetto da quella della radice principale (DOLAN ez
al., 1993; AESCHBACHER et al., 1994). Queste diffe-
renze sono da ascrivere alle dimensioni ed anche alle
funzioni diverse assunte dal meristema laterale rispet-
to a quelle del meristema primario (YORKE, SAGAR,
1970; RIEDACKER, BELGRAND, 1983). Tali differenze
dipenderebbero dal numero di cellule iniziali del
periciclo reclutate ed anche dall’etd della radice
“madre” (BEEMSTER, BASKIN, 1998; WAISEL, ESHEL,
2002). Sulla base di queste possibili differenze non
desta grande meraviglia 'osservazione che la capacita
di allungamento delle radici laterali e la loro funzio-
nalitd possa essere assai diversa (WILCOX, 1962a,
1962b; Luxova, Lux, 1981).
Riassumendo quanto detto sopra a proposito della
formazione dei meristemi laterali dobbiamo innanzi-
tutto ammettere I'esistenza di una ritmicita nel piano
di sviluppo dell’architettura complessiva dell’appara-
to di una radice (BARLOW, ADAM, 1988). Inoltre, le
tappe complessive che portano allo sviluppo di una
radice laterale (MALAMY, BENFEY, 1997 a, b) sono
quindi suddivisibili in momenti distinti: 1) recluta-
mento di cellule iniziali ed organizzazione di un
meristema laterale (LASKOWSKI ez al., 1995); 2) for-
mazione di un apice della radice laterale; 3) costru-
zione della struttura primaria (e secondaria) di una
radice laterale (DOLAN ez al., 1993). La presenza di
geni differenti che regolano questi distinti eventi &
confermata con l'uso di mutanti che bloccano in
modo differenziale 'uno o I'altro di questi processi di
sviluppo (MALAMY, BENFEY, 1997b; D1 DONATO ez
al., 2004).

Posizione delle radici laterali lungo l'asse di una radice
principale

La radice principale costruita come descritto prece-
dentemente ha un destino che puo essere diverso a
seconda della specie. Essa potra permanere per tutta
la vita della pianta e continuare ad accrescersi origi-
nando un certo numero di radici laterali lungo il suo
asse; oppure alternativamente potra arrestare la sua
crescita dopo un certo periodo di sviluppo. Anche le
radici laterali originate lungo I'asse della radice prin-
cipale potranno (con lo stesso meccanismo biologi-
co) formare a loro volta altre radici laterali. Questo
schema di sviluppo di radici laterali verra ancora
ripetuto anche fino a un numero di 5-6 volte. Questa
modalitd di sviluppo determina il fatto che le radici
laterali possono essere distinte tra loro in categorie
asseconda della loro derivazione: radici di ordine 1°,
2°, 3° etc, etc.

Viene ora spontaneo chiedersi se queste emissioni di
radici laterali avvengano o meno con una ritmicita ed
un orientamento nello spazio costante e tale da con-
sentire, anche negli apparati radicali, di poter parlare
dell’esistenza di un “rizomero” analogo al “fitomero”
del fusto. Infatti, se fosse possibile individuare il rizo-
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mero come |'unita di crescita sarebbe anche possibile
prevedere come potrebbe svilupparsi nel tempo lar-
chitettura di una radice. Nel caso del fusto gli ele-
menti costitutivi del fitomero (il nodo e I'internodo)
sono facilmente individuabili perché i meristemi
laterali occupano un’evidente posizione esterna
lungo l'asse del fusto. Per la radice non sono visibili
meristemi esterni, ed il “nodo” rappresenta di conse-
guenza solo il punto dal quale esce una radice latera-
le da una radice “madre” (Fig. 13). Tuttavia, se si
individua la presenza di un “nodo” allora per “inter-
nodo” potrebbe essere intesa quella porzione liscia di
radice che non presenta emissione di radici laterali
(HUO ez al., 2004) (ovvero la porzione di radice com-
presa tra due successive emissioni di radici laterali).
E’ stato dimostrato che normalmente dai nodi di una
radice esce una sola radice laterale (LLORET, CASERO,

Fig. 13

Disposizione di radici laterali lungo una “rizotassia” -
Nella foto in alto si nota in sezione trasversale I'aspetto di
una radice in struttura primaria caratterizzata dalla pre-
senza di 4 arche legnose. Nel disegno in basso viene rico-
struita la disposizione delle radici laterali che vengono
emesse lungo linee superficiali tracteggiate che corrispon-
dono alla posizione interna delle arche legnose. La rizo-
tassia ¢ quella linea immaginaria che unisce tutte le radici
laterali partendo dalle ultime emesse. In questo esempio
Iemissione avviene con una singola radice laterale per
nodo con un angolo di 90° tra due radici consecutive. La
rizotassia disegna una spirale che ruota in senso orario.
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2002). Alcuni autori (HUO er al, 2004) affermano
che la lunghezza dell'internodo potrebbe essere varia-
bile in funzione del fatto che I'emissione di una radi-
ce laterale ad un determinato nodo venga o meno
inibita.

Da un punto di vista geometrico il nodo di una radi-
ce pud essere considerato il punto di incontro di tre
segmenti di radice (FITTER, 2002): due dei quali ter-
minano ognuno con un meristema apicale ed uno
termina in un altro nodo (Fig. 14). Se invece si sta
esaminando un nodo interno lungo l'asse di una
radice, solo uno dei tre segmenti finira in un meri-
stema apicale mentre gli altri termineranno in due
nodi: uno che lo precede ed uno che lo segue (Fig.
14). Questo modo di suddividere la costruzione della
radice non puod essere completo se non si prende in
considerazione l'altro elemento indispensabile per
definire I'architettura di una radice e cioé il fattore
orientamento nello spazio delle radici laterali.

A questo proposito dobbiamo dire che ¢ ormai stato
accertato da studi di citologia ed anatomia vegetale
che i meristemi laterali si originano solo in corri-
spondenza delle arche legnose del legno primario di
una radice madre. Esternamente sull’asse della radice
“madre” saranno quindi individuabili immaginaria-
mente delle linee longitudinali corrispondenti (in
numero e posizione) al numero ed alla posizione
delle arche legnose presenti nel cilindro centrale della
radice “madre” (Fig. 15). Si pud quindi sicuramente
parlare della possibilita di individuare sulla superficie
della radice principale le “rizostiche” (TONZIG,
MARRE, 1965) che indicano le linee lungo le quali ¢
pitt probabile che si verifichi 'emissione delle radici

Fig. 14
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laterali. Queste sono indicate da DRAYE (2002) come
“fila” o “poli”. In questo modo se una (ed una sol-
tanto) radice laterale viene emessa in un determinato
nodo lungo una di queste linee longitudinali, la radi-
ce laterale seguente sard emessa in un nodo successi-
vo ma lungo una differente linea longitudinale (Huo
et al., 2004) ovvero una differente “rizostica’ (vedi
Figg. 8, 13). Accade raramente che due radici latera-
li siano emesse in due nodi consecutivi lungo la stes-
sa “rizostica’ anche se 'evento non pud essere del
tutto escluso (Fig. 16). Solitamente esiste una alter-
nanza di emissione di radici laterali se le arche legno-
se sono due, ma potra esserci una disposizione spira-
lata se le arche legnose saranno in numero superiore
(Fig. 13).

La presenza di rizostiche ci consente di collegare con
una linea immaginaria tutte le radici laterali emesse
lungo l'asse della radice principale. Questa linea
immaginaria che unisce le radici laterali secondo il
loro ordine cronologico di emissione sulla superficie
della radice madre si pud definire “rizotassia’.
Lazione di fattori ambientali (vedi sotto) puo regola-
re questo schema di sviluppo intrinseco delle radici
laterali e questo fatto pud aver indotto alcuni autori
(FITTER, 1991; WAISEL, ESHEL, 1991; CHARLTON,
1996; DUBROWSKY er al., 2000) a negare che nelle
radici si possa parlare dell’esistenza di una “rizotas-
sia”.

Accertata la presenza nelle radici di uno schema ripe-
tuto di sviluppo ¢ possibile rappresentare I'architet-
tura radicale geometricamente mediante un albero
matematico (FITTER, 1985). In tale albero matema-
tico (Fig. 14) si definisce magnitudo di una radice

Magnitudo ed albero matematico di una radice - Nel disegno A viene mostrato come esistono due modi di definire un
nodo a seconda della sua posizione lungo I'asse della radice principale. I segmenti di radice sono segnati in nero. Secondo
lo schema il nodo pud essere I'incontro di tre segmenti di radice con un solo apice oppure I'incontro di tre segmenti di
radice con due apici. Nel disegno B viene rappresentato un albero matematico dove la magnitudo di una radice ¢ vista

come il numero di apici che essa sottende.



