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Presentazione del corso

� Il corso, solo per quest'anno vale per Ecologia Vegetale per gli studenti del
Nuovo Ordinamento e, contemporanemente, per Ecologia2 per gli studenti del
Vecchio Ordinamento.

� Il corsosarµa di 32 ore per EcologiaVegetalee 45 per Ecologia2

� Due ore due volte alla settimana

� Vi vengonodati esercizi-compitia casache valgonoper il 50%del voto ¯nale.

� Durante il corsoverranno approfonditi alcuni aspetti di Ecologiadelle piante

� L'esamepuµo esseresvolto oralmente alla ¯ne del corsooppure lo studente puµo
redigereun progetto scienti¯co per lo studio di un argomento trattato o su un
argomento a scelta. L'esameorale o la redazioneprogetto vale per il restante
50%del voto.

� Libri che possonoesseredi aiuto per il corso verranno presentate nel primo
incontro. Altre letture sarannoindicate durante il corso.

� All'inzio della lezione verra distribuita una copia dei lucidi usati durante la
lezione. In generalei lucidi sarannodisponibili on-line.
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Il meto do scienti¯co in Ecologia

De¯nizione di Scienza

La scienzaµe un processoper impararea conoscerela natura,nel qualele
idee su comefunzionail mondosonoin competizione e sonomisurate
contro le osservazioni(Feynmann,1965).

Lenostredescrizionidelmondoelenostremisurazionisonospessoincer-
te e inaccurate,per cui gli scienziatihannobisognodi metodi per stabilire
la concordanzafra le ideein competizionee le osservazioni.Questimetodi
costituisconoil campo dellastatistica.

Gli scienziatisi devonosforzaredi essereil piµu neutralipossibileversole
ideein competizione.
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Anche l'ecologiadeve essereconsideratauna scienza. µE una scienza
recente, nonhavecchie\tradizioni" daportareavanti, nµepremiNobel,ma
hatutti i diritti di essereconsiderataunascienza.So®redi molti problemi
chehannole giovani scienze.Nericodiamoalcuni:

� di±coltµa di concettualizzazione

� ipotesipocode¯nite o pocochiare

� dati e osservazioniscarseo di bassaqualitµa

� spessoi modelli sonodi±cili da invalidare

� e®ettiva complessitµa dellamateriastessa

� grandevariabiliµa stocasticadellevariabili e deiprocessi

� eterogeneitµa culturaledegliecologi

A volte µe di±cile capirese i problemisianodovuti al modo con cui
gli ecologistudianol'ecologia,piuttosto chea di±coltµa insitenell'ecologia
stessa.

Tenetesemprepresente che:
ECOLOGIA6= ECOLOGISMO
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Ipotesi

Ipotesi nulla

Esperimento

Predizioni basate sul modello

Opposto logico all'ipotesi

Test cruciale teso a invalidare l'ipotesi
o l'ipotesi nulla

Non finisce qui

Interpretazione

Osservazioni
Pattern nello spazio o nel tempo

Partenza

Modello generale

Teoria
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Popp er (1979)ha rivoluzionatola ¯loso¯a dellascienzanel ventesimo
secolosostenendochele ipotesinonpossonoessereprovatemasoloinvali-
date. L'essenzadell'ideadi Popper µe quelladi s¯dareun'ipotesiripetuta-
mente conesperimenti critici (cruciali). Sel'ipotesi\sta in piedi" e resiste
a ripetuti esperimenti nonvienevalidatamapiuttostoacquisisceun grado
di rispetto e in praticavienetrattata comesefossevera.

Ipotesi Alternativa

Ipotesi

Nulla

Ipotesi Ipotesi

Nulla

Ipotesi

Alternativa 2

Ipotesi

Alternativa 1

ESPERIMENTO

Qualcunohaparagonatoquestaproceduraall'arrampicarsisuun albero
doveognibiforcazionedel ramocorrispondeadun possibilerisultatodi un
esperimento e la \direzionedi salita" vienedecisadagliesperimenti stessi.

Chamberlainalla ¯ne del 1890sostienel'esigenzadi sviluppareipotesi
multiple rispetto a ipotesisingoleper evitaredi incorrerein guai.
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Contemporaneamente alle ideedi Popper vengonopresentati i lavori di
Ronald Fisher andKarl Pearson e altri chehannosviluppatomolta
della modernastatisticae la teoria associata con i \ test delle ipotesi".
In sostanzanei test delleipotesivienecalcolatala probabilitµa che i dati
sianostati osservati qualoral'ipotesinulla fossevera. Sela probabilitµa µe
su±cientemente piccola( normalmente 0.01o 0.05)alloranoi \rigettiamo"
l'ipotesinulla. Percompletareil lavoroperµo noi dovremmoanchecalcolare
la potenzadel test (probabilitµa di rigettarel'ipotesinulla quandoquestaµe
falsa).
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Thomas Kuhn (1962)ha introdotto i concetti di \ scienzanor-
male", \ paradigma scienti¯co" e \ rivoluzioni scienti¯che". Secondo
Kuhn, gli scienziatinormalmente operanoentro speci¯ci paradigmi,che
nonsonoaltro cheampiedescrizionidellemodalitµa di funzionamento della
natura. La scienzanormalesi e®ettuaraccogliendodati entro il contesto
normaledel paradigmaesistente. La scienzanormale non si confronta
con i paradigmi esistenti, ma piuttosto li \abbellisce". Il paradigma
detta qualetipo di esperimenti condurree quali dati raccoglieree come
interpretarei dati. Nella visionedi Kuhn il cambiamento realeavviene
quando:

1. si accumula una grandemassadi dati che i paradigmiesistenti non
possonospiegare;

2. si scopreun paradigmaalternativo chepuµo spiegarele discrepanzefra
i vecchi paradigmie le osservazioni.

Kuhn sostieneche gli esperimenti sonoraramente (quasimai) decisivi
al livello dei paradigmiin usoe qualoravenganotrovate discrepanzefra
osservazioni e paradigmi,questevengonointerpretatecomeproblemao
incertezzanellemisurazioni.Solol'accumularsi di dati contraddittori dei
paradigmiconduceallerivoluzioniscienti¯c he.
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Domande per un brev e dibattito sul ruolo della scienza

1. Comefunzionala \scienzareale"di tutti i giorni?

2. Comefunzionala scienzaecologia?

3. Mi possoaspettareuna\riv oluzionescienti¯ca" nellamiatesidi laurea?

4. Qualµe il ruolodelleriviste scienti¯c he?

5. Cherelazionec'µe fra pubblicazionie carrierascienti¯ca?

6. Qualµe il ruolodellascienzanellasocietµa?

7. Qualµe il ruolodi un biologo?E di un ecologo?E di un ecologista?

8. Chetipo di rapporto c'µe fra i mediae la scienza?

9. Cheruolohannole politichedi ¯nanziamento dellaricerca?
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Esempio pratico di scelta fra due o pi µu ip otesi

Facciamoun'ipotesi:

Ip otesi: Prati con con maggiorcontenuto di azoto organiconel suolo
\sostengono"unamaggiordiversitµa in specie

Ip otesi nulla: Non c'µe relazionefra il contenuto di azotoorganicodel
suoloe la diversitµa

IndichiamoconS la diversitµa, misuratacomenumerodi specievegetali
presenti nel prato e indichiamocon N il contenuto di azotoin ppm nel
suolo.

Il modello \concettuale"espostonell'ipotesisi puµo cosµ³ tradurre in un
linguaggioun po' piµu simbolico:

S cresceal cresceredi N ;

Il ruolodelloscienziatoecologoµespessoquellodi entrare semprepiµu nel
dettagliodell'ipotesi,di cercaremodi per invalidarel'ipotesio fare un'i-
potesi piµu avanzata. Entriamo nel dettaglio del modello concettualee
proviamoa tradurlo in un modello\quasi matematico".Analizziamocioµe
cosasigni¯ca\ S cresceal cresceredi N ". Subitopossiamopensarea vari
modi (o modelli) concui \ S cresceal cresceredi N "
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Per esempiopossiamoenunciarealcuneipotesipiµu speci¯che:

1. S crescelinearmente e inde¯nitamente al cresceredi N .

2. S cresceal cresceredi N ma ¯no ad un certolivello,poi S noncresce
piµu;

3. S cresceal cresceredi N ma¯no ad un certolivello,poi S diminuisce
al cresceredi N ;

Traducendoin linguaggiomatematicoi modelli sopraespostipossonoavere
la seguente forma:

Mo dello 1:
S = aN

Mo dello 2:
S =

aN
1+ bN

Mo dello 3:
S = N e¡ bN
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Compito a casa

Vi verranno forniti dei dati di N e S che voi dovrete interpretare e valutare per deciderequaledei 3
modelli esposti precedentemente \spiega" meglioi dati equale/i modello/i viene/vengonorigettato/i.
Dovrete fornire una breve spiegazionedel perchµe (Max 10 righe).

Uno dei modi per svolgerequestocompito µe eseguireun ¯tting non-linearesui dati con ciascuno
dei 3 modelli evedereper qualemodelloc'µemenodi®erenzafra valorepredetto di S evaloreosservato.

Sieteliberi di usarei metodi o i programmichepiµu vi aggradano,l'imp ortante µearrivaread un giu-
dizio motivato. Perµo, per non lasciarvi in \panne", vi includo un programmain linguaggioR. Potrete
scaricare\ R", anche per Windows, dalla seguente pagina web http://www.ci.tuwien.ac.at/R . E`
un pacchetto statistico molto potente, ben fatto e di pubblico dominio. Ci sonoanche i manuali in
formato pdf .

Eseguirepoi tutti i comandi riportati qui sotto. (N.B. Le righe che iniziano con \ #" sono dei
commenti per voi e non vengonointerpretati dal programma).

#Programmain linguaggio R per fitting non lineare
#sono testati 3 modelli per studiare la relazione
#azoto organico nel suolo vs. diversita`

#carico la libreria nls per il fitting non lineare
library(nls)

#Lettura dati
#sostituire C6.txt con il proprio file di dati
d1.df <- read.table("C6.txt", header=T)
#memorizzo i dati in un "data frame" chiamato d1.df

#vedo i dati
print(d1.df)

#stampo un breve sommario di d1.df
summary(d1.df)

#attacco il data frame d1.df
attach(d1.df)

#provo il fitting del primo modello
# S = a * N
#per iniziare setto il parametro a=1
modello1.nls <- nls( S ~ a * N, start=c(a=1), trace=T)

#stampo un breve sommario del fitting
summary(modello1.nls)

#provo ora il fitting del secondo modello
# S = a * N/(1 + b * N)
#per iniziare setto il parametro a=1 e b=1
#se non converge provare a settare b=0.1 o a=0.1 o b=0.01 o a=10
modello2.nls <- nls( S ~ a * N/(1 + b * N), start=c(a=1,b=1), trace=T)
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summary(modello2.nls)
#vedo se il modello 2 diminuisce significativamente l'errore rispetto
#al modello 1
anova(modello1.nls,modello2.nls)

#provo ora il fitting del terzo modello
# S = a * N * e^(-b * N)
#per iniziare setto il parametro a=1 e b=0.1
#se non converge provare a settare b=0.01 o a=0.1 o b=1 o a=10....
modello3.nls <- nls( S ~ a * N * exp(-b * N), start=c(a=1,b=0.1), trace=T)

summary(modello3.nls)

#faccio un grafico di N vs S con simbolo 16(cerchio pieno)
plot(N,S, pch=16)
#aggiungo una linea che unisce i punti predetti dal modello1
lines(N,predict(modello1.nls))
#aggiungo una linea rossa che unisce i punti predetti dal modello2
lines(N,predict(modello2.nls), col="red")
#aggiungo una linea verde che unisce i punti predetti dal modello2
lines(N,predict(modello3.nls), col="green")

Perchµe usare i mo delli in ecologia?

I modelli (che possiamode¯nire comeipotesiche descrivono un sistema
espressein linguaggiosimbolicocomeil linguaggiomatematico)sonouno
strumento molto utile in tutte le scienzema particolarmente in ecologia.

Cerchiamodi capirei vantaggi e svantaggi chederivanodall'usodei
modelli. (Assumiamoche i modelli di cui parleremoabbianouna base
scienti¯ca verao verosimile.Gli svantaggidi un modellopalesemente falso
sonoassunti comeovvii).
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� Previsioni qualitativ e vs. quan titativ e: le ipotesi quantitativ e sono meno
vaghe,piµu de¯nite, piµu facilmente invalidabili rispetto alle previsioniqualitativ e
e meno\soggettive".

� I modelli descrivono ma sempli¯cano la realt µa. Il vantaggio µe che sono
tralasciati i fattori non in°uenti o non importanti per spiegareil fenomenoche
vogliamo descrivere. Lo svantaggio sta ovviamente nella sempli¯cazioneche
puµo essereeccessiva.

� I modelli aiutano e induconoa capire comefunziona la natura. Hanno potere
euristico . (Es: la relativitµa, la relazionespecie-area).

� I modelli aiutano a \prev edere il futuro" . Quasisemprele scienzeapplicative
sonobasatesu modelli.

� Organizzano e riassumono grandi quantitµa di dati, di idee e di ricerca
scienti¯ca.

� Evidenziano aree di \ignoranza" ovvero settori del sapere di cui non si
hanno su±centi conoscenze.

� Alcuni modelli (specialmente quelli matematici) sono spessodi±cili da com-
prenderea colorochehannoil compito di veri¯carli. Di±coltµa di comunicazione
fra i \mo dellisti" i gli \sperimentalisti".

� Alcuni modelli non sonoveri¯cabili suuna scala spaziale o temp orale adatta
ad esperimenti di laboratorio. Problemi di veri¯ca dei modelli \globali" o dei
modelli evolutivi. (Es: le scienzegeologiche, astronomia, dinamica forestale,
molti settori della biologia evolutiva).
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Alcuneformechepossonoassumerei modelli:

Mo delli concettuali o verbali descritticonun linguaggionaturale.

Mo delli diagrammatici che descrivono gra¯camente il sistema. Per
esempiopoligoniefreccedescrivonooggettierelazioni.(Es. diagrammi
di °ussodell'energia,cicli metabolici)

Mo delli ¯sici realio ¯ttizi delsistemadi studio. (Es: galleriadelvento,
acquario,serraper alberi)

Mo delli formali usanoil linguaggiomatematico.
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Elenchiamoalcunitipi di modelli formaliusati in ecologia:

Meccanicistici descrivono esplicita-
mente i processiin dettaglio

Fenomenologici descrivono solo alcu-
ni parametri o proprietµa emergenti (es:
modelli a scatolanera)

Dinamici descrivono andamenti nel
tempo (futuro)

Statici descrivonorelazioni fra variabili
statiche

Con tin ui rappresentano il tempo in
numeri frazionali

Discreti rappresentano il tempo in
numeri interi

Spazialmen te omogenei : lo spazio
non µe considerato o viene considerato
costante (es: molti modelli di dinamica
popolazionisticacome: Nt = Nt¡ 1er t )

Spazialmen te espliciti : lo spazio µe
eterogeneoe ogni oggetto del modello
ha una posizionenello spazio (es: X e
Y)

Sto castici : alcuni parametri hannoele-
menti casuali. Il risulato di questi mo-
delli cambia da una volta all'altra, quin-
di si usanoparametri descrittivi comela
media e la varianza dei risultati (es: le
simulazioni al calcolatore).

Deterministici : i parametri sono
costanti.
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Come si e®ettua una ricerca ecologica

1. Reperirela letteraturascienti¯ca

2. Predisposizioneede®ettuazionedelcampionamento

3. Osservazionedeipattern in natura

4. Formazionedellaprima ipotesi

5. Veri¯ca dell'ipotesiin laboratorioo tramite esperimento sul campo

6. Ride¯nizionedell'ipotesie de¯nizionedi un modello
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Meto di per tro vare i fattori principali che in°uenzano un
pro cesso

Spessoin ecologiaci si trova di fronte al problemadi cercaredi capire
qualesia il fattore piµu importante che in°uenzaun processo(es: capireil
fattorepiµu importante chelimita la crescitadi unapopolazione:predatori,
disponibilitµa di cibo, disponibilitµa di particolarehabitat, caratteristiche
intrinsechealla popolazionestessa,ecc.).

Molte volte i fattori che in°uenzanoil processoin modo rilevante sono
piµu di unoespessosonointerconnessiunoconl'altro. L'ecologoquindipuµo
ideareun esperimento chesepari i fattori in modo da capirequaleµe piµu
rilevante e qualemeno.

Esempio di un esperimen to tratto da Ecology dell'Ottobre 1999

In un numerorecente di Ecology c'µe un articolo (Galen,C. & Stanton,
M.L. 1999.Seedlingestablishment in alpinebuttercupunderexperimental
manipulationof growing-seasonlength.Ecology 80(6):2033-2044)dove gli
autori riesconoa separareduefattori tramite un esperimento semplicema
brillante.

Da esperimenti precedenti sannoche la specieRanuculusadoneus, un
¯ore della famigliadelleRanucolacee,crescein alta montagna e ¯orisce
nonappenail manto nevososi assotigliaa pochi centimetri. A oltre 3700
m s.l.m. sullaPennsylvaniaMountain (Colorado,USA), in alcunezonela
neve si scogliemolto prima che in altre. La pianta quindi puµo germinare
prima conun anticipo anche di 30 giorni e alla ¯ne dellestagionecresce
e si riproducedi piµu rispetto ad altri versanti dove la neve si sciogliedo-
po. Quindi il periodo di scomparsadella neve sembra essereun fattore
\determinante" nella\¯tness" di questapianta.

A complicarela questioneperµo c'µe il fatto che nel suolodove la pianta
crescedi piµu, cioµe dove la neve si scioglieprima,c'µe piµu sostanzaorganica
e piµu nutrienti (probabilmente dovuto ad un apporto, neglianni passati,
di sostanzaorganicadalla decomposizionedella maggiorbiomassadelle
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piante stesse).Quindi anche la fertilitµa del suolopuµo essereun fattore
determinante.

Quindigli autori formulanoleseguenti ipotesi:il maggiorereclutamento
(numerodi semiche riesconoa germinaree crescere)in alcunezonedella
montagnaµe dovuta:

1. alla minorequantitµa di neve,chesciogliendosiprima allungal'estate?

2. al suolopiµu fertile?

3. all'interazionedei duefattori precenti? (cioµe l'e®ettodellaneve,asso-
ciatoa quellodellafertilitµa, sonomaggiori[o minori] dellasommadei
duesingolie®ettiseparati)

Ora toccaa voi.

- Qualesarµa l'ipotesinulla?

- Provatea ipotizzareun esperimento per separarequestiduefattori.

- Quali altri fattori sarebbe opportunoconsiderare?
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Year 1991

Elevation 3

Elevation 2

Elevation 1

Deep snowShallow snow

Control

Control

Control Control

Control

Control

Snow

addition

Snow

SnowSnow

Snow Snow

addition

addition

removal

removal

removal
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La luce e la fotosin tesi

La vita sullaTerra,in ultima analisi,dipendedall'energiafornita dal sole.
La fotosintesiµe il soloprocessobiologicamente rilevante chepossa\cattu-
rare" questaenergia.Inoltreunagranpartedellerisorseenergetichedispo-
nibili sulla terra sonofrutto di attivitµa fotosintetica attuale (biomassa)o
passata(idrocarburifossili).

In terminievolutivi lacapacitµadi \sfruttare" la lucecomefontedi energia
µestataunaconquistastraordinariachehatrasformatola terradaun luogo
sostanzialmente inabitabilead un luogodecisamente migliore.

Solocirca il 45%della radiazionesolarecadeentro l'intervallo di lun-
ghezzed'ondautilizzabiledalla fotosintesi (PAR ) cioµe nel range380-710
nm. La radiazionesolarevieneri°essao di®usadall'atmosferaterrestree
dalleparticelledi®usenell'aria.