Architettura del fusto e della radice

Fig. 15

Linee superficiali corrispondenti alle arche legnose inter-
ne - Nel disegno sono riportate in modo schematico delle
linee immaginarie superficiali che corrispondono interna-
mente alla posizione del proto-xilema delle arche legnose.
Sard in corrispondenza di queste linee che dovrebbero
emergere le radici laterali programmate dallo “sviluppo
intrinseco’.

Fig. 16

Emissione di due radici laterali in due nodi consecutivi
sulla stessa linea - Nella sezione longitudinale di questa
radice principale si vedono due radici laterali consecutive
che sono state costruite per accrescersi nella stessa direzio-
ne.
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(ovvero di un segmento dell’albero stesso) il numero
complessivo di apici radicali (ovvero di segmenti pil
esterni provvisti di apice meristematico) che esso sot-
tende. Secondo questo schema la magnitudo di una
radice che ha ramificato piti volte equivarra al nume-
ro di terminazioni meristematiche che da esso si sono
formate. Questa rappresentazione ad albero matema-
tico di un apparato radicale consente (FITTER, 1987)
di individuare: a) la presenza di una regolarita di dis-
tribuzione spaziale (orientamento delle radici laterali
emesse lungo la radice “madre”); b) se esiste una
costanza dell’angolo di emissione delle radici laterali
rispetto alla radice “madre”; ¢) le variazioni di questi
parametri geometrici in ogni individuo. Del tutto
inesplorato rimane se le distanze di emissione di radi-
ci laterali lungo le rizostiche coincidano con delle
appropriate sequenze numeriche individuate dalla
serie di numeri di Fibonacci o da altre serie di nume-
ri dello stesso tipo. Tuttavia I'applicazione di un
approccio matematico alla descrizione dell’architet-
tura dell’apparato radicale ha consentito di appurare
che la distanza tra due radici laterali emesse lungo la
stessa rizostica sembra essere piuttosto stabile
(CHARLTON, 1975), resistente a modificazioni
(CHARLTON, 1982; BARLOW, ADAM, 1988) e conser-
vata tra gli individui della stessa specie (DRAYE ez al.,
1999).

Modelli dello sviluppo intrinseco della radice

La descrizione matematica dell’apparato radicale, in
analogia con quanto visto sopra a proposito del
fusto, consente di sviluppare modelli di simulazione
dell’architettura dell’apparato radicale. Queste simu-
lazioni sono essenziali per saggiare ipotesi di intera-
zioni tra i meccanismi che regolano lo sviluppo del-
larchitettura dell’apparato radicale (LyNCH, 1995;
VAN NOORDWIJK, VAN DE GEIJN, 1996; THALER,
PAGES, 1998). Da non trascurare ¢ anche la possibi-
litd che un modello d’architettura dell'apparato radi-
cale possa essere integrato con modelli dell’architet-
tura del fusto e con modelli di diffusione di sostanze
nutritive nel suolo per comprendere meglio lo svi-
luppo complessivo di una pianta (HUXLEY, 1996).
Vista 'importanza dei modelli di sviluppo delle radi-
ci, diventa opportuno fare sommariamente una
descrizione dei pitt importanti modelli disponibili
attualmente per la rappresentazione grafica dell’ar-
chitettura delle radici.

Un modello di sviluppo dell’architettura della radice
proposto in letteratura ¢ basato sulla sequenza cro-
nologica di comparsa delle radici laterali. In questo
caso si indicano rispettivamente col termine di radi-
ci laterali di 1° ordine, di 2°ordine, di 3° ordine etc,
etc, le radici laterali in funzione dell’ordine possedu-
to dalla rispettiva radice madre. Infatti, le radici
emesse dalla radice principale sono tutte indicate col
termine di radici laterali di 1° ordine; quelle che ven-
gono emesse dalle radici di 1° ordine sono indicate
col termine di radici laterali di 2° ordine; e cosi via
per tutte le altre. Il vantaggio di questo modello ¢
quello di rappresentare anche la modalita del reale
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sviluppo dell’apparato radicale. Tuttavia questo
modello, peraltro il pili adottato, presenta innumere-
voli svantaggi quando deve essere applicato per
descrivere una vera radice dopo la sua escavazione.
Spesso, infatti, le caratteristiche morfologiche delle
radici laterali sono tali da impedire (a parita di dia-
metri e di lunghezze) di poter riconoscere chiara-
mente quale ¢ stata la loro reale sequenza di emissio-
ne. Inoltre, in questo tipo di modello occorre speci-
ficare se 'apice della radice laterale persiste oppure si
arresta (0o muore) poiché questo fatto cambia la
numerazione della classificazione della radice latera-
le. Una radice che era di ordine inferiore diventa di
ordine superiore se il suo sviluppo si arresta e viene
proseguito lo sviluppo di una radice laterale che da
essa ha avuto origine. Questi difecti di rappresenta-
zione vengono eliminati in un secondo tipo di
modello che ¢ basato sulla disposizione delle radici
nello spazio (orientamento). In questo caso le ultime
radici (pit periferiche) vengono contraddistinte con
il termine di radici laterali di 1° ordine e tutte le altre
sono contraddistinte dalla loro magnitudo (vedi
sopra). Questo modello presenta sostanzialmente
due problemi molto grossi che consistono nel fatto
che: 1) I'apparato radicale crescendo emette nuove
radici e quindi la magnitudo delle radici laterali cam-
bia continuamente; 2) due radici che hanno la stessa
magnitudo potrebbero avere un dislocazione nello
spazio (elemento essenziale per ottenere la rappresen-
tazione grafica reale dell’architettura dell’apparato
radicale!) molto diversa e questo rende impossibile
utilizzare questo modello a fini comparativi. Un
terzo tipo di modello ¢ quello basato sulla considera-
zione che gli apparti radicali sono assimilabili ad
oggetti frattali (FITTER ez al, 1991; SPECK, VAN
NOORDWIK, 1994; VAN NOORDWIJK et al., 1994;
OZIER-LAFONTAINE et al., 1999). Il modello frattale
si basa su calcoli statistici di parametri radicali (lun-
ghezze delle radici laterali, diametri ed angoli di
ramificazione). La rappresentazione dell’architettura
radicale prodotta da questo modello si fonda sulla
ripetizione di moduli di accrescimento tutti uguali a
se stessi (caratteristica detta di “auto-somiglianza”)
(ESHEL, 1998). Certamente i modelli che rappresen-
tano gli apparati radicali con le regole di geometria
frattale sono molto interessanti (WEST et al., 1999),
anche se il fattore di “auto-somiglianza” sul quale si
basano potrebbe essere messo in crisi da interferenze
ambientali che certamente sono presenti e che modi-
ficano, come abbiamo gia detto, lo sviluppo “intrin-
seco” dell’apparato radicale. Essi, inoltre, basandosi
su una rappresentazione statica, non sono in grado di
simulare I'evoluzione dell’architettura perché non
consentono di includere informazioni di sviluppo
dinamico.