Domanda Ci si attendeuna maggiore irr adiazionea livello del mare o in monta-
gna?

A livellodelmareraggiungemassimidi 1 kWm¡ 2 e l'intensitµa nel range
dellaPAR µe di circa400Wm¡ 2.

L'irradianza ad unaparticolarelocalitµa dipendequindi da:

� latitudine

� condizioniatmosferiche

� topogra¯alocale

Da notareche nell'acqua la radiazioneµe attenuata molto piµu forte-
mente chedall'atmosfera.

Nelsuolo la lucepraticamente nonpenetraa®atto,sebbeneanchequan-
titµadi lucemoltopiccoleesercitinounruoloimportante perla germinazione
dei semineiprimissimistrati del suolo.
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La luce sotto la copertura vegetale

Popolamenti di piante conunadensitµa su±cientemente alta benprestofor-
manoun sistemain cui strati successividi fogliesi ombreggianoa vicenda.

Attenuazionedella radiazionein vari tipi di stand: forestaborealedi abete e betulla, boscorado di

pini, campo di girasoli e di mais (Da Larcher, 1999)

La luceincidente vienequindiassorbitaprogressivamente nelsuopassag-
gioattraversogli strati, e il gradodi attenuazionedipenderµa dalladensitµa
dellefoglie,dalla loro inclinazionee dalla loro posizionesulla chioma,in
sostanzadalla loro sovrapposizione.
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Il gradodi \sovrapposizione"vieneespressoda un parametromolto im-
portante e molto usatoin ecologiavegetale:il Leaf Area Index (LAI )
cum ulativ o, cheµe datodal seguente rapporto:

LAI =
Ar eaF ogliar e Totale

Ar eaal Suolo
Un campo di maiso unaprateriapossonoavereun LAI vicinoa 4, una

forestatemperatacon piante deciduearriva a valori attorno a 5, mentre
il LAI arriva addirittura a 12 in forestesempreverdi. Le forestetropicali
hannonormalmente un LAI attornoa 8.

Domanda 1 Che unitµa di misura ha il LAI?

Domanda 2 Che signi¯cato ha un LAI pari a 4?

Domanda 3 Che LAI avrµa un deserto?

L'estinzionedellaluceal cresceredella\profonditµa" dellachiomasegue
la leggedi Lambert-Beer

I Z = I 0 ek LAI

dove I Z µe l'intensitµa di radiazionead una certaprofonditµa dal culmine
dellacoperturavegetazionale,I 0 µe la radiazioneincidente al culminedella
copertura e k µe un coe±ciente di estinzioneche dipendedal tipo di vege-
tazionepresente (puµo variareda 0.3-0.5in un campo di ceralia 0.7nelle
foresteo in campiconfoglieorizzontali comei girasoli).

Generalmente lepiante lecui foglienonricevonoun quantitativominimo
di lucedurante le oredi lucedeterioranoe muoiono.In generela quantitµa
di luceminimasi aggiraintornoal 0.5%-1%per lepiante vascolari,mapuµo
abbassarsiulteriormente per le specie,comei muschi e le alghe,che non
hannoparti non-verdi da mantenere.
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Adattamen ti delle pian te alle condizioni di radia-
zione locale

Le piante esibisconodiversi tipi di adattamento alle condizionidi lucein
cui vivono1.

Adattamen to mo dulativ o sonoadattamenti che avvengonoveloce-
mente e di solitosonoreversibili. Sonochiamatefotomodulazioni e consi-
stonoin movimenti dellefoglieche permettonodi ottenereun'esposizione
ottimale. Fannoparte di questotipo di movimento anche la quotidiana
apertura e chiusuradei ¯ori e il movimento dei cloroplastinellacellulain
rispostaa scarsao eccessiva luce.

Adattamen to mo di¯cativ o sonorisposteall'ambiente luminosome-
dio cheavvengonodurante la morfogenesie sononormalmente irreversibi-
li.

La formazionedi foglie da luce e foglie da
ombra µe un esempiodi questotipo di adatta-
mento. Rispetto alle foglieda ombra, le foglie
da lucesonotipicamente piµu spesse,presentano
diversistrati di meso¯llo,sonoricchedi cloropla-
sti eattraversatedaunadensaretedi nervature
(vasi).

Adattamen to evolutiv o µeun tipo di adattamento conferitodalgeno-
tipo chedeterminal'habitat preferenzialedellespecieo del \foto-ecotipo".
Neµe un esempiola classicaclassi¯cazionein piante scia¯le o elio¯le che
ri°ette un di®erenziazioneecologicafrutto di selezionenaturalee adatta-
mento. Vale comunquela pena di rimarcarela straordinariaplasticitµa
ontogeneticatipica deglialberi cheµe comunqueconferitadal genotipo.

1Il termine adattamento viene inteso nel sensopiµu largo e comprendeanche reazioni di breve
termine, acclimatazioneed evoluzione
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La fotosin tesi

La fotosintesi vienespiegatanei dovuti dettagli nell'esamedi Fisiologia
Vegetale.Qui ci focalizzeremosui dettaglidi rilevanzaecologica.

La primanotiziadadareµechein realtµa nonsappiamoancoratutto sulla
fotosintesie chenonµe esclusochevenganoscopertenuove vie metaboliche
manmanochevengonostudiatespecienuove.

La fotosintesi µe suddivisibilein duegrandi sotto-processiche sono,al-
menoparzialmente, accoppiati(nel sensochel'uno forniscel'energiaper il
secondo).

Le reazioni alla luce in cui avvienela coversionedaenegialuminosain
energiachimica(in formadi ATP e NADPH).

Le reazioni al buio in cui l'anidride carbonicaviene¯ssatanegli zuc-
cheri e amido.

Lo schemaa \Z" del trasporto fotosintetico degli elettroni
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La reazioni alla luce

Duesistemidi pigmenti localizzatinellemembranedeitilacoidideiclorpla-
sti: il fotosistemaI eil fotosistemaII di cui fannopartela cloro¯lla, le feo¯-
tine, le¯cobiline,carotenoidieproteineassorbonola luceetrasferisconol'e-
nergiaadun centro di reazione.Il °ussodi elettroni¯nisceconla riduzione
di NADP+ a NADPH da partedi unaferrodoxina-NADP-riduttasi.

Il processogeneraun signi¯cativo gradiente di pH attraversola membra-
na dei tilacodi. L'ATP vienequindi formatosfruttandol'energiachemio-
osmoticaassociata al °ussodi protoni attraversola membrana. L'ATP
e il NADPH formati in questasedefornisconol'energiaper la riduzione
dell'anidridecarbonica.

2H2O + 2NAPD+ + 3ADP2¡ + 3 H2PO4
8¡ 12 f otoni
¡ ¡ ¡ ¡ ¡ ¡ ¡ ¡ !

2NADPH+ O2 + 2H+ + 3ATP + 3H2O

In alcuniperiodi dell'anno(tipicamente in autunno)il fattore limitante
la fotosintesipuµo esserela concentrazionedei pigmenti e dellacloro¯lla in
particolare.

Unapianta nonsi puµo sottrarrepiµu di tanto alla luceetalvolta l'energia
luminosapuµo persinoesseretroppa e i fotosistemipossonodanneggiar-
si. I carotenoidisvolgonoun ruolo importante nel proteggerela cloro¯lla
\smorzandonela sovraeccitazione".

Le reazioni al buio

Le reazionial buio sonochiamatecosµ³ perch¶e non dipendonodalla luce,
anchesevengonosvolte durante le oredi luce. L'anidridecarbonicaviene
¯ssatasecondola seguente formula generalesempli¯cata:

nCO2 + 2nNADPH+ 2nATP ¡ !
(CH2O)n + 2nNADP+ + 2nADP+ 2nPi + nH2O

L'enzimaresponsabiledi questareazioneµela ribuloso-1,5-difosfatocar-
bossilasi che vienesolitamente abbreviatacon Rubisco . La Rubiscoµe
l'enzimapiµu abbondante sullaterraesostanzialmente catalizzala seguente
reazionein cui unamolecolacon5 atomidi carboniovienecarbossilatacon
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una molecoladi CO2 e vieneimmediatamente idrolizzatain duemolecole
da 3 atomi di carbonio ciascuna(l'acido 3-fosfoglicericoo 3PGA). Que-
sta via metabolicavienechiamatala via C3 dell'assimiliazione della
CO 2.

La carbossilazionedel ribuloso 1,5 di-fosfato da parte della Rubisco(da Taiz e Zeiger,1998)

Il ribuloso1,5di-fosfatovienequindi rigeneratonel ciclodi Calvin con
un consumodi energiafornita dall'ATP e NADPH. Questoprocessoviene
tipicamente svolto nellecelluledelmeso¯llodellefoglie.

Accoppiatoconil processodi ¯ssazionedellaCO2 esisteunaltro processo
chiamato fotorespirazione che vieneconsideratocomeuno sprecodi
risorsedapartedellapianta. La fotorespirazioneavvieneperchµela Rubisco
puµo¯ssareossigenoinvececheanidridecarbonica.In questocasolaRubisco
vienechiamataRuBP ossidasi. Essahaunamaggiora±nitµa per la CO2

ma comunqueunacertapercentualedi O2 viene¯ssatae il compostoche
nederiva vieneconvertito a glicinae serinaconulterioreconsumodi O2 e
liberazionedi CO2
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Relazionefra fotosintesi e fotorespirazione(da Barbour et al, 1999)

La fotorespirazioneµe considerataquindi un'antagonistao un inibitrice
dellafotosintesi in quanto la ¯ssazionedi O2 riducela ¯ssazionedi CO2 e
quest'ultimaµe liberatadurante la fotorespirazione.In condizioninormali
di temperaturae concentrazionedi CO2 e conforte irradiazionele piante
C3 perdononormalmente , a causadellafotorespirazione,il 20%dellaCO2

appenaacquisita,e a volte ¯no al 50%.
La fotorespirazioneperµo non va consideratacomeun qualcosadi \ma-

ligno" per la pianta perchµe µe un fondamentale processoche garantisce
protezionecontro dannida eccessodi irraggiamento.
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Le fotosin tesi nelle pian te C4

Nella via metabolicaC4, l'anidride carbonicaprima vienetrasformatain
HCO¡

3 dall'anidrasicarbonicaequindiµe ¯ssatadall'enzimafosfo-enolpiru-
vato (PEP) carbossilasiper formareossalacetato(un compostoacidoa 4
atomi di carbonio) nellecelluledel meso¯llo. L'ossalacetatodi®ondepoi
nellecelluledellaguainadel fasciodove la CO2 µe rilasciataper entrare nel
ciclodi Calvin. Il \trasportatore"di CO2 a 3 atomidi carbonioritorna poi
allecelluledelmeso¯llodove vienericonvertito a PEP, pronto per ricevere
un'altra molecoladi anidridecarbonica. Lo \shuttle" fra il meso¯lloe le
celluledella guainadel fascioha quindi l'e®ettodi concentrare la CO2

nel sito doveverrµa ¯ssata comeper la normalevia C3. Pareche la CO2

raggiungaconcentrazionipari a 10volte quellanormale.

Figura 1: Fotosintesi C4 (da Taiz e Zeiger,1998)
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La specialeanatomiaassociata a questoprocessovienechiamataana-
tomia di Kranz , marecenti studihannodimostratochenonµeessenziale
per avereuna¯ssazionedi CO2 di tipo C4. L'anatomiadi Kranzµecaratte-
rizzatadallapresenzadi un densostratodi cellulericchedi cloroplastiche
formanounaguainaattornoadun fasciovascolareedallamancanzadi un
riconoscibilemeso¯llodivisoin cellulea palizzatae spugnose.L'anatomia
di Kranzµe visibileancheconunalente.

Uno dei vantaggidellafotosintesiC4 µe la mancanza di inibizione pro-
dotta dalla fotorespirazione. Il substratodellaPEPcarbossilasiµel'HCO¡

3

equindi l'O2 noncompetenellareazionedi ¯ssazione.L'a±nitµa dellaPEP
carbossilasiper l'HCO¡

3 µemoltoelevata equestoconsente di saturarel'en-
zimaa condizioninormalidi concentrazionedi CO2 e quindi il sistemaµe
molto e±ciente nel concentrare la CO2 nellecelluledellaguainadel fascio
in modo che l'O2 sia in netto \svantaggio" nellacompetizioneper il sito
dellaRubisco.

L'e±cienzadel trasporto di CO2 µe talechele piante C4 sonoin gradodi
ridurre la concentrazionedi anidridecarbonica,nellospaziointercellulare,
quasia zero.

La concentrazionedi CO2 nella guainadel fascioperµo ha un costo in
termini energetici,i calcolistimanoche ci voglianodueulteriori molecole
di ATP per molecoladi CO2 ¯ssata.

31

StefanoLeonardi - Corso di EcologiaVegetale- Ecologia2 Dip. di ScienzeAmbientali - Univ. di Parma

Le pian te CAM

Molte piante succulente in circa20 famiglie(es: Agavaceae,Ochideaceae,
CrassulaceaeeCactaceae)esibisconounoschemadi ¯ssazionedelcarbonio
chevasottoil nomedi Crassulacean Acid Metabolism (CAM) . Durante la
notte,quandogli stomidellepiante CAM sonoaperti, l'anidridecarbonica
µe¯ssatadallaPEP carbossilasiper formareacidomalicoo acidoascorbico.
Al contrario nellepiante C3 e C4 gli stomi sonoaperti durante il giorno.
Gli acidisintetizzatidurante la nottevengonoaccumulati neigrandivacuoli
tipici dellepiante CAM.

Domanda Come°uttua il pH delle piante CAM?

Durante il giorno,quandogli stomisonochiusi,la CO2 µerilasciatadagli
acidiorganicievienē ssatadallaRubiscoedentra nelciclodi Calvincome
al solito. Anche in questocasol'e®ettoinibitorio dell'ossigenoe della fo-
torespirazionevienesostanzialmente annullato dall'elevata concentrazione
dellaCO2.

Vi µe quindi unaseparazionetemporale dell'assimilazione e della ¯s-
sazioneda parte della Rubisco.

Nontutte le piante chepresentanoquestacaratteristicasonoa metabo-
lismoCAM obbligatorio. Al contrario esistemoltavariabilitµa fra le specie
nelladipendenzadalla fotosintesi CAM. Per esempioanche piante CAM
obbligatoriepossonoaveremetabolismoC3 al mattino prestoo al tardo
pomeriggio,mentre le piante CAM facoltative possonopassareal metabo-
lismo CAM in condizionidi stressidrico. Per esempioalcuni cactus,in
condizionidi stressestremo,parenon apranomai gli stomi e riciclino la
CO2 prodotta dallarespirazione.
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Figura 2: Schemadella fotosintesi C3,C4 e CAM (da Barbour et al, 1999)
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La discriminazino e isotopica
Domanda 1 Cos'µe un isotopo stabile?

Domanda 2 Quali sonogli isotopi del Carbonio?

Gli isotopi13C e 12C delcarboniosonopresenti in un rapporto costante
nell'arianon inquinata. Ci si attenderebbe quindi che le piante assimilino
gli isotopinellostessorapporto. In realtµaquestononavviene,siala Rubisco
che la PEP carbossilasidiscriminanocontro la 13CO2 e quindi nei tessuti
dellepiante c'µe meno13C rispetto all'aria.

La discriminazioneisotopicavienemisuratedall'indice:

±13C =
µ 13C=12C del campione

13C=12C standard
¡ 1

¶
1000

Il rapporto 13C=12C puµo essereottenuto da un analisicon lo spettro-
metro di massaassociato ad un gasanalyzer.Comestandardsi usauna
rocciacarbonaticache deriva da uno scheletrofossilizzatodel cefalopode
Belemnitella. L'aria ha un ±13C di circa-7

�

.
LaPEPcarbossilasielaRubiscodi®eriscononelgradodi discriminazione

contro il 13C e quindi il ±13C puµo essereusatoper distinguerepiante C3

dalle piante C4. Le piante C3 hannoun ±13C attorno al -27

�

, con un
rangecheva da -22

�

a -35

�

chenonsi sovrapponea quellodellepiante
C4 che hannouna mediadi -13

�

. Le piante CAM invecepresentano un
rangedi ±13 C moltoampio,sovrapponibilesiaa quellodellepiante C3, sia
a quellodelleC4.

Domanda Fra le modalitµa C3, C4 e CAM, qual µe quella piµu frequentein natura?
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Le fotosintesi C4 e CAM si sonoevolute (e anche estinte) molte volte
in diversefamigliedi piante e la lista dellepiante C4 continua tuttora ad
allungarsi.Ma dalla ¯gura seguente si puµo desumerequandole piante si
sonosviluppate.

Figura 3: Origine delle C4 (da Taiz e Zeiger,1998)
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Fattori ambien tali e fotosin tesi

Il tassodi assimilazionemassimodi CO2 e l'e±cienzaconla qualela CO2

vieneassimilatasonodi granderilevanzaecologica.
La concentrazionedi CO2 µe talvolta limitante nel sito di assimilazione,

quindi µe importante capirequali sianoi fattori che in°uenzanoil °ussodi
CO2 dall'aria ¯no dentro alla pianta.

La pianta puµo esserecostrettaa chiuderegli stomiper evitarela perdita
di acqua. Il bilancio fra la perdita d'acqua e l'assimilazione di CO2 µe
determinante per capireil successorelativo dellepiante terrestri e i loro
adattamenti a vari tipi di ambiente.

Per oraci limiteremoad esaminaresoloil °ussodi CO2, cheµe descritto
dallaleggedi Fick sulladi®usionedeigasevisualizzabilecomeil movimento
di CO2 attraversounaseriedi resistenze:

JCO2 =
¢ c
P

r
dove il °ussodi anidridecarbonicadipendedal gradiente di concentra-

zione(¢ c) fra la sorgente (aria) e il sito di reazionee dalla sommadelle
resistenze(

P
r ) alla di®usione.

Figura 4: Le resistenzeal °usso di CO2 (da Barbour et al, 1999)
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Resistenza del \b oundary layer" (r bl) µela resistenzaincontrata nel-
le immediatevicinanzedellasuper¯ciefogliaredovuta adun eventuale
immobilitµa dell'aria in quelpunto e quindi la CO2 puµo soltanto muo-
versiper di®usione(molto lentamente) invececheper trasferimento
turbolentodi massaequindiscarseggiareediventarelimitanteproprio
sullasuper¯ciedellafoglia.

Resistenza stomatica (r st) µE la resistenzaimpostadall'apertura par-
zialeodallatotalechiusuradeglistomi. µE esercitataquindidallecellule
di guardia.µE in°uenzatadavari fattori quali la luce,la concentrazione
intracellularedi CO2, la temperatura,l'umiditµa dell'atmosfera,lo stato
di idratazionedellecellule,ormoni(ABA), ecc.

Resistenza cuticolare µe la resistenzaimpostadalla strato cerosoche
spessoricoprele celluleepiteliali dellefoglie. µE cosµ³ elevata che nor-
malmente si considerache la CO2 entri nella pianta esclusivamente
attraversogli stomi.

Resistenza nello spazio aereo in tercellulare (r ias) µe la resistenza
alla di®usionedeigasinternamente alla foglia.

La sommadelleresistenzesoprariportate µe chiamataresistenza fo-
gliare . Esistonopoi altri duetipi di resistenzachiamati resistenza del
meso¯llo (r mes) dovuta allaresistenzachela CO2 incontra nelcitoplasma
dellacellulaper giungereal cloroplasto,e resistenza del cloroplasto
(r chl) chetieneconto dellaresistenzānale alla di®usionedellaCO2 prima
chesiaassimilatadal processofotosintetico.

Il gradien te di concentrazione di CO2 tra l'aria e il cloroplastoµe
normalmente elevatoin unafogliachestafotosintetizzando,edµepiµu elevato
versol'esternodellafogliarispetto all'interno,anche perchµe internamente
allecellulesiaggiungel'apporto di CO2 dellafotorespirazioneequellodella
respirazionemitocondriale.
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Come varia la fotosin tesi al variare della concentrazione di
andride carb onica stessa?

Figura 5: Confronto fra i punti di compensazioneper la CO2 fra piante C3 e C4 (da Barbour et al.,
1999)

La curvadi rispostaµediversaperlepiante C3 elepiante C4. Questeultime,
riuscendoa utilizzarela CO2 anchea bassissimeconcentrazioni,hannoun
pun to di comp ensazione per la CO 2 (concentrazionedi CO2 alla
qualela fotosintesieguagliala respirazione)piµu bassorispetto alleC3.

Le piante C4 riesconoquindi a ¯ssareCO2 mantenendoun bilanciopo-
sitivo fra fotosintesi e respirazioneper piµu tempo, anchequandogli stomi
sonochiusieaconcentrazioniminimedi CO2 intercellulare.Mentre lepian-
te C3, quandola concentrazionedi CO2 µe bassa,sonocostrettead aprire
prima gli stomi per permettereall'anidridecarbonicadi entrare, perden-
do cosµ³ piµu acqua.Le piante C4 sonoquindi favorite, rispetto alle C3, in
ambienti caldie aridi.

Danotarecheadalteconcentrazionidi CO2 (700ppmcirca)la ¯ssazione
dell'anidridecarbonicafra piante C3 e C4 nondi®eriscepoi tantissimo.
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Come varia la fotosin tesi al variare della \quan tit µa di luce"
che arriv a alla pian ta?

Abbiamogiµa menzionatolepiante scia¯le edelio¯le , maabbiamoanche
parlato della capacitµa dellesingolepiante di svilupparefoglieadattatea
diversiregimiluminosi(foglieda lucee foglieda ombra).

Nella¯gura seguente µeriportato l'andamento dellafotosintesi(misurata
comequantitµa di CO2 ¯ssata)al variaredellaquantitµa di luce(a concen-
trazionedi CO2 costante). Sipuµo facilmente notarecomel'andamento non
sialinearema tendaa limite (saturazione).

Figura 6: Tipico andamento a saturazioneda luce della fotosintesi per foglie da solee foglie da luce
(da Barbour et al., 1999)
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Si puµo anchenotarecomele fogliedaombra e le piante scia¯lein genere
raggiunganoil punto di compensazionea livelli di luce inferiori rispetto
alle foglie da ombra o alle piante elio¯le. Questoperµo non µe detto sia
dovuto ad una maggiore±cienzanella ¯ssazionedell'anidridecarbonica,
mapuµo esseresemplicemente dovuto adunaminorrespirazionedellefoglie
da ombra.

Le piante vascolaridellezone artic he sonoraramente saturatedalla
lucea causadel bassoangolodi incidenzadella luce,nonostante abbiano
un piµu bassopun to di comp ensazione della luce (quantitµa di luce
alla qualela fotosintesie la respirazionesi equivalgono)rispetto allespecie
dellezonetemperate.Nellezoneartiche,quindi, la luceµespessoun fattore
limitante.

Al contrario, nellezone alpine , la specievegetalitipicamente hannoun
punto di compensazionedelleluceelivellodi saturazionepiµu alti, in quanto
la lucenonµequasimai limitante, main questicasil'andamento giornaliero
fotosinteticoµe spessolimitato dalla temperatura. In particolareesisteuna
teoriarelativemente nuovacheipotizzachelepiante vicinoalla\ tree line "
sianolimitate dall'incapacitµa dellepiante di \usare" il carbonio ¯ssato e
metabolizzarloin zuccheri o cellulosaa causaproprio della temperatura
bassa.
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Le pian te C3, C4 e CAM di®eriscono nella loro risp osta alla
luce?

Figura 7: E®etto della luce sulla fotosintesi netta per di®erenti gruppi funzionali (da Larcher, 1995)

Le piante C4 tipicamente hannoun livello di saturazionealla lucepiµu al-
to dellespecieC3, sebbeneci sianodellepiante C3 che hannoun tasso
fotosinteticocomparabileconquellodelleC4.

L'e±cienza nell'uso della luce, chiamatoanche\quantum yield",
µe misuratadallaquantitµa di CO2 ¯ssataper unitµa di luceassorbita.
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Qual µe il ruolo della luce nelle pian te del sottob osco?

Mentre le fogliedellapartesuperioredellacoperturavegetalericevonopie-
na lucetutto il giorno,le fogliesotto la copertura sonosottopostead un
\mosaico"di condizioniluminose:ricevonoscarsaluceper la maggiorparte
del tempo e possonoessere,per brevi periodi di tempo, sottoposti a luce
molto intensaediretta dovuti a raggisolariche¯ltrano attraverso\buchi"
nellacoperturae cheformanodellepiccoleede±mere\chiazzeluminose".
Spessoi \buchi" sonodovuti al vento chespostale fronde.

Domanda Le piante sono in grado di sfruttare questarisorsa luminosa e±mera e
sostanzialmentecasuale?

Recenti ricerchenonsolohannodimostratoche le piante sonoin grado
di sfruttare brevi attimi di luce intensadiretta, ma addirittura possono
determinareil 40-60%dell'assimilazionegiornalieradi carbonio in alcune
specietipiche del sottobosco.Le piante riesconoa sfruttareconsorpren-
dente e±cienzaanchechiazzedi lucediretta chedurano5-10secondi,e la
loro e±cienzemiglioraall'aumentare del numerodi questiepisodi di luce
diretta. Per esempiopiante che ricevono in totale 60 minuti al giornodi
lucediretta, cresconoad unavelocitµa da 3 a 5 volte superiori a piante che
ricevono20minuti al giornototali.
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Qual µe l'e®etto dello stress idrico sulla fotosin tesi?

Unapianta µesottostressidricoquandola quantiµa di acquarichiestaper la
traspirazioneeccedequellafornita dalleradici.

L'e®ettopiµu marcatodellostressidrico µe quellodi aumentare la resi-
stenzastomatica, cioµe gli stomi tendonoa chiudersi,determinandouna
restrizioneal °ussodi CO2 e di acqua. Gli stomi si possonochiuderein
rispostaadun diminuito °ussodi acquadalleradici,ancheselo statoidri-
codellefoglienonµeancoradiminuito. Questofenomenoµeparticolarmente
rilevante per le piante con\stomi sensibili",comemolti alberi.

Comunqueanche la resistenzaal °ussodi CO2 nel meso¯lloaumen-
ta quandole fogliesi \asciugano". Questofenomenoµe particolarmente
importante per molteerbe e le piante xero¯le.

Figura 8: E®etto dello stress idrico luce sulla fotosintesi. Le freccecorrispondono a momenti di
irrigazione. FC = capacit`adi campo, PWP= Permanent wilting percentage. (da Larcher, 1995)

Abbiamogiµa notato comele piante C4 e CAM abbianouna maggior
capacitµa di utilizzarela luceper la fotosintesi anche quandola pianta sta
diminuendola perditadi acquachiudendogli stomi.
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Figura 9: E®etto della diminuzionedel potenzialeidrico nel meso¯llo su diversetipi di piante. S =
succulente; M = meso¯te (piante erbaceedicotiledoni, erbe e piante legnosetipichedi regioni umide);
Sc= arbusti sclero¯li e alberi tipici di regioni semi-umidee semi-aride;X= xero¯lle (erbe e arbusti
tipici di regioni aride) (da Larcher, 1995)

Un paramentro molto importante al riguardoµe l'e±cienza nell'uso
dell acqua (WUE) cheµe espressacome:

WUE =
CO2 f issata
H2O persa

Le piante C4 hannoin mediauna WUE quasidoppiadellepiante C3.
Questoµeunodei fattori chedeterminanounaloromaggiorfrequenzanegli
ambienti caldi e asciutti, anche sela copertura nonµe quasimai maggiore
dellepiante C3.

In natura la WUE µe tendenzialmente piµu alta al mattino quandol'umi-
ditµa dell'ariaµe ancoraabbastanzaalta e la quantitµa di lucegarantisceun
buonlivellodi fotosintesi. Al pomeriggiol'aria µepiµu seccaemagariil vento
fa aumentare l'evaporazionee quindi la WUE decresce.

Un'alta WUE µe unadellecaratteristichepiµu ricercatee selezionatedal-
l'uomoper le speciecoltivate e puµo esserestimataanchedalladiscrimina-
zioneisotopica.
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Che relazione c'µe fra fotosin tesi e nutrien ti?

La ¯ssazionedelcarbonioµestrettamente associataalladisponibilitµadi azo-
to . Peresempio,la quantitµa di azotoproteiconellafogliaµeun misuradella
quantitµa di proteinepresenti edµespessocorrelataalla quantitµa di Rubisco
e alla quantitµa di cloro¯lla e puµo essere,quindi, interpretatacomeunami-
suradell'ammontare dell' \apparatofotosintetico" nellafoglia.Comunque
il tassomassimodi fotosintesidipendedalladisponibilitµa di azoto,comesi
evinceanchedallaseguente ¯gura.

Figura 10: Relazionefra fotosintesi massimae concentrazione di azoto nelle foglie per 21 specie
cresciutein condizioni naturali (da Barbour et al., 1999).

Alcunisostengonoquindichesenell'atmosferaterrestrelaconcentrazione
di CO2 aumenta, la fotosintesi totale, e quindi la ¯ssazionedi anidride
carbonica,aumenterµa solamente sel'azotoa livelloglobalesarµa su±ciente
e nonlimitante.

Inoltre esistetutta unaseriedi nutrienti (fosforo, potassio, magne-
sio e ferro ) che sonopresenti in minorequantitµa ma che giocanoruoli
molto importanti nella ¯siologiadellepiante. Un'eventuale loro carenza
puµo provocareunadiminuzionesigni¯cativa dellafotosintesi (es:clorosi).
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In°uenza della temp eratura sulla fotosin tesi

La temperaturain°uenzala fotosintesi in vari modi.
Molte dellereazionifotosintetiche sonoreazionicatalizzateenzimatica-

mente e cometali possonoesserelimitate dalla temperatura. In realtµa
esistespessoun optimum di temperaturaal di sopradel qualela fotosin-
tesi,contrariamente a quellocheci si attenderebbenoncrollaa causadella
denaturazionedeglienzimi,macalagradualmente a causadi cambiamenti
di fasedellemembrane. Il caloavvienequindi a temperatureinferiori a
quelledelledenaturazionedeglienzimi.

Figura 11: E±cienza nell'uso della luce (produzionequantica) in una pianta C3 e una C4 al crescere
della temperatura (da Barbour et al., 1999).

Le piante C4 riesconoa fotosintetizzarea temperaturepiµu alte delle
piante C3. La motivazionerisiedesostanzialemente nel fatto chela fotore-
spirazioneaumenta in modo piµu marcatodellafotosintesiall'aumentare
della temperatura. Quindi sebbenele piante C3 sianopiµu e±cienti delle
C4 nellosfruttarela lucea bassetemperature,perdonoil lorovantaggioad
alte temperature.
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Esistonochiareevidenzechela funzionefotosinteticanellepiante presen-
ti un'ottima acclimatazionein relazionealla temperatura sperimentata
in natura. µE stato dimostrato,per esempio,che piantine nate da semi
raccolti lungoun gradiente altitudinaleda 730a 1460m s.l.mhannouna
temperaturafotosinteticaottimalechecaladi 4.3±C ogni500m di dislivel-
lo di origine,molto vicinoal cambiamento mediodi temperaturadell'aria
misuratopari a 3.9±C ogni 500m. Questoprecisoaccoppiamento fra fo-
tosintesi e temperaturaµe caratteristicadi habitat conuna corta stagione
vegetativa. Il breve periodo di tempo disponibileper la crescitafa sµ³ che
la selezionenaturalesiamolto forte e chepremigli individui conun tasso
fotosintetico il piµu alto possibile.

Lepiante dellezonetemperatecontinuano ad assimilare CO2 anchea
temperatura inferiori allo zero, purch¶e le cellulerimanganosuper-fredde.
µE riportato che, nellepiante sempreverdi comele conifere,la fotosintesi
funzioninormalmente a temperatureinferiori a -3 ±C { -5 ±C, mentre nel-
l'intervallo tra -3 ±C e 0 ±C la fotosintesisi fermabruscamente a causadel
ghiacciochesi formerebbenellecellule.Comunqueil recuperodopoperiodi
di bassatemperaturaµe lento e nonsemprecompleto.
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Cosa limita la fotosin tesi su vasta scale?

Abbiamosostenuto varie volte che esistonodiversi fattori ambientali che
limitano la fotosintesi su scalalocale. Ma quali sonoi fattori ambientali
limitanti su ampia scale? e si puµo tentare una descrizionegeneraledel
fenomeno?

Eccoun breve schemagenerale:

A latitudini in termedie in condizionidi temperaturanormalil'assimi-
lazionedi CO2 µe limitata spessodallascarsit µa di luce a causadelle
nuvoleo dell'angolononottimaledei raggisolari.

Nelle zone temp erate sonoletemp erature eccessivamente bas-
sedelperiodoinvernaleo tardoautunnaleoprimaverilechelimitanola
fotosintesidellepiante sempreverdi. Lepiante deciduein questiperiodi
nonhannosolitamente le foglieper cui nonnesonoa®ette.Temp e-
rature eccessivamente alte in questestessezonehannodi solito
scarsoe®etto.

Ai tropici o nelle zone subtropicali invecele alte temp erature
giocanoun ruoloselettivo rilvante.

Su scala globale , la disp onibilit µa di acqua µe il fattore ambientale
piµu importante nel limitare l'assimilazionedelcarbonio. L'e®ettoperµo
dipendedal tipo di carbossilazione,essendonotevoli le di®erenzefra le
piante C3, C4 eCAM, dallasensibilitµa dellasingolespecie,dall'habitat
speci¯coespecialmentedalladisponibilitµadi acquaneglistrati profondi
del suolo.
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Come si misura la fotosin tesi?

Esistonodiversi modi per misurare la fotosintesi. Ne ricordiamo brevemente alcuni:

Fluorescenza Misura la °uorescenzadella cloro¯lla e fornisceuna misura del tra-
sporto di elettroni associato al FotosistemaII. µE un sistemachedµa un'idea dello
stato di salute o di stressdella pianta. L'uso della °uorescenzaµe un campo in
continua evoluzionenella ¯siologia vegetale.

Analizzatori di gas µE forseil metodo piµu usato. Si utilizzano degli apparecchi che
sonoin gradodi misurarela CO2 incorporata attraversol'uso di analizzatori di
gasad infrarossi. Lo stessoapparecchio µe in grado di stimare il °usso di acqua
traspirato. Ultimamente si sono sviluppati apparecchi portatili che possono
esseremolto utili nell'attivitµa di campo. La misurazionevienefatta sullasingola
foglia, tramite una apposita \pinza".

Figura 12: Esempiodi un sistemaper la fotosintesi portatile.

Utilizzo del 14C radioattiv o Misura la quantitµa di carbonio 14 assimilato dalla
pianta. Misura la fotosintesi lorda, mentre gli altri metodi misurano la foto-
sintesi netta. µE un sistemamenoversatilee menoaccuratodel \gas analyzer".
L'errore puµo esseredovuto alla discriminzaioneisotopicae alla diluizione dellla
concentrazione di 14C da parte del 12C rilasciato nella respirazione.

Eddy correlation µE un metodo relativamente nuovo che si a±da ad un \gas ana-
lyzer" che misura la concentrazione di CO2 nell'aria a intervalli di tempo molto
brevi. La misurazioneµe abbinata ad un sistemaper rilevare i movimenti dell'a-
ria, soprattutto i movimenti verticali. Da una misura della assimiliazionedel
carbonio di un intero ecosistema.Viene di solito installata in cima a torrette
alte 10-20m.
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Relazione fra acqua e pian te

L'acquagiocaun ruolocrucialenellavita di qualsiasipianta. Per ciascun
grammodi sostanzaorganicaprodottadaunapianta, approssimativamente
500g di acquasonoassorbitidalleradicietraspirati. Per lepiante terrestri
il delicatobilanciamento tra la perditad'acquae la capacitµa di assorbirela
CO2 µe unodei fattori chiave per adattarsiall'ambiente.

Normalmente le cellulevegetalidevono,diversamente da quelleanimali,
mantenereun certoturgore al ¯ne di poteresvolgerei normaliprocessi
¯siologici.

L'acquatipicamentecostituiscel'80%{ 95%deltessutovegetale.Il legno
ne contienemeno(35%{ 75%),i semi,che sonofra i tessutivegetalipiµu
poveri d'acqua,ne contengonofra il 5 e il 15%,ma comunque,per poter
germinare,hannobisognodi assorbirnequantitµa considerevoli. Di tutte le
risorsedi cui le piante hannobisognoper cresceree funzionare,l'acquaµe
la piµu abbondante e allo stessotempo µe la piµu limitante per la produzione
agricola.
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Figura 13:

Similmente la disponibilitµa d'acqualimita la produttivitµa di molti ecosi-
steminaturali.
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La traspirazionedell'acquaµe in°uenzatadadiversifattori biotici eabio-
tici che determinanola risposta ecologicaalla disponibilitµa di acquada
partedellapianta.

Trasporto nelle radici 
e nel tronco

Resistenza fogliare

bilancio energetico

Assorbimento dalle radici

Traspirazione e

Caratteristiche del

Struttura della foglia

Struttura delle radici

Umidita`

Disponibilita` di
acqua

Temperatura
del suolo

e del tronco

suolo

Temperatura LuceVento

Figura 14: Interazioni fra i piµu importanti fattori biotici e ¯sici nel determinare la traspirazione
dell'acqua.
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Il °ussodell'acquanellapianta µestatotradizionalmente studiatoeinter-
pretatodai ¯siologi in termini di potenziale idrico . Il potenzialeidrico
(ª) µeunamisuradell'energialibera(capacitµa di svolgerelavoro)dell'acqua
relativamente all'energialiberadell'acquapura. Sebbenesi misuriun'ener-
gia (J mol¡ 1), l'unitµa di misurausatatradizionalmente per il potenziale
idrico µe quelladi una pressione:megapascal(MPa), ottenuta dividendo
l'energiaper il volumedi unamoledi acqua(0.018l mol¡ 1).

Il potenzialeidricopuµo esseredecompostoin relazioneallequattromag-
giori forzechelo compongono:

ª TOT = ª s + ª m + ª p + ª g

dove:

ª s denotal'e®ettosull'acquadei soluti (potenziale osmotico ) princi-
palmente dovuto ad un aumento di entropia, infatti nonµe dipendente
dallanaturadei soluti ma dal numerodellemolecole.

ª m denotal'e®ettodovuto alla matrice , cioµe quelsottilestratodi parete
cellulareo particelledelsuolosullaqualel'acquaaderisce(o vienead-
sorbita)edµesimileall'e®ettoosmosticomain questocasoµein relazione
a sostanzenonsolubili;

ª p denotal'e®ettodella pressione idrostatica : puµo esserepositivo o
negativo ed µe misuratorelativamente alla pressioneatmosferica. µE
in relazioneal turgoredellecelluleche possonoesercitareuna certa
pressioneidrostatica.

ª g denotal'e®ettodovuto alla gravitµa, quindi si tratta di una forzache
tendea spingerel'acquaversoil bassoe dipendedalla sua altezza
(h), dalla densitµa dell'acqua(½w) e dall'accelerazionedi gravitµa (g);
ª g = ½wgh e ha un valoredi 0.01MPa m¡ 1. Quindi ogni10metri di
altezzasi veri¯ca un cambiamento di 0.1MPa di potenzialeidrico.
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Nellepiante l'acqua si muove passivamentesempre da una regione
a piµu alto potenziale idrico verso una regione a piµu bassopotenziale
idrico.