I modelli esaminati sino a questo punto, presentano
inconvenienti derivanti dal fatto che ognuno di essi ¢
stato concepito con un proposito differente. Alcuni
hanno il fine di confrontare le architetture radicali di
specie diverse in funzione della loro diffusione nel
suolo (DIGGLE, 1988; PAGES et al., 1989; JOURDAN,
REY, 1997; VERCAMBRE et al., 2003). Altri mirano a
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descrivere limitazioni di sviluppo delle radici per vari
fattori ambientali quali: la resistenza meccanica alla
penetrazione nel suolo (TSEGAYE ez al., 1995), le pro-
prieta chimiche del suolo e la reperibilita di carboi-
drati (CLAUSNITZER, HOPMAN, 1994; THALER,
PAGEs, 1998). Recentemente, PAGES et al. (2004)
hanno proposto un altro modello chiamato “ Root-

p 7 che cerca di rappresentare una sintesi di tutti i
modelli precedentemente prodotti. Questo modello
prende in considerazione tutti gli aspetti di sviluppo
intrinseco finora conosciuti. Esso tiene conto dei
diversi effetti del suolo sullo sviluppo della radice e
sostituisce la suddivisione delle radici laterali in cate-
gorie operata sulla base della sequenza di ramifica-
zione in una suddivisione nuova dove ci sono tipi
differenti di radici. I tipi di radici si distinguono sulla
base del tipo di apice ed ad esse vengono assegnati
numeri identificativi differenti. Le radici di tipo 1
sono le pill grosse e le pitt importanti. Le altre radici
di tipo 2 — 8 sono radici con sviluppo limitato
(PAGES et al., 2004). Basandosi sulla conoscenza di
un buon numero di dati riferibili alle condizioni del
suolo ed alla modalita di sviluppo della pianta da esa-
minare, quest'ultimo modello ¢ in grado di fornire
una descrizione grafica teorica di quale potrebbe
essere lo sviluppo dell’architettura possibile per una
pianta in determinate condizioni ambientali. Il con-
fronto tra i disegni di apparati radicali ottenuti dopo
la loro escavazione da KUTSCHERA (1960) e le rap-
presentazioni grafiche delle stesse piante ottenute dal
modello Root-typ da PAGES ez al. (2004), mettono in
evidenza grosse somiglianze che indicano la grande
efficacia raggiunta da questo modello nel predire I'ar-
chitettura della radice. Tuttavia, non si possono igno-
rare anche delle evidenti difficolta di questo model-
lo. Gli autori stessi del modello ammettono che le
difficolta intrinseche del loro modello derivano dal-
I'insufficiente conoscenza degli aspetti che regolano
lo sviluppo biologico, quali l'allungamento e la
modalita di ramificazione delle appendici laterali
(THALER, PAGES, 1998). Inoltre, gli autori citano
I'impossibilita di attribuire con esattezza il valore di
vita media di ogni tipo di radice che il modello deve
rappresentare (PAGES ez al., 2004). Questo fatto &
dovuto all'incertezza che ancora sussiste nel definire
correttamente questo termine e nel fornire valori
reali di tempo alla vita media di ogni radice
(PERSSON, 1983). In definitiva, noi crediamo che
questo modello, seppure tra i pil evoluti a disposi-
zione, sia applicabile solo alla ricostruzione di appa-
rati radicali di piante di piccole dimensioni.
Dobbiamo pertanto concludere che non ¢ ancora
possibile fare modelli di apparati radicali complessi
come quelli delle piante arboree in eta adulta (SiLva
et al., 2003).

¢) Architettura dell’apparato radicale secondo uno
sviluppo di risposta

Riprendendo I'esame dello sviluppo dell’architettura
di una radice occorre esaminare 'effetto che deter-
minano su di esso i fattori ambientali. A questo pro-
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posito occorre premettere che quando lo sviluppo
intrinseco viene alterato da diversi fattori ambientali
(fisici, chimici e biologici) (LyNCH, 1995) allora si
parla di un’architettura della radice ottenuta da uno
“sviluppo di risposta” definito da alcuni autori col
termine di “plasticita ontogenetica” (BELL,
LECHOVICZ, 1994; GEDROC et al., 1996; PIGLIUCCI
et al., 1996; referenze in WAISEL, ESHEL, 2002).
Questi polimorfismi dell’architettura radicale indotti
da fattori ambientali (D1 DONATO et al, 2004) si
rifanno complessivamente ad un unico schema dove
il fattore principale ¢ costituito dall’attivazione diffe-
renziale di geni che aglscono sulla rizogenesi
(BARLOW, 1994). Inoltre, ¢ chiaro che sono poten-
zialmente possibili influenze dei fattori ambientali su
uno qualsiasi degli eventi che abbiamo visto caratte-
rizzare lo sviluppo dell’architettura della radice. Ad
esempio, non tutte le cellule del periciclo che si tro-
vano in posizione in un determinato nodo possono
essere “reclutate” con successo per diventare cellule
iniziali di un meristema laterale (MALAMY, BENFEY,
1997b). Quindi a volte in alcuni nodi non si ritrova-
no radici laterali che la ritmicitd di costruzione inve-
ce prevederebbe (HINCHEE, ROST, 1992; NEWSON ez
al., 1993). Inoltre, sebbene perfettamente formati
non tutti i meristemi laterali formati riusciranno a
svilupparsi efficacemente per dare un apice in grado
di “sfondare” i tessuti della radice madre per dar vita
ad una radice laterale. Questo giustifica le difformita
nella “rizotassia” osservate tra le radici laterali di
piante della stessa specie (DRAYE, 2002).

Tra i fattori ambientali che influenzano lo sviluppo
dell’architettura della radice va esaminato immedia-
tamente il piti importante: il fattore suolo in tutte le
sue componenti. Un esempio sicuramente interes-
sante di sviluppo intrinseco modificabile dal suolo ¢
quello che si riferisce ai cambiamenti organizzativi
delle cellule iniziali di un meristema radicale quando
le radici aeree penetrano nel terreno dopo essersi svi-
luppate per un certo periodo nell'aria. In questo caso
i cambiamenti indotti riguardano lorgamzzazmne
stessa del meristema che si ripercuotera poi anche sul
numero di cellule che andranno a formare i vari tes-
suti della struttura primaria e secondaria (GREIG,
MAUSETH, 1991). Questi cambiamenti sono la con-
seguenza della forza (impedenza meccanica) che
viene richiesta all’apice della radice per poter pene-
trare nel terreno (referenze relative a questo argo-
mento in MASLE, 1999 ed in MASLE, 2002).
Lesempio citato riguarda una radice avventizia, tut-
tavia esistono analoghi esempi (THALER, PAGES,
1999) di aspetto dimorfico in radici non avventizie.
In questo caso, il dimorfismo sarebbe comunque
indotto analogamente dall’attrito tra tessuti della
radice e suolo (PFEFFER, 1893). In un lavoro condot-
to nel nostro laboratorio con Spartium junceum
abbiamo potuto constatare come la percentuale sab-
bia/argilla dei suoli influenza notevolmente Iarchi-
tettura radicale (sia il numero che la disposizione
nello spazio delle radici laterali). Le modifiche del-
larchitettura della radice indotte dal suolo possono
anche derivare dalla funzione diversa alla quale una
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particolare radice laterale viene deputata in un deter-
minato tipo di suolo. Basti pensare alle differenze di
aspetto che derivano necessariamente dal fatto che
una radice sia costruita per una determinata funzio-
ne, quale I'assorbimento di acqua (e sostanze nutriti-
ve) o la funzione di sostegno (WILDER, JOHANSEN,
1993). In generale, gli effetti sulla radice imputabili
alla struttura ed alla tessitura del suolo sono cosi rias-
sumibili: a) modifiche a livello cellulare in singole
radici; b) un’alterazione del numero complessivo di
radici laterali emesse (EAvis, 1967).

Per quanto riguarda il suolo, occorre citare anche ef-
fetto della sua composizione chimico-fisica sull’ar-
chitettura della radice (DREW et al, 1973;

CALDWELL, 1994; LINKOR et al, 2002). Le singole
radici laterali di un apparato radicale possono essere
considerate ognuna come elemento esposto a condi-
zioni micro-ambientali assai diverse (HODGE, 2004).
Inoltre, occorre tener presente che la stessa presenza
di una radice nel suolo ne modifica le proprieta
(NEUMANN, ROMHELD, 2002) sia assorbendo acqua
e sali minerali (GRIME, 1994), sia interagendo con la
sua componente microbica e micorrizica (STARK,
1994). Questo fatto determina che, pur in un caso di
arresto della crescita della radice, le proprieta del
suolo che la circonda non restano uguali nel tempo.
La letteratura specializzata ¢ ricca di esempi di come
la distribuzione di macro-elementi come I'azoto
(WAISEL, SHAPIRA, 1971; DREW, SAKER, 1975;
MARRIOTT, DALE, 1977; CRABTREE, BERNTSON,
1994), il fosforo (HACKETT, 1969; DREW, 1975;
DREW, SAKER, 1978; GE ez al., 2000; WILLIAMSON et
al., 2001; GLASS, 2002; referenze in TICCONI et al.,
2004) ed il potassio (HACKETT, 1969; Lev, 2000)
possano indurre I'apparato radicale di individui della
stessa specie a sviluppare architetture molto differen-
ti. In questo tipo di studi sono stati utilizzati spesso
orizzonti di suolo con concentrazioni differenti di
sali minerali. Effetti considerevoli sull’architettura
della radice sono riscontrabili anche a causa della dif-
ferente disponibilita nel suolo di sali minerali quali
I’'NaCl (WAISEL, 1985). Gli effetti di questo sale sono
complessi perché agiscono sulla divisione cellulare,
sull’allungamento delle cellule e sull’'orientamento di
emissione delle radici laterali (referenze in
BERNSTEIN, KAFKAFI, 2002). Sono stati studiati effet-
ti dovuti anche a micro-elementi come, ad esempio,
i metalli pesanti (piombo, cadmio etc., etc.). Effetti
del piombo sull’emissione di radici laterali di vario
ordine sono stati osservati in Picea abies da
GODBOLD, KETTNER (1991); ma lo stesso metallo
dava stimolazione delle radici laterali ed inibizione
della radice principale in Fagus selvatica (BRECKLE,
1997). Effetti simili sono ascrivibili anche al cadmio
(quando ¢ presente da solo o in combinazione con il
piombo) (BERTELS ez a4/, 1989; CaDIz, DAVIES,
1997), allo zinco (CaDIZ, DAVIES, 1997) o al rame
(BLASCHKE, 1977). Oltre che la formazione di meri-
stemi laterali anche I'allungamento delle radici late-
rali risulta essere regolato da micro-elementi
(OBROUCHEVA et al., 1998) dando effetti evidenti
sulla architettura risultante dell’apparato radicale.
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Molto indagato ¢ stato anche leffetto della disponi-
bilita verticale d’acqua nel suolo sullo sviluppo del-
Iarchitettura della radice. Sono stati osservati effetti
come differenti concentrazioni e lunghezze di radici
laterali a seconda delle diverse profondita (GERSANI,
SACHS, 1992; ROBINSON, 1994). E’ evidente che
queste modificazioni dell’architettura (PATE ez al.,
1995) tendono a massimizzare [’assorbimento
andando a cercare 'acqua ovunque questa sia dispo-
nibile nel terreno (BALESTRINI, VARTANIAN, 1983;
WOLSWINKEL, 1985; LANG, THORPE, 1980,
SPOLLEN, SHARP, 1991; referenze in DICKMAN e al.,
1996; BELL, SULTAN, 1999; SPERRY et al, 2002;
CHIATANTE et al., 2005). Anche la temperatura del
suolo influenza la crescita di singole radici (referenze
in MCMICHAEL, BURKE, 2002) sebbene un effetto
complessivo sullo sviluppo dell’architettura ¢ stato
anche riportato (SATTELMACHER ez /., 1990).
Sempre per quanto concerne il suolo, ma per quanto
riguarda la sua componente biologica, occorre men-
zionare brevemente anche 'associazione simbiotica
delle radici con le micorrize. Questa associazione
oltre che modificare lo sviluppo di singole radici
strutturalmente e funzionalmente (BERTA ez 4l,
1993, 1995) ¢ in grado anche di modificare I'archi-
tettura complessiva dell’apparato radicale condizio-
nando 'emissione di radici laterali (YANO et al,
1996; TISSERANT et al, 1996). A riguardo di un
vasto gruppo di organismi quali i batteri della rizo-
sfera ed i funghi endofitici non micorrizici, la loro
relativa azione sullo sviluppo dell’architettura radica-
le ¢ indubbiamente innegabile. Le differenze di effet-
ti osservati sullo sviluppo dell’apparato radicale deri-
vano dal fatto che le interazioni tra le radici e questi
organismi oscillano tra antagonismo e mutualismo a
seconda della specie considerata.

Tra i fattori ambientali non legati direttamente al
suolo, dobbiamo citare il fuoco o la ceduazione.
Sebbene questi fattori distruggono la parte aerea
della pianta, ¢ stato osservato che essi inducono una
considerevole modificazione dell’architettura radica-
le le cui cause sono ancora poco comprese (DICKMAN
et al., 1996; referenze in WILDY, PATE, 2002;
CHIATANTE et al., 2005).

Un ultimo fattore ambientale da citare per la sua
notevole capacita di condizionare lo sviluppo dell’ar-
chitettura della radice ¢ la forza meccanica dovuta
alla gravita terrestre. Intendiamo riferirci al fatto che
apparato radicale di una pianta ¢ sottoposto ad una
forza meccanica derivante dal peso stesso della sua
biomassa acrea e che tende a sradicare la pianta dal
suolo. Lapparato radicale deve quindi contrapporre
una resistenza meccanica per assicurare 'ancoraggio
della pianta al suolo. Esistono ovviamente delle dif-
ferenze di forza meccanica esercitate sulle radici da
piante di specie differenti in connessione con il diffe-
rente sviluppo della biomassa aerea. Inoltre, occorre
tener presente che per la stessa pianta la forza mecca-
nica che si scarica sulle radici cambia nel tempo in
conseguenza della crescita della sua parte aerea. Tutte
queste considerazioni rendono scientificamente sti-
molante la comprensione di come 'apparato radica-
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le sia in grado di adeguare la sua funzione di anco-
raggio al suolo variando le sue proprieta di resistenza
meccanica. A questo proposito gli studi di bio-mec-
canica delle radici sono stati condotti in modo inten-
so negli ultimi 15-20 anni (CouTTs, 1983;
MATTHECK, BRELOER, 1994; STOKES, 2000) e sono
stati orientati prevalentemente a comprendere la
modalita di distribuzione delle forze meccaniche
sulle varie radici. Questi studi hanno chiarito che le
radici di un determinato apparato radicale danno un
contributo meccanico all’ancoraggio complessivo
della pianta al suolo in maniera molto differenziata.
Questi studi sono spesso complicati dal fatto che
spesso la forza meccanica che si scarica sulle radici ¢
influenzata dalla presenza o meno del vento (referen-
ze in STOKES, 2002) e/o dalle particolari condizioni
di pendenza del suolo (O’LOUGHLIN, WATSON,
1979; GRAY, LEISER, 1982; WATSON ez al, 1999,
CHIATANTE et al, 2002). Tuttavia & stato chiarito
(Courts, 1986) che quando le piante sono sottopo-
ste ad ambienti caratterizzati dalla presenza di venti
che spirano con una direzione costante, nelle radici si
crea un’asimmetria di distribuzione delle radici late-
rali. Le radici laterali che sono emesse in direzione di
“sotto-vento” sono sottoposte a sforzi meccanici di
tensione e quelle “sopra-vento” a sforzi meccanici di
compressione. Certamente la presenza di una radice
principale fittonante si inserisce in questa dinamica
di distribuzione delle forze in maniera molto forte e
determina differenze sostanziali nella risposta di un
apparato radicale agli stimoli meccanici (ENNOS,
2000). Esperimenti condotti dal nostro gruppo di
ricerca (CHIATANTE et al., 2002) al fine di studiare la
stabilitd degli alberi in terreni caratterizzati da una
forte pendenza, dimostrano che I'apparato radicale
diventa fortemente asimmetrico rispetto agli alberi
della stessa specie cresciuti in una condizione di ter-
reno pianeggiante. Lasimmetria & caratterizzata da
una concentrazione di radici disposte in due direzio-
ni preferenziali: verso valle e verso monte. Indagini
rivolte alle caratteristiche meccaniche delle radici
laterali stanno cercando di studiare il contributo alla
stabilita dell’ancoraggio dato dalle radici che si accre-
scono in queste due direzioni. Inoltre, si sta cercan-
do di comprendere come sono influenzate le modali-
ta di sviluppo dell’architettura della radice nel
tempo.