Figura 15:

Comeavretepotuto notaredalla ¯gura precedente il di®erenzialemag-
giorenelpotenzialeidricoµe quellofra la fogliae l'aria atmosfericaedµe da
lµ³ chevienegranpartedell'energianecessariaper la traspirazione.
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Una dellevariabili che governanola traspirazioneµe il VPD (Vapour
Pressure De¯cit ) chepuµo esserederivato dallaseguente formula:

VPD = es(T) ¡ e

doveeµela pressioneparzialedi vaporedell'aria,mentre es(T) µe la pressione
parzialedi vaporedell'ariaa saturazione,cheµefunzionedellatemperatura.
µE noto che l'aria caldapuµo \contenere" piµu acquaallo stato di vapore
rispetto all'aria fredda(es:a 10±C l'aria puµo contenere9.4g per m3 pari a
1227Pascal,mentre a 25±C l'aria puµo contenere23.05g perm3 pari a 3167
Pascal).

Forsea voi il concettopiµu famigliareµe quellodi umidit µa relativ a o
RH

RH = 100¢
e

es(T)

La traspirazionenellepiante, pur essendocomplessa,µestatamoltostudiata
e i modelli hannoraggiunto livelli di dettaglio molto elevati in cui noi
non entreremo. Il modellodi baseparte sempredalla leggedi Fick sulla
di®usionedeigas:

E =
cias ¡ cair

P
r

dove si puµo vederecheil tassodi traspirazione(E) µe datodal rapporto fra
il gradiente di concentrazionefra lo spaziointercellulare(cias) e l'aria (cair )
e la sommadelleresistenzelungoil percorsodell'acqua(

P
r ).

Uno dei concetti/modelli piµu sempli¯catima piµu generalizzabile,valido
percoperturevegetalidovec'µeunsu±ciente movimento turbolento dell'aria
e la resistenzaoppostaalla traspirazioneda parte del boundary layer µe
trascurabile,µe il seguente:

E / gs ¢VPD

dove la E µe la traspirazionee gs µe la conduttanzastomatica.
Il VPD µequindi la maggior\forza trainante" la traspirazione,mentre la

capacitµa dellepiante di aprireo chiuderegli stomiµe il maggiorefattoredi
controllo esercitabiledallapianta.
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L'andamento giornalierodellatraspirazioneµe schematizzatonella¯gura
seguente, da cui si vedeil possibileruolodeglistomi(frecceverticali).

Figura 16: I numeri cerchiati rappresentano situazioni di incremento di siccitµa e di conseguente
resistenzastomatica , ¯no ai casi4 e 5 in cui la traspirazioneµe dovuta soloa traspirazionecuticolare
(da Larcher, 1995)

L'andamento del potenzialeidrico nellefoglie,nelleradici e nel suolo,
durante il corsodi una settimanadi siccitµa, µe inveceschematizzatodalla
¯gura seguente:

Figura 17: Le fasi notturne sonoevidenziatedalle parti in grigio (da Larcher, 1995)
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Il bilancio energetico di una foglia e quindi la suatemperatura
dipendono:

� dalleradiazioniemesseedassorbite(Rn)

� dal trasferimento di caloresensibile(H ) dovuto a conduzioneo conve-
zione

� dal ra®reddamento dovuto all'evaporazionedell'acquatraspirata,dato
dal prodotto di L ¢E, doveL µe il calorelatente di vaporizzazione(390
calg¡ 1)

Le variazioniin temperaturadi una fogliapossonopertanto esserede-
scrittedallaseguente equazione:

¢ Tleaf = Rn + H + LE

Nella¯gura seguente sonoevidenziatele formedi dissipazione dell'ener-
giadi unafoglianel caso:

(a) di un raro evento di ugualetemperaturafra aria e foglia

(b) nel casoin cui gli stomisonochiusi

(c) nelcasonormalein cui la dissipazioneavvieneconla combinazionedei
tre fattori.

Figura 18: Dissipazionedi energiain una foglia (da Barbour et al., 1999)
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WUE in relazione a dimensioni e orien tamen to delle foglie

Lospessoredelboundary layer (sottilestratodi ariaimmobilechecirconda
la foglia)dipendedall'e®etto del vento e dalladimensionedellefoglie.

Domanda 1 La resistenzadovuta al \boundary layer" aumenta o diminuisce al-
l'aumentare della velocitµa del vento?

Domanda 2 La resistenzadovuta al \boundary layer" aumenta o diminuisce al-
l'aumentare delle dimensioni delle foglie?

Piante con foglie piccolesonofavorite in ambienti caldi e secchi con
scarsovento, mentre piante con foglie grandi sonofavorite in ambienti
freddi perchµe riesconoad accumularecaloree a raggiungeretemperature
ottimali per la fotosintesi.

La WUE calaal cresceredelledimensionidellafogliaa causadellamag-
gior perdita di acquanellefogliegrandi. La diminuzionedi WUE µe par-
ticolarmente penalizzante in ambienti caldi dove l'acquavieneusataper
\ra®reddare"le foglie.

Questoaiuta a spiegareil successodelle leguminosearbustive (foglie
composte)e dellepiante confogliepiccolein ambienti desertici,mentre le
dimensionidellefoglietendonoad aumentare passandoad ambienti freddi
e umidi.

Quandole temperaturesonoalte (30±C) la lucein pienosoledetermina
una riduzionesostanzialedella WUE, mentre la WUE µe semprealta e
sostanzialmente indipendente dalla lucea temperaturepiµu fredde. Molte
piante dellezonearideodeserticheorientanolefoglieverticalmente in modo
dasfruttaremegliola lucedelmattino o del tardopomeriggioemantenere
unamaggioreWUE.
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Anatomia vascolare e trasp orto delle acqua

La resistenzaal trasporto dell'acquanei vasie nelletracheidiµe particola-
mente bassarelativamente a quelladellafogliee delleradici. Addirittura
nelloxilemasi sviluppauna pressionenegativa (tensione)che \risucchia"
l'acquaversol'alto. La tensioneµe creatadalla traspirazionedalle foglie,
ma quandoil rifornimento di acquadalle radici scarseggia,vienemante-
nuta una contin uit µa nella colonna d'acqua grazieall'adesionedelle
molecoled'acquaalle pareti delle cellulee alla coesionefra le molecole
d'acquastesse.

In questosensola piccola dimensione dei vasi aiuta a mantenere
questaintegritµa. La formazionedi bolle (cavitazione ) sarebbe di per se
molto dannosaper la pianta cheha scarsecapacitµa di recuperareil °usso
dopo la cavitazione.

Pensatealleforzein giocoperpomparel'acquain cimaallachiomadelle
Sequoia giganteumdellaCalifornia,alte piµu di 80metri.

Figura 19: Relazionefra pressionexilematica e dimensionedelle tracheidi (sopra) e fra pressionexilematica e altezza
(sotto) in Sequoia giganteum (da Barbour et al., 1999)
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Assorbimen to dall'acqua dal suolo

Unapianta puµoestrarreacquadalsuoloseesoloseil potenzialeidricodelle
radici ¯ni µeminore(piµu negativo) di quellodelsuolo.La quantitµa di acqua
assorbitanell'unitµa di tempo dalle radici (Wabs) µe proporzionaleall'area
(A) della super¯cie assorbente e alla di®erenzadi potenzialefra radici e
suolo,e inversamente proporzionalealla resistenzaal °ussodal suoloalle
radici:

Wabs = A
ª soil ¡ ª rootP

r
Le radici di solitosviluppanoun potenziale idrico leggermen te ne-
gativ o di qualchedecimodi MPa. Ma si puµo vederedallaseguente ¯gura
che comunqueconun potenzialedi -0.2MPa riesconoad assorbirepiµu di
2/3 dellaquantitµa d'acquada un suolosabbioso,mentre per estrarre1/2
dell'acquada un suoloargillosooccorreun potenzialeidricodi -0.6MPa.

Figura 20: Relazionefra potenzialeidrico e contenuto idrico di due tipi di suolo(da Larcher, 1995)

Alcunespecieriesconoa diminuire il loropotenzialeidricoalleradicipiµu
di altre, estraendocosµ³ piµu acquadal suolo.Alcunexero¯te arrivanoa -6
MPa, mentre per gli alberi forestaliil limite µe fra -2 e -4 MPa.
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I movimen ti dell'acqua nel suolo e la velocitµa alla qualesi muove
sonogovernati dallaseguente legge:

Jw = ¡ K
¢ª soil

¢ z
dove Jw µe la velocitµa del °ussodell'acqua,K µe la conduttivit µa idrau-
lica del suolo,mentre ¢ª soil e ¢ z sonorispettivamente la di®erenzadi
potenzialeidricoe la distanzadi duepunti nel suolo.

Da notareche, mentre il °ussoaumenta all'aumentare della di®eren-
za in potenzialeidirico fra un punto ricco di acquaad un menoricco,
la conduttivitµa idraulicacrolla signi¯cativamente al calaredel potenziale
idrico.

In condizionidi siccitµa lepiante possonoopporsialla forzadi gravitµa che
tendea farede°uirel'acquaversoil basso,producendoun fenomenodetto
elevazione idraulica notturna . Durante la notte le radici profonde
assorbonol'acquama questavienericedutaal suolovicinoalla super¯cie,
in quanto il suolopuµo avere,in questazona,un potenzialeidrico inferiore
a quellodelleradici. Il risultatoµe un trasporto netto di acquadagli strati
del suolopiµu bassia quelli piµu alti. L'acquatrasportata in alto di notte
vienedi solitori-assorbitadi giorno.

Figura 21: Elevazioneidraulica notturna in Artemisia tridentata (da Larcher, 1995)
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Pian te e Nutrien ti

I nutrienti mineralidi cui si nutrono le piante sonoclassi¯catidagli eco¯-
siologiin baseallequantitµa richiestedallepiante stesse.
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Elemen to Principale
forma
assorbita

Con ten uto Funzione

Macro-n utrien ti
Carbonio CO2 » 44% Componente di tutti i composti organici

Ossigeno H2O, O2 » 44% Componente di tutti i composti organici

Idrogeno H2O » 6% Componente di tutti i composti organici

Azoto NO¡
3 ,

NH+
4

1-4% Componente di aminoacidi, proteine, ac. nu-
cleici, cloro¯lla e coenzimi

Potassio K+ 0.5-6% Regolazioneosmosie bilancio ionico, apertu-
ra e chiusura stomi, attiv a molti enzimi

Calcio Ca++ 0.2-3.5% Componente della parete cellulare, permea-
bilitµa membrane, attivitµa enzimatica

Fosforo H2PO¡
4 ,

HPO¡¡
4

0.1-0.8% Componente di ATP, ADP, ac. nucleici,
coenzimi e fosfolipidi.

Magnesio Mg++ 0.1-0.8% Componente della Cloro¯lla, attiv atore di
molti enzimi

Zolfo SO¡¡
4 0.05- 1% Componente di aminoacidi e coenzimi

Micro-n utrien ti
Ferro Fe++ ,

Fe3+
25-300ppm Sintesi cloro¯lla, comp. del citocromoe della

nitrogenasi

Cloro Cl¡ 100-10:000ppm Osmosie bilancio ionico

Rame Cu++ 4-30ppm Attiv atore o componente di alcuni enzimi

Manganese Mn++ 15-800ppm Attiv atore di enzimi, componente della
membrana, rilascio di O2 nella fotosintesi

Zinco Zn++ 15-100ppm Attiv atore o componente di molti enzimi

Molibdeno MoO¡¡
4 0.1-5.0ppm Fissazionedell'azoto e riduzione dei nitrati

Boro B(OH) 3,
B(OH) ¡

4

5-75ppm In°uenza l'utilizzazione del calcio, sintesi di
ac. nucleici, comp. membrana

Essenziali solo per alcune specie
Sodio Na+ Tracce Osmosie bilancio ionico

Cobalto Co++ Tracce Fissazione dell'azoto da parte di micro-
organismi

63

StefanoLeonardi - Corso di EcologiaVegetale- Ecologia2 Dip. di ScienzeAmbientali - Univ. di Parma

I nutrienti mineralisi trovanonel suolocome:

disciolti nell'acquainterstizialedel suolo(menodel0.2%)

legati al detrito organico, all'humus, e composti inorganicirelativa-
mente insolubili.Questaparte,cheµedi granlungala maggiore(98%),
costituisceunasortadi riserva chediventa disponibileallapianta mol-
to lentamente grazieai processidi decomposizionee mineralizzazione
dell'humus.

adsorbita su colloidi o su particelleminerali graziea legami ionici.
Questaparteµe di circail 2%.

Questetre parti sonoin un equilibrio dinamico fra loro e complessiva-
mente mantengonoun certolivellodi \rifornimento" alla vegetazione.

Lepiante terrestriacquisisconoi nutrienti mineraliprincipalmente attra-
versoleradici,anchesepiccolequantitµadi minerali(opesticidieinquinanti)
possonoessereacquisitidirettamente dallefoglieo dai rami.

I nutrienti nelletre formemineraliprecedenti sonoacquisitidallapiante
in tre modi diversi:

Assorbimen to dalla soluzione del suolo: alcuniioniassorbitidiret-
tamente dalleradicianchesela concentrazioneµedi solitomoltobassa;

Scambio ionico di sostanze adsorbite: le radici rilascianoioni H+

e HCO¡
3 che possonoesserescambiati sulla super¯cie di particelle

argilloseo humichee quindi assorbitidallapianta;

Mobilizzazione di nutrien ti legati: attraversol'escrezionedi ioniH+

esostanzeorganichechelanti a bassopesomolecolarechechelanocon
legamicovalenti alcuni elementi (Fe, Mn e elementi in tracce) che
altrimenti nonsarebberoin gradodi entrare nelleradici

Diversi ioni sonotrasportati all'interno delleradici nonostante un gra-
diente di concentrazionecontrario (trasp orto attiv o) che vienesvolto
conperditadi energia(ATP).

64



StefanoLeonardi - Corso di EcologiaVegetale- Ecologia2 Dip. di ScienzeAmbientali - Univ. di Parma

Il rifornimen to di ioni alle radici

La velocitµa conla qualei mineraliraggiungonola pianta dipendeda:

� Concen trazione nel suolo

� Velocit µa di di®usione ione speci¯ca Tipicamente gli ioni nitrato
sonomolto piµu veloci degliioni fosfatoe potassio.

� Super¯cie radicale Leradicidellepiante sonochemotropiche, cioµe
cresconoe si estendonodi piµu nellaporzionedi suolodove i nutrienti
sonopiµu concentrati. Soprattuttoaumentanola lorosuper¯ciecellulare
aumentandola densitµa deipeli radicalio la membranaplasmaticadelle
celluledel rizoderma¯no a 20volte.

Traslo cazione nella pian ta

Una volta entrati nelleradici i mineralisonovelocemente redistribuiti at-
traversoi sistemidi vasi xilematicie °oematicia tutta la pianta. Alcuni
nutrienti someN, P, S sonoorganicatie facilmente traslocati, cosµ³ come
alcuni ioni alcalini (soprattutto K+ ) che sonodapprimaconcentrati nelle
fogliegiovani ma sonogradualmente traslocati in altri tessutiman mano
chele foglieinvecchiano.

Gli ioni metallici comeil Ca++ sonoinvecemenomobili e tendono
stabilizzarsinellefoglie.

Comunquec'µe la tendenzadellapianta a trasferire i nutrienti nei tes-
suti dove servonodi piµu. Dalle foglieche stannoinvecchiandovengono
ritraferiti in rami in fasedi crescita,organiriproduttivi o gemme.Negli
alberi in autunnoo in tarda estatevengonotrasferiti in tessutidi riserva
localizzatinel troncoo nelleradici.
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E®etto \diluizione"

Ci sonoparecchie evidenzeche l' incorp orazione dei minerali sia
completata prima di perio di di crescita rapida , tipici dellatarda
primavera. Sele piante so®ronodi inadeguatoapporto di nutrienti neipri-
mi stadidellastagionedi crescita,la crescitapuµo esseresigni¯cativamente
attenuata e di±cilmente sonoin gradodi recuperaresegli apporti sono
tardivi. Pareche si veri¯chino dei periodi in cui i nutrienti, per unitµa di
pesosecco,vengono\diluiti" per il semplicefatto che la nuova sostanza
organica(quindi il nuovo carbonioorganicato)aumenta, mentre i nutrienti
rimangonopressoch¶e invariati nel loro ammontare totale.

Pare, per esempio,che in terreni particolarmente poveri di nutrien-
ti, il nanismo(crescitalimitata per causegenetiche) sia un strategiaper
\concentrare" i minerali.

Tipicamente per molti alberi forestali adulti l'apporto di fertilizzan-
te, dopo che le fogliesonomaturate,diventa e®ettivo solola primavera
successiva.

Una concentrazione eccessiva di nutrien ti inorganicipuµo essere
deleteriao per¯no tossica,specialmente sel'apportoµefortemente sbilancia-
to in favoredi unosolodei nutrienti. L'eccessiva fertilizzazioneconazoto,
per esempio,puµo portarea un fustotroppo esileo ad un insu±ciente svi-
luppo radicalechepossonoesseredannosiin casodi vento, stressclimatici
o attacchi parassitari.
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L'azoto

Tra i macro-nutrienti l'azotoµe particolarmente importante perchµe:

� µeil quartoelemento (dopo C, O eH) comequantitµa nella¯tobiomassa,
edµepresente in percentuali variabilidal1-4%sultotale,maµeil 15-19%
delleproteine.

� il suoapporto alla pianta µe spessocorrelatocon l'incremento di bio-
massa

� per la fotosintesiin quanto µeun componente importante dellacloro¯lla
e deglienzimifotosintetici

L'azotovieneacquisitodal suolosotto formadi NO¡
3 o di NH+

4 . L'as-
similazionedi azotorichiedeenergiafornita dalla respirazione,che quindi
nondeve esserelimitata dal freddoe dallascarsaaerazionedel suolo.

L'assimilazione del nitrato avvienein diversefasi

1. Riduzioneda NO¡
3 a NO¡

2 da parte dellanitr ato riduttasi, cheµe un
enzimachiave nellaregolazionedi tutto il processo.

2. Riduzionedell' NO¡
2 a NH+

4 da partedellanitrito reduttasi

3. Amminazioneriduttivadi ®-chetoacidiperformareglutammatiequin-
di i vari aminoacidi.

4. Sintesiproteicala cui velocitµa µe fortemente in°uenzatadallatempera-
tura e disponibilitµa di acqua.

Domanda In termini energetici, costa di piµu l'assimilazionedel nitr ato o dell'am-
monio?

Neglialberi generalmente la maggiorpartedegliaminoacidivienesinte-
tizzatanelleradici(maun po' ancheneirami). L'azotovienepoi traslocato
attraversolo xilemadalleradicealle foglie. In tarda estatee autunnogli
aminoacididalle fogliepassano,attraversoil °oema,al troncodove sono
accumulati prevalentemente nella corteccia. Prima dell'abscissionedelle
fogliei prodotti di degradazionedelleproteinevengono\ritirati" e imma-
gazzinatineltroncoeneirami,dovesarannoriutilizzati o rimessiin circolo
nellaseguente primavera.
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Fissazione dell'azoto atmosferico

La ¯ssazionedell'azotoatmosfericoµe un processodimostratodapprimain
alcuni batteri del suolo(Clostridium e Azotobacter), successivamente µe
statoscoperto in altri batteri eneiorganismiautotro¯ comei cianobatteri.
Questipossonovivereanche comesimbionti nei licheni. In alcuneforeste
l'azoto ¯ssato dai licheni µe una parte rilevante degli apporti di azotoal
sistema.

Dal punto di vista ecologicoµe rilevante ricordarela simbiosi con or-
ganismi eterotro¯ azoto ¯ssatori da partedi diverseleguminose .