Tornando alle nostre considerazioni riguardanti le
modalita di sviluppo dell'apparato radicale dobbia-
mo constatare che 'importanza degli studi di bio-
meccanica sta nell’aver dimostrato che esiste una
direzionalita dello stimolo meccanico ed essa
influenza larchitettura dell’apparato radicale indu-
cendo uno sviluppo di risposta delle radici laterali
(CROOK, ENNOS, 1997). Una prova di questo effetto
degli stimoli ambientali ¢ costituita dall’osservazione
che specie diverse caratterizzate ognuna da un tipo di
architettura radicale ottenuta da uno specifico svi-
luppo intrinseco, rispondono agli stessi stimoli mec-
canici dando architetture radicali simili (CROOK,
ENNOs, 19906).
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d) Interazioni tra lo sviluppo intrinseco e sviluppo
di risposta nella radice

I meccanismi a livello cellulare e sub-cellulare che
consentono questi adattamenti ai fattori ambientali
sono perd ancora largamente ignorati (Kiss ez a/,
2002) sebbene alcuni studi dimostrino che il livello
ormonale di ABA (ZHANG, DAVIES, 1989; ZHANG et
al., 1995) in radici laterali che si trovano in micro-
ambienti diversi ¢ chiaramente diverso. Da questi
studi appare chiaro che qualsiasi sia il meccanismo
cellulare che porta alla realizzazione di queste altera-
zioni dello sviluppo intrinseco questo ¢ mediato da
variazioni di concentrazioni ormonali (WIGHTMAN,
THIMANN, 1980). Anche a livello di proteine strut-
turali e funzionali (WESTEMBERG et al., 1994) sono
state verificate differenze esistenti tra radici laterali.
Si potrebbe supporre quindi che differenze di archi-
tettura siano la conseguenza di azioni che toccano la
regolazione biochimica della sintesi e funzionalita
proteica. Infatti, di 35 proteine enzimatiche studiate
nella fava, ben 13 coinvolte nel metabolismo dell’a-
zoto e nella glicolisi (LEV, 2000) presentavano diffe-
renze di attivita specifica in funzione del tipo di radi-
ce dalla quale venivano purificate.

Qualsiasi sia la via seguita dai fattori ambientali per
ottenere una risposta dalla radice, gli esempi sopra
citati indicano che lo “sviluppo di risposta” puod
influenzare Darchitettura della radice (LEYSER,
FITTER, 1998) tramite la regolazione della crescita
delle radici laterali o tramite la regolazione dell’emis-
sione di nuove radici laterali. E importante soffer-
marsi ad esaminare in dettaglio questi due tipi di
risposta delle radici ai fattori ambientali. Per quanto
concerne la regolazione dell'emissione delle radici
laterali, attenendosi a quanto detto a riguardo del
meccanismo biologico di emissione di radici laterali,
la risposta agli stimoli ambientali potrebbe consiste-
re solo nella possibilita di stimolare cellule del perici-
clo (e/o del parenchima del legno primario) che
hanno conservato questa competenza a diventare cel-
lule iniziali di meristemi laterali CHARLTON, 1996;
MALAMY, BENFEY, 1997b; DUBROWSKY et al., 2000).
BECKMAN ez al. (2001) suggerisce che in Arabidopsis
cellule del periciclo conservano la competenza a dare
cellule iniziali del meristema laterale per periodi di
tempo prolungati dopo la loro formazione.
CHARLTON (1996) definisce questi meristemi laterali
indotti da stimoli ambientali come “avventizi”, indu-
cendo una possibile confusione con quelli che nor-
malmente vengono definiti allo stesso modo avventi-
zi ma che originano dai tessuti del fusto. Per questo
motivo noi preferiamo, secondo quanto suggerito da
HOCHHOLDINGER ¢t al. (2004), chiamare questi
meristemi laterali con il termine di meristemi latera-
li “secondari”, per distinguerli non solo da quelli
avventizi originati dal fusto ma anche da quelli origi-
nati dallo sviluppo intrinseco. Uintensita delle modi-
ficazioni indotte da fattori ambientali possono essere
diverse a seconda della specie (BROUDER, CASSMAN,
1994).

Per quanto riguarda il caso di fattori ambientali che
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agiscono sulla modalita di crescita di singole radici,
questo effetto deve avere l'obiettivo solo di adeguare
la radice laterale a svolgere una funzione differente da
quella per la quale era stata originariamente pro-
grammata. A questo proposito puo essere esplicativo
citare qualche esempio per comprendere come un
cambiamento di funzione puo essere richiesto ad una
radice laterale lungo il corso della sua vita. In un
esperimento con piantine giovani (5 anni) di pino
(Pinus pinaster Ait) nel quale si indagava la resistenza
opposta dall’apparato radicale allo sradicamento in
different stati di sviluppo, ¢ stato osservato che I'ap-
plicazione di sforzi meccanici laterali induceva solo il
piegamento e consentiva alla pianta di tornare in
posizione eretta al termine dell’applicazione della
forza stessa (STOKES, 1999). In queste condizioni &
evidente che lo sviluppo dell’architettura ¢ tale in
modo che il contributo essenziale all’ancoraggio sia
dato dalla radice principale. Nello stesso studio 'au-
tore mostra che le piante adulte della stessa specie
fanno osservare la rottura della base del fusto quan-
do vengono applicate degli sforzi meccanici laterali.
Questa rottura sembra essere preceduta dalla rottura
di radici laterali. La preliminare rottura delle radici
laterali che precede la rottura del fusto indica che a
questa differente eta della pianta la funzione di anco-
raggio ¢ affidata non piu alla radice principale bensi
alle radici laterali. Lesempio del pino marittimo
riportato sopra pud essere esteso a diverse specie
arboree nelle quali ¢ dimostrato che in eta adulta
siano sempre le radici laterali a dare il contributo
maggiore rispetto alla radice principale (CROOK,
ENNoOS, 1997).

Nel caso di adeguamenti di tipo anatomico di radici
laterali preesistenti sono stati molto indagati gli even-
ti che portano alla produzione di legno di reazione
(MATTHECK, BRELOER, 1995; NICOLL, Ray, 1996).
A questo proposito, ¢ ampiamente dimostrato in let-
teratura come il legno di reazione nel fusto sia frutto
di una asimmetrica attivitd del cambio cribro-vasco-
lare controllata dalla percezione dello stimolo gravi-
tropico (WILSON, ARCHER, 1974; FOURNIER ez al.,
1990). Lo stesso meccanismo sembra essere attivo
nelle radici laterali (NICOLL Ray, 1996) dopo l'in-
duzione di segnali meccanici dovuti a forze di ten-
sione, compressione o di rotazione (MATTHECK,
BRELOER, 1995). Questo spiega perché radici legno-
se della stessa etd possono avere spessore di legno
secondario diverso a seconda della loro posizione nel-
l'architettura complessiva dell’apparato radicale
(FAYLE, 1968). Allo stesso modo si spiega anche il
fatto che gli anelli cambiali del legno secondario in
una radice possono cambiare spessore a seconda della
distanza dal fittone (KRAUSE, ECKSTEIN, 1992).

PARTE III - ORIGINE DELLE RADICI LATERALI IN PIAN-
TE ARBOREE

a) Necessitd di individuare un nuovo meccanismo

biologico di sviluppo delle radici laterali

Per quanto riguarda il caso di piante arboree in eta
adulta, dai dati ritrovabili in letteratura a proposito
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di uno sviluppo di risposta, non emerge chiaramente
quale sia il meccanismo che porta alla modificazione
dell’architettura complessiva delle radici in funzione
dei fattori ambientali (JACKSON, CALDWELL, 1989;
CouTTs et al., 1999). In particolare, poco indagato
su queste piante ¢ leffetto di stimolo ad emettere
nuove radici laterali in grado di alterare 'architettura
preesistente in modo determinante.

In termini generali non ¢ realistico pensare che, come
accade per le piante erbacee di interesse agronomico
(vedi quanto detto sopra), uno sviluppo di risposta di
piante arboree possa essere messo in atto senza pre-
vedere 'emissione di nuove radici laterali. A questo
proposito, occorre ricordare che spesso nella lettera-
tura sono state ipotizzate modificazioni probabili
dell’architettura radicale ottenute con 'emissione di
nuove radici laterali (ZHANG et al, 1999; FORDE,
LORENZO, 2001; HODGE, 2004). Nel caso specifico
di sviluppo di risposta indotto dalla perdita dell’api-
ce della radice principale, si fa cenno direttamente
alla comparsa di “altre radici” che sostituiscono la
funzione della radice la cui crescita ¢ arrestata
(HORSLEY, WILSON, 1971; PALMA, BARLOW, 1997;
LYFORD, 1980; BEISSALAH ez al, 1988).
Ladeguamento dell'apparato radicale con nuove
emissioni di radici laterali diventerebbe indispensabi-
le soprattutto in quei casi dove lo sviluppo di rispo-
sta deve prevedere un aumento sostanziale della den-
sita radicale in corrispondenza di una zona del terre-
no che si & arricchita di nutrienti (FITTER, 1988;
DICKMAN et al., 1996; FARLEY, FITTER, 1999;
ZHANG et al., 1999; ZHANG, FORDE, 2000; MALAMY,
RyaN, 2001; referenze in HODGE, 2004). Infatti, in
queste condizioni I'adeguamento implicherebbe un
sostanziale rinnovamento dell’architettura radicale
prodotta precedentemente per rispondere ad altre
esigenze micro-ambientali. Anche nel caso di appara-
ti radicali (asfittici) in terreni invasi dall’acqua sem-
bra emergere la possibilita di emissione di nuove
radici (referenze in PAOLILLO, ZOBEL, 2002). Un
altro esempio di modificazione dell’architettura radi-
cale che richiede probabilmente 'emissione di nuove
radici in apparati radicali complessi di piante arbo-
ree, ¢ quello riferibile agli alberi da frutto sottoposti
a ripetute potature. In questi casi, I'effetto delle con-
tinue potature sulla parte aerea della pianta sposta
continuamente la direzione di scarico meccanico
delle forze che agiscono sulle radici. Il conseguente
adeguamento di ancoraggio meccanico sembra corre-
lato al tipo di potatura applicata tramite una modifi-
cazione consistente e continua dell’architettura radi-
cale (BARGIONI, 1993). Questa risposta delle piante
alla potatura ¢ difficilmente spiegabile senza ammet-
tere l'ipotesi di nuove emissioni di radici laterali
anche da radici in struttura secondaria. Infine, anche
dalle ricerche dedicate agli aspetti demografici delle
radici di piante arboree viene indirettamente ammes-
sa l'esistenza di un ricambio di radici indipendente-
mente dalla loro struttura anatomica. In questi studi
si suggerisce I'esistenza di tempi di vita media varia-
bili tra le diverse tipologie di radici e tipi identici di
radici appartenenti a specie diverse (EISSENSTAT,
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YANAL 2002; PERSSON, 2002). Sulla base dei diame-
tri ¢ chiaro che in questo ricambio sarebbero coin-
volte anche radici che presentano una struttura
secondaria legnosa (FOGEL, 1985, 1990; PUHE,
1994). Ci sono casi nei quali il turnover avrebbe un
effetto stravolgente sull’architettura radicale se non
fosse possibile un’emissione di nuove radici laterali
anche da radici in struttura secondaria. Basti pensare
a quelle piante legnose nelle quali il ricambio (ad
esempio nel ciliegio) riguarda il 40% delle radici che
hanno una vita media di 14 giorni (ALEXANDER,

FARLEY, 1983; BLOOMFIELD et al., 1996).

Ma se tutte queste considerazioni diventano una base
solida per poter sostenere che anche le piante arboree
in etd adulta possono emettere nuove radici laterali,
¢ pur vero che resta da chiarire qual’¢ il meccanismo
biologico che sta alla base di questa risposta agli sti-
moli ambientali. Comunque, poiché nelle radici
provviste di una struttura secondaria legnosa i tessu-
ti primari non esistono pit (Fig. 17) (DOLAN ez al.,

1993) e non si formano mai meristemi laterali dor-
mienti di tipo esogeno (equivalenti alle gemme laten-
ti del fusto), sembrerebbe logico dedurre che I'emis-
sione di radici laterali possa avvenire solo ed esclusi-
vamente nelle porzioni di radici dove persiste la
struttura primaria. In questo modo noi avremmo che
lo sviluppo di risposta a stimoli ambientali delle
piante arboree potrebbe aver luogo solo nelle porzio-
ni pitt prossimali della loro architettura radicale.
Questo equivarrebbe a supporre che nel caso di sti-
moli meccanici, il rinforzo meccanico dell’ancorag-
gio sarebbe ottenibile, tramite nuove emissioni di
radici laterali, solo nelle zone piti lontane dalla posi-
zione della radice principale.

A questo punto sorgono delle evidenti difficolta ad
interpretare i dati osservati in natura servendosi delle
attuali conoscenze di biologia vegetale. Ad esempio,
¢ noto che le forze che tendono allo sradicamento di
un albero si manifestano in zone dell’apparato radi-
cale a forma semisferica avente al pitt 5-10 decimetri
di diametro (STOKES, GUITARD, 1997; GARDINER,
QUINE, 2000) e con I'asse centrale coincidente con il
prolungamento sottoterra dell’asse del fusto
(MATTHECK, BRELOER, 1995). In questa zona la stra-
grande maggioranza delle radici presenti ha gia svi-
luppato una ben definita struttura secondaria legno-
sa e quindi esse potrebbero rispondere agli stimoli
meccanici solo con fenomeni quali la formazione di
legno di reazione (STOKES, GUITARD, 1997; vedi
quanto detto sopra). Se le cose rimanessero cosi nes-
sun grosso cambiamento delle direttrici di dispersio-
ne delle forze meccaniche sembrerebbe attuabile per
Iimpossibilita delle radici perenni presenti in questa
zona di emettere nuove radici laterali con orienta-
menti diversi da quelle gia esistenti. Gli studi di bio-
meccanica chiariscono l'importante ruolo svolto
dalla presenza di radici legnose di diametro piccolo
nella zona di stabilizzazione dell’ancoraggio di un
albero (STOKES, GUITARD, 1997). Infatti, alle radici
legnose di piccolo diametro viene affidato un ruolo
importante quando devono essere dissipate forze di
tensione piuttosto che di compressione (WATSON ez



Architettura del fusto e della radice

Fig. 17
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Passaggio dalla struttura primaria alla struttura secondaria in una radice - Nella sezione trasversale di questa radice si
nota l'organizzazione interna dei tessuti mentre si sta realizzando il passaggio da una struttura primaria ad una struttura
secondaria. A questo riguardo si nota come la linea che descrive la posizione del cambio cribro-vascolare ha gia separato
le arche legnose da quelle liberiane. I cambio stesso si forma internamente alla posizione del periciclo che trovandosi ester-
namente st perderd durante la costruzione del libro secondario. I tessuti del periderma saranno costruiti dal cambio sub-
ero-fellodermico che si generera dalle cellule parenchimatiche del libro secondario.

al., 1999). Questo fatto suggerisce allora che in quel-
la zona di ancoraggio ¢ necessario che ci possa essere
sempre la presenza di radici legnose di piccolo dia-
metro. Inoltre, nel caso di cambiamento delle diret-
trici delle forze meccaniche (si pensi al cambiamento
di direzione del vento) nella zona di ancoraggio
dovrebbe essere possibile variare il numero di radici
legnose di piccolo diametro, piuttosto che realizzare
un adeguamento strutturale (Iegno di reazione) di
quelle radici pili grosse perenni gia esistenti. Gli
autori di questi studi osservano spesso in relazione a
cambiamenti di carico meccanico un aumento, in
questa zona di ancoraggio, del numero di ramifica-
zioni delle radici (referenze in GARDINER, QUINE,
2000). Questo fatto presuppone ovviamente che in
una zona dell’apparato radicale caratterizzato da radi-
ci a struttura secondaria ci possa essere 'emissione di
nuove radici laterali.

Questo esempio, riferito al fattore meccanico, mette
in chiara evidenza come le attuali conoscenze degli
eventi biologici che regolano I'emissione di radici
laterali non soddisfano pienamente tutte le osserva-
zioni di campo riferibili alle piante arboree. Questo
fatto ci ha indotto ad ipotizzare che possa esserci
anche 'emissione di radici laterali in zone della radi-
ce “madre” dove ¢ gia presente e sviluppata una strut-
tura secondaria. Un’ipotesi di questo tipo era gia
stata avanzata in letteratura limitatamente all’emis-
sione di radici fini con prevalente funzione di assor-
bimento e non riferita a piante arboree (PAOLILLO,

ZOBEL, 2002). Lattendibilita di questa ipotesi deve
fondarsi necessariamente su due presupposti: a) una
credibile dimostrazione della comparsa di nuove
radici laterali in zone della radice a struttura secon-
daria; b) 'individuazione di un tessuto della struttu-
ra secondaria della radice in grado di fornire le cellu-
le iniziali necessarie per organizzare nuovi meristemi
laterali.

b) Emissione di radici laterali e formazione dei
meristemi laterali in zone a struttura secondaria

Per indagare su questa ipotesi abbiamo programma-
to una serie di esperimenti diversificati.