Il batteri delgenereRhizobiumformanonoduli sulleradicidi piante co-
meTrifolium, Vicia, Pisum, Phaseolus, Lotus, Melilotus, Glycine soia
mentre i batteri del genereBradyrhizobiumformanonoduli suGlicine e
Vigna. spp.

Una simbiosimenointegrata(associazione)ma importante µe quellache
alcunibatteri azoto¯ssatoriintrattengonoconi funghidellemicorrizze ,
che formanoa loro volta una rete che associa in simbiosi funghi e piante
per unamiglioreassimilazionedeinutrienti da partedi questeultime.

La ¯ssazionedell'azotodeve necessariamente passareper la separazione
dei dueatomi di azoto. Questareazioneµe svolta dall'enzimanitr ogenasi
con un forte consumo di energia . L'energiavienefornita dalla re-
spirazionedel batteriochericeve i composti organicidel carbonioe acqua
dallapianta ospite.

L'acquisizionedell'azotodapartedeisimbionti µeabbastanzacostosoalla
pianta ospite,in quanto, perognigrammodi azotoin formadi aminoacidi,
la pianta fornisceal batteriosimbionte 4 grammidi carboidrati.

La capacitµa delleleguminosedi sfruttarel'azotoatmosferico,cheµe sem-
pre disponibile, le rendeparticolarmente interessanti dal punto di vista
ecologico.
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Imp ortanza della variabilit µa genetica in
Ecologia

Chiedersiqualesia l'importanzadei geni (intesi cometratti di DNA) in
Ecologiaµe un po' comechiedersiqualesia l'importanzadel progettodel
motorein unamacchina.

Il DNA quindi qui lo intendiamocomeun \progetto" chedeterminala
struttura eil funzionamento degliorganismiviventi chesonoi \motori" fon-
damentali concui funzionanoleunitµadi studiodell'Ecologia:lepopolazioni
e le comunitµa.

Una seriedi domandeanaloghepuµo essere:

� µE possibile imparare qualcosasul funzionamento di popolazioni e comunitµa
imparando comefunzionanoi geni negli organismi?

� Qual µe il ruolo della biodiversitµa nel funzionamento di comunitµa e popolazioni?

� Qual µe l'imp ortanza della variabilitµa geneticanel funzionamento di comunitµa e
popolazioni?

� Quanta parte della variabilitµa nella risposta degli organismi all'ambiente µe
spiegabiledalla variabilitµa geneticaesistente nelle popolazioni naturali?

� Comeinteragisconogeni e ambiente?

� Sarµa possibileun giorno capire il funzionamento di ecosistemisemplicemente
conoscendola sequenzadel DNA di tutti gli organismipresenti?
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A tutte questedomande(tranneforsel'ultima) nonµepossibiledareuna
rispostaprecisa,esauriente, basatasu dati e non su opinioni. Perµo di un
fatto possiamoesserepraticamente certi: lo studio di comegli organismi

si sonoadattati all'ambiente fornisce una chiavedi lettura importante
per capire struttura e funzionamentodi popolazioni e comunitµa.

La teoriadarwinianadell'evoluzioneper selezionenaturaleµe oggigene-
ralmente accettataed µe una (forsel'unica) teoria uni¯cante della biolo-
gia (ecologiacompresa).SecondoLewontin la teoriadi Darwin ha il pre-
gio di spiegareduecaratteristichedegliorganismiviventi apparentemente
contraddittori:

perfezione intesacomecorrispondenzafra organismie ambiente in cui
vivonoe

variazione intesacomecambiamento nel tempo e nellospazio.

La capacitµa degli organismiviventi di adattarsicontinuamente al mu-
tare delle condizioniambientali, a \risolvere" i continui problemi legati
all'esistenza,a modi¯care essistessil'ambiente che li circonda,li rende
unici.
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Tipi di adattamen to all'am bien te

Possiamodistingueretre meccanismidi adattamento a secondadel livello
biologicointeressato:

Mo di¯cazioni fenotipic he individuali in risposta a variazioniam-
bientali. Ne fannoparte

� l'adattamento ¯siologico(adattamenti omeostaticiche avvengono
in un periodo di tempo breve);

� l' acclimatazione;

� alcunecambiamenti morfologicinonereditari;

� alcuniadattamenti comportamentali nonereditari;

Adattamen ti evolutivi che modi¯cano il pool genicodelle popola-
zioni e sonoereditari

Mo di¯cazioni della struttura della comunit µa durante lasuccessio-
neecologica

Gli organismimodi¯canoil loro fenotipo in rispostaai cambiamenti am-
bientali. La separazione della comp onente genetica (ereditabile)e
dellacomp onente ambien tale (non ereditabile)µe unamateriacheda
anni occupaschieredi biologigenetistie evoluzionisti.
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Unodegliapproccipiµu usatiµequellodi utilizzareleinformazioniottenute
attraversoun'analisidellavarianza:

Il modello\base"µe quello:

yij z = Gi + Ej + I ij + eij z

dove

y rappresenta il fenotipo in unaqualcheunitµadi misuradell'osservazione
z-esima;

G rappresenta la componente geneticadelgenotipo j -esimoe puµo esse-
re a suavolta suddivisain ulteriori componenti genetiche (addiva, di
dominanza,epistasi,ecc.).

E rappresenta la comp onente ambien tale generale dovuta al-
l'ambiente j -esimo. Rappresenta l'e®ettocondivisoda tutti gli indi-
vidui localizzatiin quelhabitat.

e rappresenta secondoalcuni autori la variazionemicroam bien tale
o comp onente ambietale speciale che agiscediversamente su
ciascunindividuo. Rappresenta la deviazionefra il fenotipo atteso
sullabasedelgenotipo dell'e®ettoambientale generale.

I rappresenta l'interazionegenotipo £ ambiente che puµo venirestima-
ta negli esperimenti fattoriali e deriva da un comportamento \non
parallelo"nellarispostadeigenotipiallevariazioniambientali.
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Sepassiamoallevarianzela formula precedente cambia:

¾2
P = ¾2

G + ¾2
E + ¾2

I + 2¾2
G;E + ¾2

e

I ed e non sonocorrelatecon la altre variabili, ma G ed E possono
esserloin natura(o in esperimenti nonbenpiani¯cati).

¾2
G;E si referiscealla covarianza genotip o-ambien te . Questacom-

ponente divieneimportante sei genotipinon sonodistribuiti a caso
nell'ambiente, cioµe sespeci¯ci genotipisonosonoassociati ¯sicamente
ad un ambiente (es: il genotipo i -esimoµe signi¯cativamente piµu fre-
quente nell'ambiente j -esimorispetto agli altri ambienti e agli altri
genotipi).

La covarianzagenotipo-ambiente, che non va confusacon l'interazione
genotipo £ ambiente, si puµo veri¯care tutte le volte che i genotipinon
sonocasualmente distribuiti nellospazioper varie causecomela limitata
dispersionedelpollineo deisemi.

Comunquein un esperimento fattorialebencondottoe benbilanciatoil
termine¾2

G;E si annulla.
Esaminiamopiµu da vicino l'interazionegenotipo £ ambiente. Utile a

questopropositoµe il la norma di reazione che indica la funzioneche
legail fenotipo mediodi un genotipo al cambiamento ambientale.
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A B A B
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(1) (2)

(4)(3)

Ambiente

Nella¯gura precedente le lineeunisconogenotipiuguali(clonio famiglie)
in ambienti diversi.

Nel caso(1) non c'µe interazione,nel caso(2) l'interazionegenotipo £
ambiente µe dovuta ad un cambiamento di scala,nel caso(3) cambia il
rangodei genotipima non la scala,mentre nel caso(4) cambianoscalae
rangodeigenotipi.
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De¯niamocomeplasticit µa fenotipica la capacitµa di cambiareil pro-
prio fenotipo al cambiaredell'ambiente.

Seassumiamoche il caratterefenotipicostudiatosiaproporzionalealla
¯tnessdelgenotipo possiamoevidenziarealcunecasiinteressanti dal punto
di vista evoluzionistico-ecologico.

Domanderiguardanti la ¯gura precedente:

1. Qualµe il genotipo piµu plastico?

2. Qualµe il genotipo menoplastico?

3. Quali sonoi genotipipiµu premiati dalla selezionenell'ambiente A e
nell'ambiente B?

4. Quali sonoi genotipipiµu specialisti(adattati ad un solotipo di am-
biente)?

5. Qualisonoi genotipipiµu generalisti(adattati a molti tipi di ambienti)?

6. In quale/i dellequattro possibilisituazionila variabilitµa nell'ambien-
te puµo aiutare a manteneremaggiorediversitµa genetica(varietµa di
genotipi)?

7. In quale/i casisarµa selezionatoun unicogenotipo e quale?

Esistonomolti lavori sperimentali in letteraturaediversereviewsull ar-
gomento interazionegenotipo £ ambiente e la stragrandemaggioranzaha
trovato un'interazionesigni¯cativa. Molti menolavori sonostati pubbli-
cati in cui veniva studiatoil fenomenoin natura. Comunquevi sonoforti
indicazioniche l'interazionegenotipo £ ambiente sia un fenomenomolto
comune.

Un'approcciointelligente allostudiodell'interazioneµequelloin cui i tipi
di ambiente non vengono\classi¯cati" o de¯niti dallo sperimentatore ma
vengono\misurati" dagli stessiorganismistudiati. Cioµe inveceche de¯-
nire l'ambiente A e B comenella¯gura precedente, si usala mediadelle
performancesdi tutti i genotipiin quelsito.
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Simboli diversiindicanogenotipidiversi. Il vantaggiodi quest'approccio
µe chel'ambiente vienemisuratoe classi¯catoin un uniconumerocherias-
sumetutte quellevariabili ambientali chesonoimportanti per l'organismo
e chepossonoesseretrascurate.

L'interazionevienecosµ³scompostaulteriormente in duecomponenti: una
legataallaregressione,la cui pendenzadaunamisuraquantititv a dellaca-
pacit µa di risp osta del genotipo al cambiamento dell'ambiente. Una
pendenzamaggioredi 1 indicaunarispostapiµu grandedellamediadeige-
notipi, unapendenzafra 0 e 1 indicaunarispostapiµu deboledellamedia,
mentre pendenzenegative indicanouna tendenzadel genotipo a rispon-
dere in modo contrario agli altri. La secondacomponente rimane una
componente nonspiegatadell'interazione.

Esistonoprocedurestatistiche appropriateper svincolarsidalla non-
indipendenzadellemediesui genotipie sull'ambiente.
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Normalmente si trovanocorrelazioni positiv e fra la performance
media del genotipo e la pendenza della regressione : cioµe genotipi
chemediamente hannoperformancespiµu altetendonoadavereunarisposta
(variazione)maggiore.Questoavrebbeun signi¯catoevolutivo importante
seil tratto studiato fossedeterminante per la ¯tness: la selezionefavori-
rebbe chi ha unanormadi reazionepiµu pendente, cioµe i genotipidotati di
unamaggioreplasticitµa fenotipica.

Alcuni sostengonoche la forte selezionegeneticaper le performances
attuatasullespecieagricolehain realtµaselezionatogenotipichesonomolto
produttivi, ma in ambienti molto speci¯ci. Qualoraquestisuper-genotipi
venisseroimmessiin un ambiente menofavorevole,le loro performancessi
abbasserebberobenal di sottodellamediadi un genotipo qualunque.

77

StefanoLeonardi - Corso di EcologiaVegetale- Ecologia2 Dip. di ScienzeAmbientali - Univ. di Parma

Fito cromo e risp osta alla luce da parte delle pian te

Il sistemadel ¯to cromodellepiante µeunodeisistemicheconferisconopla-
sticitµa di \comportamento" piµu conosciutinellepiante. Infatti si conoscono
abbastanzabenei meccanismimolecolarie si conosconoabbastanzabene
il vantaggioevolutivo-ecologicodi questaplasticitµa. µE unodegliesempipiµu
belli di comeunmeccanismodeterminatogeneticamente conferiscadelleca-
pacitµa alla pianta da averedei risvolti anchenell'ecologiadellepopolazioni
e dellecomunitµa.

Alcunenotizieriguardoal ¯to cromo:

� µE unaproteinacompostadaduesubunitµa identicheeciasunasubunitµa
(apoproteina ) µe legatacovalentemente ad un cromoforo in grado
di assorbirela luce

� µE particolarmente abbondante nellepiante eziolatedoveµe presente in
formaPr. Seµe colpitoda lucerossasi converte in formaPfr, chepuµo
assorbirela lucenelrossolontanoeconvertirsi di nuovo nellaformaPr

PfrPr
Luce Rossa

Luce Rosso lontano
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� Nellepiantine l'allungamento dell'ipocotileµe fortemente inibito dalla
luce-bianca,che comprendela lucenel rossolontano e il ¯to cromoµe
unodegliagenti piµu importanti neldeterminarequestafunzione.

� La forma biologicamente attiva µe la forma Pfr. Viene riscontrato
sopratturronellecellulemeristematiche.

� In Arabidopsissonostati identi¯cati cinque geni(PHYA, PHYB,
PHYC, PHYD ePHYE cheperµo codi¯cherebberopersoledue\clas-
si" di ¯to cromi(Tipo I eTipo II . PHYA sarebbe il soloTipo I, tutti
gli altri sarebberodi Tipo II

� Il geneper ¯to cromoA (PHYA) µeattivo allaal buio,mala suaespres-
sioneµe fortemente inibita dalla lucenel rossovicino dal prodotto del
suostessogene. Inoltre la forma PfrA µe altamente instabilee viene
distrutta molto velocemente.

� Il ¯to cromoµe coinvolto in dueimportanti funzionieco-¯siologiche: la
sindromeda evitamentodell'ombreggiamento(di cuiparleremonella
secondaparte)e nei ritmi circadiani presenti in alcunepiante.
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� Le risposteindotte dal ¯to cromoalla lucesonodivisein tre categorie
basatesullaquantitµa di lucerichiesta:

Very Low Fluence Response indotteda quantitµa moltobassedi
lucenel rossovicino ( anche 0.1 nmol m¡ 2) che convertirebbero
sololo 0.02%del¯to cromoa Pfr. Produconorispostennonreversi-
bili quali l'allungamento delcoleoptivee inibire l'allungamento del
mesocotile.

Low Fluence Response includonomoltedellerisposteindottedal
rapporto RossoVicino/RossoLontano comela germinazionedei
semi, la regolazionedei movimenti delle foglie. Questerisposte
devono raggiungerequantitµa minima di luce (intensitµa £ tempo
di irradiazione)minimi (da 1¹ mol m¡ 2 a 1000¹ mol m¡ 2. Questi
e®ettisonoper lo piµu reversibili.

High Irradiance Response sonoproporzionalialla radianzae sa-
turanoad unaquantiµa di luce1000voltemaggioredeiLFR esono
irreversibili. Consistonoin diversie®ettitra cui ricordiamo:sin-
tesidi antocianine,inibizionedell'allungamento dell'ipocotilenella
lattuga, inibizionedella¯oritura in alcunepiante.

� µE stato descrittoche l'HIR indotti da lucenel rossolontano declina
rapidamente quandola pianta inizaa diventareverdeequestorisposta
µe stataassociataalla scomparsadi PHYA

� Il ¯to cromoµe sensibileal rapporto R/FR chepermettealla pianta di
\sentire" la presenzadi vicini e quindi di possibilicompetitori prima
chela competizionee®ettivamente avvenga.La pianta µe cosµ³ in grado
di attuareunastraegiadi evitamento dell'ombreggiamento.

� Il ¯to cromoA eB sonopotenzialmente antagonisticiementre lemodi-
¯cazionidellecrescitafotomorfogenesi indottedal ¯to cromoB sono
immediate,comprensibilie svolgonoun ruolomolto importante per la
pianta, le modi¯cazioni indotte dal ¯to cromoA sarebbero menoim-
portanti, piµu transitoriee legatesoloalla fasedi de-eziolazione.Inoltre
phyA sarebbe necessarionellapercezionedellalucenel rosso-lontano.
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Evoluzione e genetica di popolazioni

Il campo d'indaginedellageneticadi popolazioniµe molto vastoe interdi-
sciplinare esi intrecciaconconquellodi numerosealtrescienze:la biologia
molecolare,la genetica,l'ecologia,la biologiaevolutiva, la sistematica,la
storia naturale,il miglioramento genetico,la conservazionedellespeciee
degliambienti naturali, la geneticaumana,la sociologia,la matematicae
la statistica.

Molti ricercatorisonoconcordinel dire che questianni sonodavvero
straordinari per la genetica di popolazione, poichµe la geneticamoleco-
lare sta contribuendoad uno sviluppo davveroesponenzialee la genetica
di popolazionē nalmente ha a disposizionestrumenti e dati mai avuti
prima.

Sempli¯candoun po' si puµo dire chela geneticadi popolazionistudiale
modalitµa secondocui le leggidi Mendele gli altri principi dellagenetica
si applicanoallepopolazioni.Taleapproccioµe essenzialeper unacorretta
comprensionedell'evoluzione .

82



StefanoLeonardi - Corso di EcologiaVegetale- Ecologia2 Dip. di ScienzeAmbientali - Univ. di Parma

L'evoluzione , a livellodi base,µe de¯nita comei cambiamenti progres-
sivi chesubisconole frequenzeallelichenellepopolazioni.

Spiegaree modellizzarel'evoluzione,anchesede¯nita in un modo sem-
plicecomesopra,puµo sembrareun compitotutto sommatofacile.In realtµa
i fattori molecolari,geneticied ecologiciche entrano in campo sonotali e
tanti cherendonoil compitomolto di±cile.

Uno dei principi dellageneticadi popolazioniµe che non ci puµo essere
evoluzionesenon c'µe variazione genetica. In sostanzal'evoluzionedeve
avere\materia prima" sucui operare.

Compiti dellageneticadi popolazioni:

� misurarela \quantitµadi variazionegenetica"esistente nellepopolazioni
naturali

� spiegare questavariazione:

{ capirnel'origine

{ capirecomevienemantenuta

{ capirnela rilevanza evoluzionistica ed ecologica.

Giµa sulprimodi questicompitic'µestata(e tuttora c'µe) moltaattitivµa di
ricercae non siamotutt'oggi in gradodi dareuna rispostaprecisa.Sugli
ultimi duepunti poi c'µe stato un dibattito molto accesoe mai sopitotra
i biologi evoluzionistici. Esamineremoin maggiordettaglio tutti questi
aspetti, partendodal primo.
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Come si misura la variabilit µa genetica

Esistononumerosimetodi per analizzarela variabilitµa genetica. Alcuni
metodi hannoavuto piµu successodi altri; alcunisonostati importanti in
passato,altri sarannoimportanti in futuro; alcunimetodi sonofacili, altri
sonopiµu di±cili e lunghi. Noi faremouna rassegnadi alcuni di questi
metodi, cercandodi capirneil funzionamento, i pregie i difetti.

La variabilitµa geneticadellepopolazioninaturali µe misuratamediante
l'uso di marcatorigenetici. Prima di iniziare la rassegnaperµo diamo la
de¯nizionedi marcatore genetico ecerchiamodi chiarirequali sianole
caratteristichedi un marcatoregeneticoideale

Marcatore genetico µeunaqualsiasicaratteristicadegliorganismiche
µevariabilenellepopolazioniecheµeereditabile,cioµedeterminatadai genie
nondall'ambiente (Es: coloredegliocchi, gruppo sanguigno,bandesuun
gel).
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Caratteristic he ideali di un marcatoregenetico:

� polimor¯c o

� avere un'espressionestabile (non in°uenzatadall'ambiente, da al-
tri genio da caratteristiche transitoriedegli organismicomel'etµa, le
dimensioniecc.)