A riguardo della dimostrazione che radici laterali
vengono emesse anche in zone di struttura seconda-
ria, abbiamo utilizzato piantine di due specie arboree
(Quercus cerris e Fraxinus ornus) cresciute in vivaio
per due anni. Dopo aver amputato la radice princi-
pale in una zona dove erano gia visibili due annuali-
ta di legno secondario, abbiamo provveduto ad eli-
minare anche tutte le radici laterali amputandole
nettamente nella zona di connessione con la radice
principale. Le piantine cosi trattate sono state poi
interrate nuovamente in camere di crescita e poste in
serra per 6 mesi. Dopo questo periodo le piantine
sono state prelevate e sono state esaminate tutte le
nuove radici laterali di 1° ordine emesse lungo I'asse
della radice principale. Le nuove radici laterali osser-
vate corrispondevano essenzialmente a tre tipologie:
a) radici laterali emesse a ridosso della zona di ampu-



1078

tazione della radice principale; b) radici laterali emes-
se in corrispondenza delle zone (sotto la cicatrice) di
amputazione di radici precedenti; ¢) radici laterali
emesse in zone dove non esistevano precedenti radi-
ci laterali. Le radici laterali di tipo a) e b) non sono
state considerate perché la loro modalita di sviluppo
potrebbe essere simile a quella riportata in letteratu-
ra a proposito della formazione di radici avventizie
emesse da altre radici (referenze in PAOLILLO, ZOBEL,
2002) o emesse da porzioni del fusto sia in condizio-
ni naturali (talee) sia durante 'organogenesi in vitro
(callo) (ALTAMURA, 1996; FAIVRE-RAMPANT et al.,
2003). Le radici di tipo ¢) sono state invece conside-
rate per ulteriori indagini. Poiché su queste radici era
presente una spessa corteccia, non & stato possibile
l'utilizzo di metodi quali la “chiarificazione” dei tes-
suti che rende trasparente la radice per I'individua-
zione “in vivo” del punto di formazione dei nuovi
meristemi laterali. In alternativa, sono state fatte
delle sezioni trasversali della radice principale e que-
ste sono state colorate ed osservate al microscopio
(Fig. 18). Lanalisi dei preparati anatomici ha sugge-
rito che le nuove radici laterali si potrebbero formare
a partire dalla zona del cambio cribro-vascolare in
corrispondenza di un grosso raggio midollare (raggio
midollare primario). Questa posizione del punto di
origine delle radici laterali potrebbe essere funziona-
le per consentire un facile raccordo tra gli elementi
vascolari della radice madre con quelli della nuova
radice laterale in formazione.

Un esperimento simile ¢ stato condotto in campo
anche con piantine di Quercus cerris, Quercus pube-
scens, € Fraxinus ornus che non erano state sottoposte
ad alcun tipo di amputazione di radice laterale o
della radice principale. In questo caso le operazioni

Fig. 18

Sezione trasversale di una radice in struttura secondaria
- Dalla sezione trasversale della radice rappresentata in
questa figura si intravede la presenza di una considerevole
porzione di legno secondario. Non si riconosce piu la
struttura primaria e sono stati persi i tessuti primari quali
il periciclo e I'endoderma.

CHIATANTE

di trapianto hanno evidentemente provocato il tur-
nover di alcune radici, in particolare quelle piu sotti-
li. Dopo la seconda escavazione lungo I'asse del fitto-
ne era osservabile un numero enorme di nuove radi-
ci laterali in zone di struttura secondaria. Queste
nuove emissioni non coincidevano affatto con la
posizione delle radici laterali gia esistenti dopo il
primo espianto. I risultati ottenuti da questo tipo di
esperimento hanno riconfermato la possibilita che
nuove radici possono essere emesse in zone a struttu-
ra secondaria dove non ci sono state amputazioni o
cadute spontanee di radici preesistenti (Fig. 19).

Un approccio sperimentale completamente differen-
te ¢ stato realizzato con piantine di Spartium junceum
L. lasciate crescere per 4 mesi in serra. Ad intervalli
regolari sono state prelevate delle piantine e I'appara-
to radicale ¢ stato scavato con cura per non danneg-
giare nessuna delle radici laterali presenti. La radice
principale di ogni piantina ¢ stata suddivisa in seg-
menti di 1 centimetro di lunghezza ed il numero di
radici laterali comprese tra questi segmenti ¢ stata
calcolata. I risultati di questo esperimento conferma-
no che durante il passaggio dal 3° e 4° mese di svi-
luppo sono state osservate emissioni di nuove radici
laterali lungo l'asse della radice principale. Queste
emissioni sono state osservate non solo sulle nuove
parti di radice ottenute dall’allungamento della radi-
ce principale, ma anche sui segmenti di radice prin-

Fig. 19

Radice di Fraxinus ornus L. prima e dopo il trapianto -
Il riquadro mostra la radice principale di due anni di una
giovane piantina di Fraxinus ornus L. prima del trapianto
in campo. Le frecce indicano le parti della radice princi-
pale dove compariranno, dopo il trapianto, le radici late-
rali. La figura di destra mostra 'apparato radicale della
stessa piantina dopo I'escavazione, con le radici laterali che
sono state costruite nelle zone indicate dalle frecce lungo
la radice principale. In tutte queste posizioni la radice
principale era caratterizzata internamente da una struttu-
ra anatomica chiaramente di tipo secondario.
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cipale piu distali rispetto all’apice. In queste zone di
nuove emissioni 'osservazione al microscopio ha
confermato l'assenza del periciclo e la presenza di
una chiara struttura secondaria gia a partire dal 2°
mese di sviluppo. Questo tipo di indagine anatomi-
ca sulle sezioni trasversali della radice principale di
questa pianta ¢ stata ripetuta anche ad uno stadio di
sviluppo piti avanzato (2 anni). Nella Fig. 20 si osser-
va chiaramente una radice laterale che si collega bene
con la sua struttura secondaria in un punto molto
avanzato del legno secondario della radice madre. 11
fatto che in questa figura I'asse di simmetria radiale
del legno secondario della radice laterale coincida
con la posizione dei raggi midollari del legno secon-
dario della radice madre, avvalora I'ipotesi che il
meristema laterale che ha dato origine a questa radi-
ce laterale possa essere stato formato a partire da cel-
lule iniziali dei raggi midollari del cambio cribro
vascolare.

Dai dati di questi esperimenti emergeva complessiva-
mente che una nuova radice laterale poteva essere
formata anche in zone di radici a struttura seconda-
ria. Inoltre, le sezioni anatomiche indicavano la zona
del cambio cribro-vascolare come la zona di probabi-
le inizio della formazione del meristema laterale. In
particolare, abbiamo cominciato a concentrare la
nostra attenzione sulla possibilitd che un meristema
laterale possa partire da cellule iniziali dei raggi
midollari del cambio cribro vascolare. Lasse longitu-
dinale delle nuove radici emesse sembrava a volte
coincidere con la posizione di grossi raggi midollari.
Questa ipotesi ¢ suggestiva e, se fosse confermata,
attribuirebbe un nuovo ruolo funzionale alle cellule
iniziali dei raggi midollari nelle radici a struttura
secondaria. Il coinvolgimento delle cellule iniziali dei
raggi midollari da noi sostenuto in questa ipotesi
trova supporto in alcuni dati che sono gia presenti in

Fig. 20

Connessione di una radice laterale con la radice princi-
pale in struttura secondaria - La radice principale in
struttura secondaria di una pianta di Fraxinus ornus L. &
stata tagliata trasversalmente in corrispondenza di una
radice laterale. Si nota chiaramente come questa radice
laterale sia stata emessa a partire da una posizione dove era
gi presente una considerevole quantita di legno seconda-
rio.
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letteratura e che ¢ necessario qui riassumere breve-
mente.