� disperso nel genoma(ovviamente questoattributo valeper classidi
marcatorie nonva riferito a singolimarcatorisito speci¯ci)

� di facile determinazioneo facileosservazione(bassocostoin termini
di denaro,tempo edenergie)

� ereditabile in modo semplice (mendelianoo uniparentale)

� codominante

� riproducibile entro e fra diversilaboratori

� determinabileconmetodologiaapplicabile a molte specie diverse

In realtµa nonesistonoancoramarcatorigeneticichehannotutte queste
caratteristiche. La sceltadeltipodi marcatoredautilizzaredipenderµadagli
scopidellaricercae dai mezzia disposizione.
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Rispetto al genoma studiatodistinguiamoin:

� marcatorinucleari

� mitocondriali

� cloroplastici

questimarcatoridi®erisconoanche per il tipo di ereditµa (paternae/o
materna).

Rispetto al meto do impiegatodistinguiamoin:

� marcatorimorfologici(o ¯siologici)

� al livellodi proteine(proteicio istochimici)

� al livellodi DNA

{ sequenziamento diretto

{ nonbasatisullaPCR (non-PCR)

{ basatisullaPCR
� primerarbitrari

� primersito speci¯ci (STS,SequenceTaggedSites)
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Allozimi o Isozimi

µE unodeimetodi tuttora piµu usati,anchesein modosempreminore.Nasce
alla ¯ne deglianni '60 edha prodotto un'enormequantitµa di dati.

Gli allozimio isozimisonoenzimipresenti negliorganismiin formediver-
se(conunadiversacomposizionein aminoacidi)machesvolgonolo stessa
funzione.

La tecnicaµe molto semplicee nonnecessitadi grandiattrezzature.

Rilevazione dati

Tessuto

Omogenizzazione
del tessuto

ElettroforesiColorazione gel di amido
specifica per un enzima

e semina su gel
di amido

Figura 22: Funzionamento dell'elettroforesi enzimatica(allozimi)

87

StefanoLeonardi - Corso di EcologiaVegetale- Ecologia2 Dip. di ScienzeAmbientali - Univ. di Parma

Gli isozimisonoenzimicodi¯cati da loci divesichemoltevolte vengono
espressiin tessuti diversi, mentre gli allozimi sonoforme alleliche dello
stessoenzima.

Da notareche nel gelavvienela migrazionedi tutte le proteineestrat-
te. La colorazionespeci¯cadi un particolareenzimaavvienesfruttandola
grandespeci¯ciµa dell'enzimaper il suosubstrato.Spandendosul geluna
soluzionechecontieneil substratoealtre sostanze,chesi leganoal prodot-
to dellareazionecatallizzatadall'enzima,si ottieneunabandacoloratain
corrispondenzadellaposizioneraggiunta dall'enzimasul gel. Nella ¯gura
seguente µe esempli¯catala colorazioneper l'enzimaGPI (GlucosoFosfato
Isomerasi).

G6P FORMAZAN

6PG NADPH MTT

NADP

Fructose 6 Phosphate

Glucose 6 Phospate
dehydrogenase

*(colored)

PMS

Glucose Phosphate 
Isomerase (GPI)

Figura 23: Colorazioneper la GPI: in blu i reagenti messinella soluzione
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Una diversaposizionesul gel dipendedalla caricanetta dell'enzimae
quindi dallasuacomposizionein aminoacidi.

Una mutazionea livello del geneche codi¯ca per l'enzimapuµo portare
ad una diversacomposizionein aminoacidi,quindi ad una diversacarica
netta e ad unadiversaposizionesul gel.

Figura 24:

Domanda Tutte le mutazioni sul geneche codi¯ca per l'enzima portano necessa-
riamente ad una nuova banda sul gel?

Vantaggi

� Facilitµa e velocitµa dellapreparazione,costobasso

� Marcatoricodominanti

� Disponibili molti dati in letteraturaper confronti

� Applicabilea speciediversesenzagrandimodi¯che

� Marcatorilocalizzatisugeniespressi

Svantaggi

� Numerodi loci analizzabilemolto basso(20-50)

� Polimor¯smononelevato

� Marcatorilocalizzatisugeniespressi
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RAPDs

µE un metodobasatosullaPCR(PolymeraseChainReaction)chevoi avete
giµa vistoo vedretein biochimicao biologiamolecolare.La PCR permette,
tramite l'usodellaTaq polimerasi , di primer e dei termo ciclatori ,
di ampli¯caremiliardi di volte pezzinon troppo lunghi di DNA, in modo
da avernequantiµa trattabili e visibili suun gel.

Figura 25: TecnicaPCR: funzionamento
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Laseguente ¯gura dµaun'ideadelnumerodi copiedi DNA templatochesi
possonoottenereconalcunicicli di PCR.Tenetepresente chenormalmente
si e®ettuanotra i 20e i 40cicli.

Figura 26:

Nelle¯gure seguenti µe mostratoun termociclatore,similea quelloche
noi abbiamoneinostri laboratorie,a destra,µemostratol'andamento della
temperaturaall'internodel termociclatore.
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Figura 27:

Nella tecnicaRAPD (RandomAmpli¯ed PolymorphicDNA) si usano
due primer identici e piuttosto corti (10 basi) rispetto ad una normale
PCR (' 20 basi). Anche le temperaturedi annealingsonoquindi piµu
basserispetto al normale(' 36±C rispetto ai 50-65±C usuali).

Il primernonµe speci¯coedµe sceltoarbitrariamente e la sequenzaµe piµu
o menocasuale.Si legherµa al DNA templatoin zonepiµu o menocasuali.I
primerRAPD si possonocomperaredirettamente dalleditte produttrici.

Di solitosi ottengonodeigelcon5-20bandeper ciascunindividuo.

92



StefanoLeonardi - Corso di EcologiaVegetale- Ecologia2 Dip. di ScienzeAmbientali - Univ. di Parma

Figura 28: Esempiodi gel RAPD. In rossola frecciache indica una banda polimor¯ca

Il polimor¯smoµe di tipo dominante (presenza/assenzadella banda).
Il polimor¯smopiµu frequente µe dovuto a mutazioninel sito di annealing
delprimercheimpedisconol'ampli¯cazioneequindideterminanol'assenza
dellabanda.

Products:

Template:

GENOME A

Products:

mutation
Single point 

mutation
Single point 

Insertion Deletion Long insertion

Template:

GENOME B

Figura 29: Esempidi possibili mutazioni rilevabili con i RAPD. Il casodi gran lunga piµu frequente
µe la singlepoint mutation con assenzadi prodotto (banda)
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Vantaggi

� Facilitµa e velocitµa dellapreparazione,costobasso

� Nonnecessitadi conoscenzemolecolaria priori

� Numerodi loci analizzabilemolto alto

� Polimor¯smomedio-alto

� Applicabilea speciediversesenzagrandimodi¯che

Svantaggi

� Marcatoridominanti

� Problemidi riproducibilitµa

� Problemidi interpretazionedellebande
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AFLP

La tecnicaAFLP (Ampli¯ed Fragment Length Polymorphism)µe molto
sensibileneltrovarepolimor¯smiin tutto il genomaestadiventandosempre
piµu popolare.La proceduraµestatapubblicataper la primavolta nel1995.
Le fasisonole seguenti:

1. Si estraeil DNA e si digeriscecondueenzimidi restrizione

2. Degli\adattatori" disponibili commercialmente sonoligati adentram-
be le terminazionidei frammenti di restrizione

3. Si esegueuna prima ampli¯cazione(pre-ampli¯cazione ) median-
te PCR condottacon primer speci¯ci costruiti sulla sequenzadegli
adattatori, ma estesialla terminazione3' di uno o due nucleotidi
arbitrariamente scelti

4. Seesegueunasecondaampli¯cazione(selettiv a) conprimermarcati
la cui sequenzaµe identica ai primer usati precentemente, ma ancora
piµu estesain 3' di unoo duenucleotidisceltiarbitrariamente

5. I prodotti di ampli¯cazionesonoquindiseparatisuun geladalta riso-
luzioneevisualizzaticontecnicachedipendedallatecnicadi marcatura
usata

La sceltadegli enzimi di restrizionee dei due-trenucleotidi arbitrari
in terminazione3' permetteuna sceltaelevatissimadi combinazioniche
ampli¯cherannotratti diversi di DNA. Normalmente con una combina-
zioneenzima-estensionesi riesconoad ampli¯carea 10-20(talvolta 100)
frammenti (potenzialmente loci) diversi.
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TAA.....G
T.....CTTAA

--MSE1-Primer + AGC*

MSE1-Primer + AG

DNA Extraction Restriction with Ligation with adaptors
to fragment endsMse1 and EcoR1

PCR pre-amplif.

PCR selective-amplif.

High Resolution Gel

...
...

...
...
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Pro

� Numerodi marcatoripotenzialmente molto elevato

� Polimor¯smoelevato

� Buonariproducibilitµa

� Possibilitµa di rilevaremolti loci per gel

� Applicabilea moltespeciediverse

Con tro

� Tecnicamente non-semplice

� Interpretazionedellebandenonsempresemplice

� Marcatoridominanti nell'85%circadei casi

� Costoelevato

98



StefanoLeonardi - Corso di EcologiaVegetale- Ecologia2 Dip. di ScienzeAmbientali - Univ. di Parma

Microsatellite

I marcatoriMicrosatelliteoSSR(SimpleSequenceRepeat)sonounmetodo
basatosulla PCR in cui si ampli¯canoparticolari regionigenomiche con
sequenzecortee molto ripetute.

Questeregionihannoun tassodi mutazione(inserzione/delezionedel
motivo ripetuto) moltopiµu elevato rispetto al normalee quindi il polimor-
¯smo rilevabileµe straordinariamente elevato. Vengonousati in tutti quei
casiin cuiµenecessarioavereunagrandevariabilitµa neicampioniesaminati
(es: identi¯cazionetramite DNA a scopigiudiziari). Noi lo vedremocome
metodo per l'assegnazionedi paternitµa neglistudi di °ussopollinico.

Conoscendo le sequenze fiancheggianti (             ) si amplifica questa regione tramite PCR

Gli alleli differiscono nel numero di ripetizioni (es:       ) e possono essere

Microsatellite o SSR

GCGTGATTTGCAGTTAATGTG..

CGCACTAAACGTCAATTACAC..

TGAGAGAGAGAGAG..AGAGAGAGAGAGAT

ACTCTCTCTCTCTC..TCTCTCTCTCTCTA

GA

..GATTACAGTCAGTTATTGGC

..CTAATGTCAGTCAATAACCG

Primer Reverse

Primer Forward Sequenza ripetuta

regione ripetutaAlto tasso di mutazione nella                             a causa di inserzioni o delezioni

GA
riconosciuti in un gel ad alta risoluzione.

primer

Figura 30: Caratteristiche degli SSRo Microsatellite

Il microsatelliterichie la conoscenzadellesequenzēancheggianti per
disegnareprimer appositi e speci¯ci. La proceduraper ottenerequesta
sequenza,senongiµa notadalla letteratura,µe piuttostocomplicata.
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600

300

Screening Library
with "repeat" probes

Sequencing of positive
clones

DNA -Extraction

Electrophoresis

Inserting in plasmids

Cloning

Restriction
Electrophoresis

Identification of flanking sequences
Primer design and PCR amplification

Figura 31: Proceduraper determinarela sequenzadella regioni ¯ancheggianti il microsatellite

Esistonoparticolariproceduredi arricchimento dellalibreriapersveltire
un po' la metodica.
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Capture Hybrid with streptavidine
paramagnetic beads

Cut with restriction enzymes

Hybridize with biotinylated repeat probes

Amplification with PCR and adaptor primer

Wash and denature

Reamplyfy with adaptor primer

Clone and Sequence

Figura 32: Schemadi costruzionedi una libreria genomicaarricchita per microsatellite

Le ultime novitµa prevedonol'uso di primer marcati con un °uoroforo
che impartisconoalle bandeuna certacolorazionerilevabile con appositi
attrezzature(es: sequenziatori).µE comunquerichiestosempreun gel ad
alta risoluzionein gradodi discriminarebandecon1-2bp di di®erenzain
pesomolecolare.
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Figura 33: Tipico gel microsatellite

Figura 34: Gel microsatelliteconcaricamento di diversiprodotti PCR marcati condi®erenti °uorofori
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Vantaggi

� Polimor¯smomolto elevato

� Ottima riproducibilitµa

� Marcatoricodominanti

� Numerodi loci analizzabilepotenzialmente molto elevato

Svantaggi

� Messaa punto lungae di±cile

� In un gelsi possonoesaminarenonpiµu di 4-6loci alla volta

� Di±cile \esportazione"ad altre specie

� Interpretazionedellebandenonsempresemplice
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Frequenze allelic he e genotipic he

Le frequenzegenicheegenotipichenellevariepopolazionisonoi dati grezzi
piµu importanti chesonoraccoltitramite i marcatorimolecolari.

La frequenza genotipica del genotipo i -esmioµe data semplicemente
il numerodi genotipii divisoil numerototaledegliindividui analizzati.

La frequenza allelica dell'allelei -esimoµedatadal numerodeglialleli
di tipo i divisoil numerototale deglialleli (il doppiodegli individui ana-
lizzati). Per esempiosevogliamocalcolarela frequenzadell'alleleA , mol-
tiplichiamoper 2 gli individui omozigotiAA e li sommiamoagli indvidui
eterozigotiAX (dove X µe un qualsiasiallelediversoda A ).

Facciamoqualcheesempio:

Locus2

Locus3

Locus4

Locus1

Figura 35: Esempidi possibili gel ottenuto con marcatori allozimici
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Equilibrio di Hardy-W einberg

Il principio di Hardy-Weinberg µe uno dei principi piµu importanti per la
geneticadi popolazioni. µE una principio molto semplicee intuitivo che
fornisceunasortadi \modellonullo" contro cui veri¯carei dati riscontrati
nelmondoreale.

Le assunzioni delprincipiodi Hardy-Weinbergsonole seguenti:

1. L'organismostudiatoµe diploide

2. La riproduzioneµe sessuale

3. L'accoppiamento µe casuale

4. La dimensionedellapopolazioneµe su±cientemente grande

5. La migrazioneµe trascurabile

6. La mutazioneµe trascurabile

7. La selezioneµe trascurabile

8. Le generazioninonsi sovrappongono

9. Il locusstudiatononµe legatoal sesso
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Il principio di Hardy-Weinberg permette di stimare, se tutte le as-
sunzioni sono vere, le frequenzegenotipichepartendo dalle frequenze
alleliche.

Una deviazionesigni¯cativa dalle previsionidell'equilibriodi Hardy-
Weinberg ci dice che almenouna delle assunzioninon µe vera. Sta allo
sperimentatorecercaredi capirneil perchµe.

Ma vediamocosaprevedeil principiodi Hardy-Weinbergnelcasodi una
popolazioneconduealleli (A e a):

q
2

p
2

Polline

A
p

Allele:
Frequenza:

U
ov

a

a q
pq

Aa

AaAA

aa

A p pq

a
q
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Il principiodi Hardy-Weinbergstabiliscequindi chesegli alleli (A e a)
hannorispettivamente frequenzap eq, le frequenze genotipic he attese
saranno:

p2 per AA

2pq per Aa

q2 per aa

Setutte le assunzionisonoveri¯cate l'equilibrio di Hardy-Weinberg si
raggiungein unasolagenerazione.

µE possibiledimostrare cheil principiodi Hardy-Weinbergµe veroanchese
partiamodaigenotipiedalleloro frequenzeinvecechedaigameticomenella
¯gura precedente.

Domande:

1. Qualesarµaun teststatisticoappropriatopervedereseveramente i miei
dati rispettanol'equilibriodi Hardy-Weinberg?

2. Cosasuccedenelcasodi tre alleli presenti nellapopolazione?

3. Cosasuccedenelcasodi alleli dominanti?

4. Seconsiderassiduegenial postodi uno, riuscitead intuire comepo-
trei stimarele frequenzeattesedel doppiogenotipo? Qualenuova as-
sunzione,riguardante l'ereditarietµa deglialleli, dovrei aggiungerealla
lista?
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Indici di variabilit µa genetica

Eccoun elencodegliindici piµu usati:

Numero medio di alleli per locus µe unodegliindici piµu semplicie
piµu usatoper misurarela variabilitµa genetica.µE il numerodi alleli diversi
presenti nellapopolazionedivisoil numerodei loci analizzati.

Eterozigosi osservata (Ho) µela frazionedi individuieterozigoti,cioµeil
numeroosservato di individui eterozigotidivisoper il totaledegliindividui
analizzati.

Sesi analizzanopiµu loci, l'eterozigosiosservata mediaµe la mediadelle
eterozigosiosservateper ciascunlocus.

Eterozigosi attesa (Ha) µe la frazionedi genotipieterozigotiattesain
baseall'equilibriodi Hardy-Weinberg. Nel casodi un locuscondueallelei
µe ugualea 2pq. Nel casogeneraledi k alleli:

Ha = 1¡
kX

i=1

p2
i (1)

Anchein questocaso,sesi analizzanopiµu loci, l'eterozigosiattesamedia
µe la mediadelleeterozigosiatteseper ciascunodeivari loci.

L'eterozigosiattesaµe una misuramolto usataper valutare la variabi-
litµa geneticadi una popolazione.Seestraggocasualmente duealleli dalla
popolazione,misurala probabilitµa di chei duealleli sianodi®erenti.

µE massimaquandole frequenzedeglialleli sonobilanciate(es:0.5e 0.5
nelcasodi duealleli,0.33,0.33e0.33nelcasodi tre alleli,ecc)ein generale
aumenta all'aumentare delnumerodi alleli.
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Eventuali deviazionidall'equilibriodi Hardy-Weinberg vengonospesso
de¯nite semplicemente comeun eccessoo un difetto di omozigoti(o di
eterozigoti)rispetto all'atteso.

In questicasisi fa ricorsoad un soloindicenumericodetto indice di
¯ssazione (F ). Nel casodi duealleli possiamocapireda dove deriva la
de¯nizionedi F :

Genotip o Incro cio Inincro cio
casuale (o Esoincro cio)

AA p2 p2 + pqF
Aa 2pq 2pq¡ 2pqF
aa q2 q2 + pqF

Concentriamoci solosulla riga degli eterozigotiAa , sostituendoil termi-
ne 2pq con il piµu generaleHa e ammettendoche il termine2pq¡ 2pqF
corrispondaall'eterozigosiosservata (Ho),

Possiamode¯nireF come:

F =
Ha ¡ Ho

Ha

cioµe F assumevalori positivi in casodi eccessodi omozigoti, mentre
assumevalori negativi in casodi difetto di omozigoti.

Nelcasodi eccessodi omozigoti(comenelcasodell'inincrocio),F puµoes-
sereintesocomequella frazionedi eterozigoti \tr asformati" in omozigoti
dall'incr ocio non casuale.

109

StefanoLeonardi - Corso di EcologiaVegetale- Ecologia2 Dip. di ScienzeAmbientali - Univ. di Parma

Gli e®etti della deriv a genetica

Quandole popolazionidiventano piccolee rimangonoisolateda altre po-
polazionidellastessaspecieavvieneun fenomenonoto comederiv a ge-
netica edµe dovuto semplicemente al fattori casualiche

� le frequenzeallelichecambianocasualmente nel tempo: in alcunicasi
cresceranno,in altri caleranno,̄ no a ¯ssarsi(diventare 1 o 0) sela
deriva prosegueper un tempo su±ciente;

� gli alleli piµu rari diminuisconoin frequenzāno a scomparire;

� l'eterozigosiattesatendea calare;la popolazionediventa piµu unifor-
meal suointerno. L'andamento dell'eterozigosinel tempo puµo essere
spiegatodallasequente formula:

Ht = H0

µ
1¡

1
2N

¶ t

(2)

� l'eterozigosiosservata seguelo stessoandamento di quellaattesase
l'incrocioµe casuale;

� l'indicedi ¯ssazione(F ) oscillaattorno allo zerosel'incrocioµe casua-
le, cioµe le popolazionial loro interno rispettanol'equilibrio di Hardy-
Weinberg(a menodi piccoledeviazioni);

Inoltre si puµo veri¯careanche un'altro fenomeno,molto comune fra le
popolazinivegetali,

� l'incrocio avvienefra individui vicini (fra parenti) si determinal' i-
nincrocio , cioµe gli omozigotitendonoad aumentare e l'eterozigosi
osservata diventa minoredi quellaattesae l'F tendead alzarsi;

� se l'incrocio avvienefra individui vicini (fra parenti) genotipisimili
tendonoa raggrupparsinellospazio.
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Frammen tazione dell'habitat

Ora cambiamoscalaspazialealla qualeosserviamogli e®ettidelladeriva
genetica:consideriamoil casoin cui l'habitat subiscauna frammentazio-
ne(evento purtroppo molto comune)e quindi immaginiamoche la nostra
popolazionevengaa suavolta frammentata in duesotto-popolazioni. Cia-
scunasotto-popolazioneµe, almenoin prima assunzione,isolatadallealtre
ed µe sottopostaa deriva genetica in manieratanto piµu marcataquanto
piµu piccolaµe la sotto-popolazione.

Immaginiamoche le sotto-popolazionisianodue,ciascunadi 12 indivi-
dui, che esistanosoloduealleli, e che l'incrocio sia casualeall'interno di
ciascunapopolzione.La seguente ¯gura esempli¯cal'andamento attesonel
tempo delleduepopolazioni:
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Man manoche il tempo progrediscele duepopolazionisi di®erenziano
sempredi piµu (considerandochenellarealtµaci sonomoltesotto-popolazioni,
molti loci implicati e molti alleli, µe rarissimoche le duepopolazionievol-
vanocasualmente allo stessomodo). Man manoche le sotto-popolazioni
si di®erenziano,ancheseal suointernociascunasotto-popolazionepuµo es-
serein equilibriodi Hardy-Weinberg,nellapopolazionetotale si avrµa un
progressivo eccessodi omozigoti.

112



StefanoLeonardi - Corso di EcologiaVegetale- Ecologia2 Dip. di ScienzeAmbientali - Univ. di Parma

In geneticadi popolazionisi usamoltospessoun paramentro, l'FST, che
misuraappunto l'eccessodi omozigotidovutoallaframmentazionedellapo-
polazionetotalein tantepiccolesotto-popolazioni.L'FST µequindiun indice
di \distanzagenetica"fra le popolazioni(piµu le popolazionisonodi®eren-
ziate, maggioresarµa l'eccessodi omozigotidovuto alla frammentazione,
maggioresarµa l'FST).

L'eventuale eccessodi omozigotiall'interno dellepopolazioni,causato
per esempioda inincrocio, sarµa misuratoda un indicediverso:l'FI S.

Entrambi rendonoconto delgeneraleeccessodi omozigotinellapopola-
zionetotalechesarµa misuratodall'FI T .
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Avremo, per ogni locus analizzato,un'eterozigosiosservata e attesa
in ciasunadelle sottopopolazionianalizzatee avremo eterozigosimedia
(osservata edattesa)per la popolazionetotale.

HO;s µe l'eterozigosiosservata nella sotto-popolaziones-esima(cioµe il nu-
merodi eterozigotidivisoil totaledegliindividui analizzatiper quella
popolazione).

H O µe l'eterozigosiosservata mediasututte le sotto-popolazioni:

H O =

kX

s=1

HO;s

k
(3)

dove k µe il numerodellesottopopolazioni.

HS µe l'eterozigosiattesanellasotto-popolaziones (cioµe 2pq per un locus
diallelico).

HS = 1¡
lX

i=1

p2
i;s (4)

nel casogeneraledi l alleli, pi;s indica la frequenzadell'allelei -esimo
nellapopolaziones-esima.

H S µe la mediadelledelleeterozigosiattesesututte le k sottopopolazioni;

H S =

kX

s=1

HS

k
(5)

HT µe l'eterozigosiattesanellapopolazionetotale,

HT = 1¡
lX

i=1

p2
i (6)

dove pi µe la frequenzamediadell'allelei (pesataper la dimensione
del campione)in tutte le popolazioni(oppurepuµo essereintesocome
la frequenzadell'allelei nellapopolazionetotale ottenuta sommando
tutti i campionidi tutte le sottopopolazioni)

114



StefanoLeonardi - Corso di EcologiaVegetale- Ecologia2 Dip. di ScienzeAmbientali - Univ. di Parma

FST rappresenta la riduzionein eterozigosidi unasotto-popolazioneacausa
delladeriva genetica.

FST =
HT ¡ H S

HT
(7)

Visto cheHT ¸ H S, alloraFST ¸ 0.

FI S rappresenta la deviazionemediadall'equilibriodi Hardy-Weinbergal-
l'interno di tutte le sotto-popolazioni (es: dovuta ad incrocio non
casuale)

FI S =
H S ¡ H O

H S
(8)

N.B. FST eFI S misuranoduecosemoltodi®erenti fra loro. FST misura
la di®erenziazionedellepopolazionie rappresenta anchela % di varibilitµa
genetica dovuta alla componente fra popolazioni.Questadi®erenziazione
µe sostanzialmente dovuta alla separazionedellesotto-popolazinie al loro
evoloversipiµu o menoindipendente. FI S misural'eventuale eccessoo di-
fetto di omozigotiall'internodellesottopopolazionicheha causespeci¯che
interneallesottopopolazioni(es: inincrocio).

Flusso genico

Il °usso genico tra popolazioni (migrazionidi genivia pollineo seme
da unapopolazionead un'altra) µe unaforzachetendea rimescolarei geni
fra le sotto-popolazioni,quindi tendea uniformare, renderepiµu simili le
popolazioni.

Il °ussogenicopuµo esserequindi intesocomela forza contraria alla
deriva genetica. Cioµe mentre la deriva geneticatendea diversi¯carele
popolazioni,il °ussogenicotendea renderlepiµu simili.

Quindi l'FST puµo essereusato, assumendoche la storia delle sotto-
popolazionisia similee che la selezionenon operi, comeuna misuradel
°ussogenicoavvenuto fra le popolazioni.Un maggior°ussogenicoimplica
unaminoredi®erenziazionedellepopolazionie quindi un piµu bassoFST.

Una dei modelli piµu usati in geneticadi popolazioniµe il modellodell'i-
soladi Wright in cui si ipotizzache una popolazionesu un'isolasubisca
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l'immigrazioneda un'ipotetica popolazionemolto piµu grandesituata sul
continente. In questocasoil modelloporta alla seguente relazione:

FST '
1

4Nem + 1
(9)

in cuiNe µeladimensionee®ettivadellapopolazione,m µelapercentualedi
individui migranti pergenerazione,quindiNem sonoil numerodi individui
migranti per generazione.Dal seguente gra¯co, molti hannodedottoche
bastanopochissimiindividui migranti per generazioneper impedireche le
popolazionisi di®erenzinoin modo signi¯cativo.
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Seuna popolazionesi di®erenziain modo signi¯cativo dallealtre e ri-
manein isolamento per lungotempo, possonoinstaurarsidellebarriere
ripro duttiv e che impedisconoil °ussogenicocioµe la riproduzione(o la
produzionedi prolefeconda)fra la popolazioneisolatae le altre popolazio-
ni. In questocaso,anchesela popolazionetornassead esserenon-isolata,
il °ussogenicosarebbe assente; si sarebbe cosµ³ generataunanuova specie.
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Distanze Genetic he

Una delleapplicazionipiµu riscontrate nella letteraturascienti¯ca di gene-
tica di popolazionidi piante e animaliµe il confronto di popolazioni(sotto-
popolazioni)diverse.Sipossonoconfrontarediversiparametrichedescrivo-
nolepopolazionimasicuramente il paramentro piµu usatosonolefrequenze
alleliche.

Il dato di partenzaµe una tabella molto simile alla seguente dove per
ogni locuse per ogni allelesonoriportate le frequenzealleliche. Queste
frequenzesonotanto piµu attendibili quanto piµu la dimensionedelcampione
µe grande.

Nella seguente tabella (verama conqualche dato appositamente cam-
biato) immaginiamodi averecampionatole popolazioniin quattro regioni
di®erenti per diversimarcatoriallozimici.
STAZREGIONE ADH.1 ADH.2 ADH.3 DIA.1 DIA.2 DIA.3 GDH.1 GDH.2 GDH.3
CGA Reg.1 0.0435 0.7609 0.1956 0.0000 1.0000 0.0000 0.0000 0.3636 0.6364
CRO Reg.1 0.0000 0.6395 0.3605 0.0000 0.8659 0.1341 0.0000 0.2875 0.7125
FSE Reg.2 0.0299 0.9478 0.0224 0.0484 0.9355 0.0161 0.1102 0.7966 0.0932
FST Reg.2 0.0000 0.8583 0.1417 0.0656 0.9344 0.0000 0.0417 0.8417 0.1167
FTR Reg.2 0.0000 0.8958 0.1042 0.1985 0.8015 0.0000 0.0000 0.7705 0.2295
FLM Reg.2 0.0643 0.7786 0.1571 0.1104 0.8831 0.0065 0.0682 0.7364 0.1954
FRO Reg.2 0.0250 0.9500 0.0250 0.1328 0.8672 0.0000 0.0909 0.7727 0.1364
RLM Reg.3 0.1364 0.8636 0.0000 0.3500 0.6500 0.0000 0.1286 0.5500 0.3214
RRO Reg.3 0.2000 0.7571 0.0429 0.1328 0.8672 0.0000 0.0078 0.7188 0.2734
RCA Reg.3 0.0763 0.8220 0.1017 0.3968 0.5317 0.0714 0.1667 0.7778 0.0556
RMA Reg.3 0.0530 0.8561 0.0909 0.6129 0.3871 0.0000 0.2119 0.6356 0.1525
RSA Reg.3 0.2027 0.6081 0.1892 0.7014 0.2014 0.0972 0.0250 0.9000 0.0750
LCH Reg.4 0.1250 0.8333 0.0417 0.0741 0.6574 0.2685 0.1442 0.6154 0.2404
LVB Reg.4 0.1042 0.8854 0.0104 0.0667 0.7667 0.1667 0.0000 1.0000 0.0000

STAZREGIONE GOT.1 GOT.2 GOT.3 G3PDH.1G3PDH.2 IDH.1 IDH.2 IDH.3 IDH.4
CGA Reg.1 0.1071 0.7500 0.1429 1.0000 0.0000 0.0000 0.1512 0.8488 0.0000
CRO Reg.1 0.3140 0.6861 0.0000 1.0000 0.0000 0.1463 0.1341 0.7195 0.0000
FSE Reg.2 0.0379 0.9621 0.0000 1.0000 0.0000 0.0000 0.3095 0.6270 0.0635
FST Reg.2 0.0820 0.8197 0.0984 1.0000 0.0000 0.0000 0.2708 0.6806 0.0486
FTR Reg.2 0.0000 0.8191 0.1809 1.0000 0.0000 0.0000 0.2344 0.7656 0.0000
FLM Reg.2 0.0454 0.9318 0.0227 1.0000 0.0000 0.0066 0.1974 0.6526 0.1434
FRO Reg.2 0.1742 0.7576 0.0682 1.0000 0.0000 0.0000 0.2295 0.7377 0.0328
RLM Reg.3 0.1119 0.8508 0.0373 1.0000 0.0000 0.1154 0.2692 0.6154 0.0000
RRO Reg.3 0.1136 0.8864 0.0000 1.0000 0.0000 0.0000 0.0968 0.9032 0.0000
RCA Reg.3 0.2857 0.7143 0.0000 1.0000 0.0000 0.0323 0.1452 0.8145 0.0081
RMA Reg.3 0.1250 0.7734 0.1016 1.0000 0.0000 0.0000 0.0583 0.7583 0.1833
RSA Reg.3 0.1441 0.8559 0.0000 1.0000 0.0000 0.0000 0.2353 0.6471 0.1177
LCH Reg.4 0.0755 0.9245 0.0000 0.8737 0.1263 0.0000 0.0100 0.9600 0.0300
LVB Reg.4 0.0000 1.0000 0.0000 0.8667 0.1333 0.0000 0.0000 1.0000 0.0000

STAZREGIONE MDH.1 MDH.2 MDH.3 SPGDH.1SPGDH.2SPGDH.3SPGDH.4 PGI.1 PGI.2
CGA Reg.1 0.1122 0.8878 0.0000 0.0652 0.0217 0.9130 0.0000 0.0000 0.0000
CRO Reg.1 0.3095 0.4881 0.2024 0.0732 0.2927 0.6341 0.0000 0.0000 0.0000
FSE Reg.2 0.0484 0.7984 0.1532 0.0000 0.1967 0.8033 0.0000 0.0076 0.8864
FST Reg.2 0.0608 0.9324 0.0068 0.0000 0.0423 0.8873 0.0704 0.0205 0.8836
FTR Reg.2 0.0968 0.8790 0.0242 0.0000 0.2339 0.7661 0.0000 0.0746 0.8955
FLM Reg.2 0.0125 0.9812 0.0063 0.0000 0.1467 0.8533 0.0000 0.0688 0.9250
FRO Reg.2 0.0606 0.9318 0.0076 0.0073 0.1588 0.7456 0.0882 0.0333 0.9417
RLM Reg.3 0.1500 0.7071 0.1429 0.0000 0.1111 0.7936 0.0952 0.0328 0.9426
RRO Reg.3 0.1525 0.8220 0.0254 0.0000 0.0000 0.9701 0.0299 0.1111 0.8413
RCA Reg.3 0.1508 0.8254 0.0238 0.0000 0.1557 0.8443 0.0000 0.0593 0.8644
RMA Reg.3 0.2866 0.7060 0.0075 0.0000 0.3306 0.6452 0.0242 0.0313 0.9297
RSA Reg.3 0.1014 0.8551 0.0435 0.0000 0.2174 0.7681 0.0145 0.1030 0.8091
LCH Reg.4 0.0481 0.7308 0.2212 0.0096 0.0289 0.9231 0.0385 0.0536 0.9018
LVB Reg.4 0.1429 0.8469 0.0102 0.0000 0.0488 0.9512 0.0000 0.0227 0.9546

STAZREGIONE PGI.3 PGI.4 PGM.1 PGM.2 PGM.3 SKDH.1 SKDH.2 SKDH.3
CGA Reg.1 0.1531 0.8469 0.0400 0.4200 0.5400 0.0000 0.8125 0.1875
CRO Reg.1 0.3293 0.6707 0.0000 0.6098 0.3902 0.2250 0.6625 0.1125
FSE Reg.2 0.1061 0.0000 0.1087 0.8406 0.0507 0.0000 0.9710 0.0290
FST Reg.2 0.0959 0.0000 0.1894 0.7500 0.0606 0.0156 0.9375 0.0469
FTR Reg.2 0.0299 0.0000 0.1849 0.7808 0.0343 0.0678 0.8729 0.0593
FLM Reg.2 0.0063 0.0000 0.1400 0.7600 0.1000 0.0068 0.9257 0.0676
FRO Reg.2 0.0250 0.0000 0.0809 0.8456 0.0735 0.0221 0.8971 0.0809
RLM Reg.3 0.0246 0.0000 0.1045 0.7985 0.0970 0.0333 0.9167 0.0500
RRO Reg.3 0.0476 0.0000 0.0753 0.8836 0.0411 0.1652 0.7913 0.0435
RCA Reg.3 0.0763 0.0000 0.0577 0.9039 0.0385 0.0476 0.9127 0.0397
RMA Reg.3 0.0391 0.0000 0.0833 0.8409 0.0758 0.0423 0.8451 0.1127
RSA Reg.3 0.0879 0.0000 0.1884 0.7536 0.0580 0.0469 0.7734 0.1797
LCH Reg.4 0.0446 0.0000 0.0200 0.8800 0.1000 0.0000 0.9727 0.0273
LVB Reg.4 0.0227 0.0000 0.2391 0.7609 0.0000 0.0000 0.7000 0.3000
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Per svolgerequestocompitosonostate inventate diversemisuredi di-
stanza genetica che misuranola di®erenzageneticafra le popolazioni
confrontandole frequenzeallelichetenendoconto di tutti i loci analizzati.

Unamisuradi distanzachepuµo essereusatain questocasoµeovviamente
l'FST calcolatoper ogni coppiapossibiledi popolazioni,ma piµu spesso
vengonousatealtre distanze.

Unadelledistanzegenetichechehaavuto maggiorsuccessoµela distanza
geneticadi Nei:

D = ¡ log(I )

dove
I =

JX Yp
JX X JYY

(10)

e JX X =
P

p2
ix , JX Y =

P
pix piy e pix µe la frequenzadell'allelei nella

popolazioneX .
Di solitoil lavoroconsistenelcalcolareunamatricedi distanzegenetiche

in cui ognipopolazionevieneconfrontata contutte le altre.

Pop. A Pop. B Pop. C Pop. D Pop. E Pop. ...
Pop. A 0 0.075 0.077 0.051 0.152 ...
Pop. B 0 0.080 0.048 0.142 ...
Pop. C 0 0.045 0.176 ...
Pop. D 0 0.186 ...
Pop. E 0 ...
Pop. ...

Da unamatricedi distanzegenetichesi procedepoi a costruireun albe-
ro ¯logeneticoche ricostruiscee rappresenta in modo gra¯co le di®erenze
genetichemisurate.
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Esistononumerosimetodi perstimareledistanzegeneticheemetodi per
costruiregli alberi. Un metodopuµoprodurrerisultati leggermente osostan-
zialmente diversidaglialtri. Ognimetodohapregiedifetti esoprattuttoµe
stato sviluppatopensandoad un modellodi evoluzionedellepopolazioni.
In questasedenon ci dilunghiamosu questimetodi ma riteniamogiusto
concludereche la sceltadel modellonon dovrebbe esserefatta in baseal-
la \b ellezza"del risultato, ma dovrebbe esserefatta, prima di vederneil
risultato, in baseal modellodi evoluzioneche pensiamoabbiaagito sulle
nostrepopolazioni.
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Altri metodi, comel'analisi delle comp onenti principali riassu-
monoi dati dellefrequenzeallelichein dueo tre variabili \principali" che,
appunto, sintetizzanoi dati. Le nuove variabili sintetiche sonocalcolate
semprepartendodallefrequenzealleliche,e tramite algoritmi dell'algebra
linearesicalcolanodellenuovevariabili chesonounacombinazionelineare
dellefrequenzeallelicheoriginali(pi )

Y1 = a1p1 + a2p2 + a3p3 + a4p4 + : : : (11)

Le nuove variabili sintetiche sonoquindi una \somma" dellefrequenze
originali,ma ciascunafrequenzaavrµa un pesochedipendedal coe±ciente
ai , chepuµo averevalori tra -1 e +1.

Unavolta trovati valori i deicoe±cienti ai si possonosostituireper ogni
stazionele frequenzeallelichenellaformula precedente e si ricava il valore
di Y1 per ognipopolazione.Si puµo farelo stessoper unasecondavariabile
sintetica Y2, cheavrµa i coe±cienti ai diversidalla prima, e quindi fareun
gra¯coconle dueY comeordinatae comeascissa.
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Il risultato che si presenta piuttosto di frequente µe che il gra¯co delle
componenti principalio l'alberoin qualchemodo\rip ercorrono"la geogra-
¯a dellepopolazionicampionate.Cioµe popolazionivicinegeogra¯camente
andrannoa ¯nire vicinenel gra¯co o nell'albero. In sostanzala distanza
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geneticadipendedalla distanzageogra¯ca,un risultato spessoattribuito
allevicendestorichedellepopolazioniesaminate.