Ad esempio, BARLOW (2002) suggerisce I'esistenza di
un elevato numero di somiglianze (ma anche un
numero elevato di differenze!) tra come vengono
reclutate le cellule che diventano cellule iniziali del
cambio cribro-vascolare e come vengono reclutate le
cellule che diventano iniziali di un meristema latera-
le. Ovviamente questo autore confronta rispettiva-
mente le cellule parenchimatiche presenti nel cilin-
dro centrale della radice in struttura primaria con le
cellule del periciclo. In entrambi i casi, 'autore osser-
va che il reclutamento di queste cellule iniziali avvie-
ne con l'induzione a dare divisioni tali da produrre
una crescita di tessuti polarizzata in direzione per-
pendicolare (radiale) rispetto all’asse principale della
radice madre dalla quale le cellule iniziali stesse deri-
vano. Nel caso della formazione dell’anello cambiale,
inizialmente vengono reclutate le cellule parenchi-
matiche che si trovano tra due isole di proto-xilema
consecutive e poi quelle parenchimatiche del perici-
clo che sono di fronte alle arche proto-xilematiche.
Queste ultime sono le stesse cellule che sono nor-
malmente reclutate nello “sviluppo intrinseco” per
diventare iniziali del meristema laterale e che, nel
caso vengano coinvolte nella formazione del cambio,
daranno invece origine alle cellule iniziali dei raggi
midollari (Loomis, TORREY, 1964; TORREY, LOOMIS,
1967). Questa particolare somiglianza tra le modali-
ta di divisione delle cellule iniziali dei raggi midolla-
ri e le cellule del periciclo che diventano cellule ini-
ziali dei meristemi laterali secondari ¢ riproposta
anche da altri autori in riferimento a specie legnose
(CASERO et al, 1993; LLORET, CASERO, 2002).
Poiché secondo i nostri dati sarebbero proprio le cel-
lule iniziali dei raggi midollari a poter diventare ini-
ziali dei meristemi laterali nei tessuti secondari della
radice, per convalidare la nostra ipotesi occorrerebbe
soltanto ammettere che queste cellule iniziali dei
raggi midollari, oltre alle altre specificita, abbiano
anche mantenuto la loro iniziale “competenza” a for-
mare meristemi laterali. Questa potrebbe essere riat-
tivata solo in “risposta” a particolari stimoli ambien-
tali. Il meccanismo di riattivazione delle cellule ini-
ziali dei raggi midollari potrebbe essere controllato
da ormoni come accade per il reclutamento di cellu-
le iniziali per la formazione di radici laterali a partire
da tessuti adulti del fusto (NORSDSTROM et al., 1991;
LUND et al., 1996). Secondo questa nostra ipotesi lo
“sviluppo di risposta” di una pianta arborea nelle
radici si avvarrebbe di una doppia possibile funzione
delle cellule iniziali del cambio cribro-vascolare.
Tralasciando quanto gia detto a proposito delle cel-
lule iniziali dei raggi midollari, occorrerebbe aggiun-
gere che le altre cellule iniziali del cambio cribro-
vascolare avrebbero il compito di rispondere a stimo-
li ambientali in modo differente. Esse potrebbero
rispondere tramite una regolazione della loro attivita
mitotica come accade ad esempio nel caso di produ-
zione di legno di reazione.

Per accreditare ulteriormente la nostra ipotesi abbia-
mo ritenuto necessario chiederci anche come puo
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essere raggiunta una direzionalita di emissione delle
radici laterali. A questo scopo riteniamo che sarebbe
sufficiente dimostrare che, nel caso di stimoli mecca-
nici, il punto di applicazione delle forze meccaniche
induttrici coincide esattamente con la zona dove le
cellule iniziali dei raggi midollari produrranno la for-
mazione di un meristema laterale. Questo presuppo-
ne che gli stimoli meccanici si propaghino, in una
sezione della struttura secondaria della radice,
seguendo delle direzioni radiali. Poiché nel legno
secondario le uniche strutture radiali composte da
cellule vive sono i raggi midollari, si dovrebbe sup-
porre che gli stimoli meccanici si propaghino verso la
zona cambiale seguendo il percorso det raggi midol-
lari. A questo proposito in letteratura esiste un inte-
ressante lavoro (FOURCAUD, LAC, 2003; FOURCAUD
et al., 2003) che dimostra, tramite un modello mate-
matico, come variano le forze meccaniche che si sca-
ricano sulla sezione trasversale del fusto e che sono
dovute sia alla continua crescita in peso del fusto (e
dei rami) e sia all’azione del vento sulla chioma. La
cosa pill interessante che emerge da questo lavoro ¢
Iipotesi che le forze meccaniche si distribuiscano
nella sezione del fusto con un gradiente di intensita
radiale, indipendentemente dal loro valore assoluto.
Gli autori di questi lavori suggeriscono che questa
modalita di distribuzione delle forze meccaniche nel
fusto sia tale da giustificare matematicamente il mec-
canismo biologico riportato in letteratura a proposi-
to della produzione di legno secondario di reazione
nel fusto (WILSON, ARCHER, 1974; FOURNIER et al.,
1990). Poiché il modello matematico di distribuzio-
ne delle forze meccaniche nel fusto suppone una
direzionalita radiale, noi supponiamo che anche nelle
radici in struttura secondaria gli sforzi meccanici si
propaghino radialmente. In questo modo la direzio-
nalita di emissione delle radici potrebbe essere in
qualche modo legata alla direzionalita di propagazio-
ne dello stimolo che correrebbe lungo i raggi midol-
lari del legno secondario.

Per dimostrare I'esistenza di una direzionalita di pro-
pagazione dello stimolo e della risposta da parte della
radice, stiamo mettendo a punto un sistema speri-
mentale nel quale uno sforzo meccanico di tensione
e di compressione viene applicato in punti particola-
ri del fittone dove ¢ gia presente una struttura secon-
daria e non ci sono radici laterali preesistenti (lavoro
in preparazione) I primi risultati ottenuti indicano
che in alcuni casi si puo ottenere, nella zona prevista,
una nuova emissione di una radice laterale.
Lincertezza dei risultati ottenuti fino ad ora richiede
certamente il miglioramento del disegno sperimenta-
le adottato.

Riassumendo quanto da noi ipotizzato a proposito
della possibilita di emissione di meristemi laterali in
zone di radice a struttura secondaria, suggeriamo che
gli stimoli ambientali percepiti possano essere tra-
smessi dalle cellule dei raggi midollari sulle cellule del
cambio cribro-vascolare. In particolare, sarebbero
indotte le cellule iniziali dei raggi midollari corri-
spondenti. Queste cellule iniziali dei raggi midollari
riattiverebbero le divisioni cellulari polarizzate in
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modo tale da portare alla costruzione di un meriste-
ma laterale secondario che si accrescerd esattamente
in quella determinata direzione. All'induzione di cel-
lule iniziali farebbe seguito una serie di tappe che
portano alla costruzione di una radice laterale.
Queste sostanzialmente coinciderebbero con le tappe
descrltte sopra a proposito dello “sviluppo intrinse-
co” di una radice laterale. In definitiva, questo sche-
ma di sviluppo dei meristemi laterali da una radice a
struttura secondaria da noi proposto, sarebbe simile
in tutto a quello descritto a proposito della genesi di
meristemi laterali del fusto in specie del genere
Quercus dopo ceduazione o perdita della parte aerea
per incendio (CIAMPI er al., 1977; PASCUAL et al.,
2002).

Un'interessante verifica della validita di questa ipote-
si potrebbe essere ottenuta immediatamente inseren-
do nel modello Root-Typ anche questa nuova tipo-
logia di emissione di radici laterali. In quel caso, se la
nostra ipotesi fosse valida, il modello dovrebbe esse-
re in grado di riprodurre in una pianta arborea sot-
toposta all'influenza di fattori meccanici direzionali
un’architettura radicale simile a quella reale osserva-
bile in natura.

CONCLUSIONI

Le attuali conoscenze dei meccanismi biologici che
regolano lo sviluppo delle radici laterali non preve-
dono la loro emissione anche da porzioni di una
radice “madre” in struttura secondaria contrariamen-
te a quanto sembrerebbe emergere dalle ricerche con-
dotte nel nostro laboratorio. Con l'ipotesi da noi
avanzata circa 'esistenza di un meccanismo di svi-
luppo delle radici laterali a partire dalle cellule inizia-
li dei raggi midollari del cambio cribro-vascolare, si
otterrebbe che 'architettura dell’apparato radicale di
una pianta arborea diventa adeguabile alle condizio-
ni ambientali in qualsiasi momento ed in qualsiasi
punto della sua estensione.

Il bisogno di dimostrare definitivamente la validita
scientifica di questa ipotesi risponde a due esigenze
importanti: a) accrescere le limitate conoscenze com-
plessive dei meccanismi biologici che governano lo
sviluppo dell’apparato radicale di piante arboree; b)
aprire la strada ad applicazioni pratiche di queste
conoscenze (si pensi alla possibilita di applicare
opportune potature delle radici) tese a rendere ar-
chitettura radicale piti funzionale all’assorbimento di
acqua e soluti (ATKINSON, HOOKER, 1993; LyNCH,
1995) ed all'ancoraggio meccanico della pianta al
suolo.
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