Domanda: Comeci siattendechesi \comporti" nelgra¯codellecompo-
nenti principalio nell'alberounapopolazionesottopostaa deriva genetica?
E unapopolazionesottopostaa dei fattori selettiviparticolari?
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Selezione

Con selezione naturale si intendel'insiemedei fattori che tendonoa
favorireo sfavorireun datogenotipo e quindi ad aumentare o diminuire le
frequenzedeglialleli chelo compongono.

Una delleassunzionidell'equilibriodi Hardy-Weinbergera l'assenzadi
selezionee si ammetteva quindi che tutti i genotipiavesserouna ¯tness
ugualea 1. Inoltre si ammetteva chela popolazioneavesseunadimensione
tendente all'in¯nito e nonvariassenel tempo.

Si de¯niscela ¯tness come¯tness relativaad una ¯tness mediadella
popolazione.

Sela ¯tnessdi tutti i genotipiµe ugualealloranonci sonocambiamenti
nellefrequenzealleliche. Ma seuno dei genotipiµe sfavorito allora la sua
¯tnessasarµa minore.Nel casodi un allelerecessivo letaleavremoche:

Genotip o Frequenza Fitness
AA p2 1
Aa 2pq 1
aa q2 0

moltiplicandola secondacolonnaper la terza e sommandosi ottiene la
¯tnessmediachein questocasosarµa ugualea p(1 + q).
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Alla generazionesuccessiva la frequenzadell'allelea sarµa data dal pro-
dotto dellafrequenzadel genotipo omozigote£ la sua¯tness+ 1=2 della
frequenzadel genotipo eterozigote£ la sua¯tness, il tutto divisoper la
¯tnessmedia:

q1 =
1
2 2pq1+ 0q2

p(1 + q)

q1 =
pq

p(1 + q)
=

q
1+ q

analogamente la frequenzadell'alleleA sarµa datada:

p1 =
p2 1+ 1

2 2pq1
p(1 + q)

p1 =
p2 + pq
p(1 + q)

=
p(p + q)
p(1 + q)

p1 =
p

p(1 + q)
=

1
1+ q

da cui si possonoricalcolarele frequenzegenotipiche in baseall'equilibrio
di Hardy-Weinberg,e proseguireper le generazionisuccessive. La formula
generaleper la frequenzadelgenerecessivo alla n-esimagenerazionesarµa:

qn =
q

1+ nq

da cui si puµo vederecheal passaredel tempo (cresceredi n) la frequenza
di a tenderµa a diminuire ¯no a scomparire,ma la velociµa di scomparsa
rallenterµa sempredi piµu. L'allelea nonscompareimmediatamente perchµe
quandoµepresente allostatodi eterozigotela selezionenonhaalcune®etto
sudi lui.
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Nel casogeneralesi puµo scriverela seguente tabella:

Genotip o Frequenza Fitness
AA p2 w11

Aa 2pq w12

aa q2 w22

doveconw indichiamola ¯tnessrelativa,chesarµamaggioredi 1 (w = 1+ s)
nel casoin cui il genotipo siafavorito dallaselezionee l'indicedi selezione
s sarµa positivo, mentre w sarµa minoredi 1 nel casoin cui il genotipo sia
sfavorito (s negativo).

La formula cheesprimela frequenza(p0) di un allelein unadatagenera-
zionein funzionedellafrequenzaalla generazioneprecedente (p) sarµa data
da:

p0=
p(pw11 + qw12)

w
dove w µe la ¯tnessmediaedµe datasemplicemente da:

w = p2 w11 + 2pqw12 + q2 w22

¢ p =
pq[p(w11 ¡ w12) + q(w12 ¡ w22)]

w
Sonoteoricamente possibilidiversi punti di equilibrioche si veri¯cano

quando¢ p = 0, cioµe le frequenzenonsi modi¯canonel tempo. I punti di
equilibriodipenderannodalle¯tnessdeivari genotipi.Alcuniequilibrisono
banalie si veri¯canoquandop o q sonougualia 0 o 1. Esistonoaltri due
punti di equilibrio,uno stabilequandoc'µe il vantaggiodell'eterozigotee
unononstabilequandol'eterozigoteµe svantaggiato.
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w    <   w    <   w11 12 22

w    >   w    >   w11 12 22Caso 1 viene fissatoA

1 0p

Selezione direzionale

Caso 2 viene fissatoa

1 0p

Vantaggio dell'eterozigote (Sovradominanza)

Caso 3

1 0p

w    <   w    >   w11 12 22

Svantaggio dell'eterozigote (Sottodominanza)

Caso 4

1 0p

w    >   w    <   w11 12 22

AA Aa aa

Polimorfismo stabile

Equilibrio instabile
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Dinamica delle Popolazioni Vegetali

In questocapitolocercheremodi risponderea domandecome:

� La dimensionedi quellapopolazionedi piante µe in crescita,stabileo
in declino?

� Comecambia la struttura per etµa dellapopolazione?

� Possoprevederela dimensionedellapopolazionefra 3 anni?

� Cosasuccedeseprelevo il 50%degliadulti?

� Cosasuccederebbe sela fertilitµa si abbassassedel10%?

Sonodomandetipichedell'ecologiaapplicatamapiµu precisamente fanno
partedeldominiodellaecologia di popolazioni chestudiala crescita,
la composizionee la dispersionespazialedellepopolazioni.

Quindi l'oggettodellostudio,comeper il capitoloprecente, µe la popo-
lazione, mentre gli strumenti per lo studiodelladinamicadi popolazioni
sonoovviamente i modelli .

Gli ecologifanno subito due grandi distinzioni fra le classidi fattori
(e quindi anche i modelli) che in°uenzanola crescitadi una popolazione:
i fattori dip endenti dalla densit µa e i fattori indip endenti dalla
densit µa.

Domanda Riuscite a fare degli esempidi entrambe questecategorie di fattori?

Sebbenela distinzionenonsiasemprecosµ³ facilee nettaµe tuttavia utile
in molti casi.Comunquenellepiante la competizioneesistesolamente fra
individui vicini equindi la dipendenzadalladensitµa va sempreconsiderata
suunascalapiuttosto ristretta.

Per oraci limiteremoad analizzarei modelli indipendenti dalladensitµa.
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Domanda Voi da cosa partir esteper modellizzare la dinamica di una popolazione
vegetale?

Unmodellosemplicecheµesempreveroeserveperintrodurrel'argomento
µe il seguente:

N (t + 1) = N (t) + B(t) ¡ D(t) + I (t) ¡ E(t) (12)

immaginiamodi censiregli individui ogni anno,quindi N (t) µe il numero
di individui dellapopolazioneal tempo t del primo censimento, N (t + 1)
µe il numerodi individui al tempo t + 1 del secondocensimento, B µe il
numerodi nuovi nati fra i duecensimenti, D µe la mortalitµa, I ed E so-
no rispettivamente le immigrazionidall'esternoe le emigrazioniall'esterno
dellapopolazione.

Da notarecheconle piante si possonoaveredi±coltµa di de¯nizionean-
che condei modelli cosµ³ semplici.Innanzitutto per gli ecologivegetalila
nascita di un nuovo individuo generalmente non corrisponde alla ger-
minazione del seme, in quanto il semeµe giµa un individuo a sestante,
indipendente e di solitogeneticamente diversodai genitori. Per cui la na-
scitapuµo coinciderecon la maturazionedel semecioµe quandol'embrione
µe completamente formato,oppurepuµo coincidereconil momento delladi-
spersionedei semida parte dellamadre. Molte speciehannouna fasedi
semedormiente nel suolochepuµo durareancheanni (seed bank ).

Inoltre trattandosi di piante dobbiamosemprede¯nire sestiamopar-
lando di nascitae morte per individui geneticamente distinti (genet ) o
individui ¯siologicamente indipendenti ma non necessariamente genetica-
mente distinti (ramet ). Per esempioalcunepiante possonoriprodursiper
\frammentazioneclonale"o percladoptosi (dispersioneperiodicadi rami
confoglieallo scopo di riprodursivegetativamente).
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Struttura della popolazione

Normalmente quandosi studia una popolazionedi piante, pensateper
esempiouna specieforestale,occorreprestareattenzionenon soloal nu-
merodegli individui ma anchealla loro classe,dove per classiintendiamo
dellecategoriebasatesu:

� etµa

� stadiovitale (seme,piantina o semenzale,arbusto,alberoadulto)

� dimensione(0-2m, 2-5m, 5-10m, > 10m)

La descrizionedella struttura della popolazioneriguardala frequenza
dellevarieclassi.

In unapopolazione\ideale" l'andamento generaleµequelloriportatonella
seguente ¯gura.

F
re

qu
en

cy
Stage/Size/Age

Figura 36: Struttura per etµa o per dimensioneo per stadio vitale di una popolazione\ideale" vegetale
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Si puµo notareche normalmente si ha una forte prevalenzadi individui
giovani o piccolie un numeromolto minoredi individui vecchi o di grandi
dimensionie l'andamento µe di solitoesponenzialenegativa.

La grandeplasticitµa morfologicadellepiante rivestegrandeimportanza
nelladinamicadellepopolazioni.Tipicamente le piante, a di®erenzadegli
animali,hannounaminorecorrispondenzafra caratteristichedemogra¯che
ed etµa. Nellepiante rivestonomolta importanzaqueimodelli strutturati
rispetto allostadiovitaleo alledimensioni(stage-structured mo dels),
rispetto a queimodelli basatisull'etµa (age-structured mo dels).

Il motivoµeovviamente chesopravvivenza,il numerodi ¯ori o frutti molte
volte dipendonopiµu dalle dimensioniche dall'etµa. Questonon signi¯ca
che l'etµa non sia importante, ma solamente che nonµe un buonpredittore
dellecapacitµa riproduttive di una specievegetalee spessonon puµo essere
determinatafacilmente.

Domanda Vi viene in mente un modo semplice per determinare l'etµa di una cate-
goria di piante?

La variabilitµa strutturaledellepopolazionivegetaliµe generalmente infe-
riorea quelladeglianimali. Le dimensionidellepiante possonovariaresu
diversiordini di grandezza(es:pensateal piccolosemedi unasequoia).In
partela ragionedi questagrandeplasticitµaµedovuta allacrescita mo du-
lare : le piante cresconoripetendodeimoduli o unitµa (nodi, organilaterali
e internodi).

Questosigni¯cache possonoanche \p erdere

Figura 37: Cypripedium calceolus

pezzi" senzarisentirne piµu di tanto e le pian-
te possonoaddirittura diventare piµu piccole(ad
esempioin alcunianni gli individui adulti della
scarpetta della Madonnaamericana(Cypripe-
dium acaule) possonoaddirittura nonapparire
in super¯cee limitarsi a sopravviverenelleloro
parti ipogee).
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Mo delli strutturati per etµa o dimensioni

Comedecidiamose una popolazionesta crescendoo µe in declino? La
rispostapuµo sembraresemplicesela popolazionenonµestrutturata: si con-
tanogli individui un anno(N (t)) e poi si confrontanoconl'annoseguente
(N (t + 1)). Seil rapporto

¸ =
N (t + 1)

N (t)
(13)

µe superiorea 1 la popolazionestacrescendo,seµe inferiorea 1 stacalando,
seµe 1 µe costante.

Ma sela popolazioneµe strutturata, la rispostapuµo esserediversaseos-
servata per un tempo su±cientemente lungo(pensateper esempioad una
popolazionecostituitadaun buonnumerodi individui nonancoramaturi;
seci limitiamo a censirliun'annosolo,la popolazionepuµo sembrarci in de-
clino,ma nonappenasarµa raggiunta la maturitµa la popolazionepotrebbe
avereancheun \b oomdemogra¯co").Quindiperunapopolazionestruttu-
rata nonµe poi cosµ³ semplicedareunaunaripostade¯nitiva alla domanda
iniziale.

Il modello che seguiamonoi prevedela creazionedi un gra¯co del
ciclo ripro duttiv o:

� si individuanogli stadiappropriati(etµa, dimensionio altro )
� si scegliel'intervallo di tempo delmodellosuiqualie®ettuarela proie-

zione(basandosianchesullabiologiadellaspecie)

� si creanodeinodi (cerchi) per ognistadioe si numerano

� si disegnauna frecciache va dallo stadio i a j se un individuo in
stadio i puµo contribuire, per sviluppo o riproduzione,allo stadio j
nell'intervallo di tempo scelto. Un individuo allo stadio i al tempo
t che sopravvive ma non cambia stadio,contribuisceallo stadio i al
tempo t + 1 e determinala creazionedi un self-loop (frecciacheparte
e arriva allo stessostadio)

� sideterminauncoe±ciente aj i perognifreccianelgra¯cocheesprimeil
numerodi individui cheogniindividuonellostadioi donaallostadioj .
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Primavediamoun \grafo" peretµa. Sisupponedi modellizzarela crescita
di una pianta che arriva ¯no ad un massimodi 3 anni e si supponedi
e®ettuareil censimento appenadopo un evento riproduttivo. Per cui lo
stadio1potrebberoesserei semi,lo stadio2,3e4potrebberorappresentare
piante di 1,2e3 anni. Le probabilitµa di sopravvivenzadaun annoall'altro
sonoindicatedallePi mentre lefertilitµadellevarieclassidi etµasonoindicate
dalleFi .

1 2 3 4
P PP1 2 3

F2
F3

F4

Figura 38: Gra¯co vitale di per etµa.

All tempo t + 1 quindi la popolazionedipenderµa dalla popolazioneal
tempo t e sarµa datada:

N2(t + 1) = P1N1(t) (14)

N3(t + 1) = P2N2(t) (15)

N4(t + 1) = P3N3(t) (16)

cioµe gli individui delleclassi2,3 e 4 al tempo t + 1 sonogli individui
delleclassi1,2,e3 rispettivamente, chesonosopravvissutidurante l'intero
periodo.

La classedi etµa 1 invecedipenderµa dalla fertilitµa di tutte le classichesi
riproducono:

N1(t + 1) = F2(t)N2(t) + F3(t)N3(t) + F4(t)N4(t) (17)

La dimensionetotaledellapopolazioneµe quindi

N (t + 1) = N1(t + 1) + N2(t + 1) + N3(t + 1) + N4(t + 1) (18)
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Sostanzialmente quindi per proiettareunapopolazionesecondoun mo-
dellostrutturato per etµa µe su±cente conoscerele sopravvivenze(Pi ) delle
coorti da un annoall'altro e le rispettive feconditµa (Fi ) e naturalmente
gli Ni delleclassiin partenza.

Domanda Che altre assunzioniabbiamofatto rispetto alla equazione12?

In realtµa non vengonomai eseguitii conteggimanualmente ma il tutto
vieneriscritto in una forma piµu concisae conveniente che garantisce di
e®ettuareconteggietrarre conclusionianalitichemoltopiµu approfonditedi
quanto sopraesposto: la formaµe quellamatriciale.

Il Pro dotto di Matrici

Qui mi limito a ricordarebrevemente comesi e®ettuaun prodotto di
matrici. Per esempiomoltiplichiamole matrici A ¢B

A =

0

B
B
B
@

a11 a12 a13

a21 a22 a23

a31 a32 a33

a41 a42 a43

1

C
C
C
A

e

B =

0

@
b11 b12 b13 b14

b21 b22 b23 b24

b31 b32 b33 b34

1

A

la matriceAB sarµa datada:

0

B
B
B
@

a11 a12 a13

a21 a22 a23

a31 a32 a33

a41 a42 a43

1

C
C
C
A

0

@
b11 b12 b13 b14

b21 b22 b23 b24

b31 b32 b33 b34

1

A =

0

B
B
B
@

c11 c12 c13 c14

c21 c22 c23 c24

c31 c32 c33 c34

c41 c42 c43 c44

1

C
C
C
A

dove l'elemento cij si ottienesommandoi prodotti di ciascunelemen-
to dellariga i -esimadellamatriceA per il corrispondente elemento della
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colonnaj -esimadellamatriceB

cij = ai1 ¢b1j + ai2 ¢b2j + ¢¢¢+ aij ¢bij + ¢¢¢+ aip ¢bpj =
pX

k=1

aik bkj

per esempiol'elemento c23 µe dato dal prodotto del vettore riga 2 per il
vettorecolonna3:

c23 = a21 ¢b13 + a22 ¢b23 + a23 ¢b33
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Figura 39: Schemadel prodotto di matrici. In rossole moltiplicazioni e in blu le addizioni

� Il prodottodi matriciµepossibilesoloseil numerodi colonnedellaprima
matriceµe ugualeal numerodi righe della secondamatrice (Am;n £
Bn;k = Cm;k).

� La matriceprodotto hail numerodi righedelprimofattoreeil numero
di colonnedelsecondofattore.

� Il prodotto di matrici non µe comm utativ o (AB 6= BA).

� Il prodotto di unamatriceper un vettorecolonna(o di un vettoreriga
per unamatrice)sonocasiparticolaridelprodotto di matrici
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Esempionumerico. 0

B
B
@

2 1
4 3
5 0
6 4

1

C
C
A £

µ
8 2 9
0 7 1

¶
=

=

0

B
B
@

(2 £ 8 + 1 £ 0) (2 £ 2 + 1 £ 7) (2 £ 9 + 1 £ 1)
(4 £ 8 + 3 £ 0) (4 £ 2 + 3 £ 7) (4 £ 9 + 3 £ 1)
(5 £ 8 + 0 £ 0) (5 £ 2 + 0 £ 7) (5 £ 9 + 0 £ 1)
(6 £ 8 + 4 £ 0) (6 £ 2 + 4 £ 7) (6 £ 9 + 4 £ 1)

1

C
C
A =

0

B
B
@

16 11 19
32 29 39
40 10 45
48 40 58

1

C
C
A

Ritornandoal modelloperproiettareunapopolazionedall'annot all'an-
not + 1 possiamoriscrivereil grafoperetµa in un matriceA dettaMatrice
di Leslie

A =

0

B
B
B
@

0 F2 F3 F4

P1 0 0 0
0 P2 0 0
0 0 P3 0

1

C
C
C
A

Essapuµo essereintesacomela proiezionedelleclassidi etµa dell'annot
sullerighealleclassidi etµa dell'annot + 1 sullecolonne.

2 3 41

F F0 F

P 0 0 0

0 P 0 0

P0 0 0

3 4

1
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Figura 40: Interpretazionedi una matrice di proiezionedella popolazione(Matrice di Leslie)

per cui la proiezioneda t a t + 1 un annosarµa data:
0

B
B
B
@

N1

N2

N3

N4

1

C
C
C
A

(t+1)

=

0

B
B
B
@

0 F2 F3 F4

P1 0 0 0
0 P2 0 0
0 0 P3 0

1

C
C
C
A

0

B
B
B
@

N1

N2

N3

N4

1

C
C
C
A

(t)

(19)
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o in modo molto piµu compatto:

N (t + 1) = AN (t) (20)

µE importante rendersiconto che e®ettuandoil prodotto della matriceA
per il vettore N (t) si e®ettuanoin realtµa tutte le stesseoperazionidelle
equazioni14,15,16e 17.

Le matrici di proiezionedellepopolazionisonoquindi un modo molto
compattoefacilmente implementabilesuun calcolatorepere®ettuaredelle
proiezionianchemolto complesse.

Assumendoche A non cambi nel tempo possofacilmente proiettarela
popolazioneancheper piµu anni:

N (t + 1) = AN (t)

N (t + 2) = AN (t + 1) = AAN (t) = A2N (t)

N (t + 3) = AN (t + 2) = A3N (t)

: : :

N (t + n) = AN (t + n ¡ 1) = AnN (t) (21)

Figura 41: Dipsacussylvestris
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Mo dello strutturato per dimensioni

Lo stessomodello della ¯gura 38 puµo essereristrutturato in basealle
dimensionie nonpiµu all'etµa.

P P P P1 2 3 4

1 2 3 4
G GG

F2
F3

F4

1 2 3

Figura 42: Esempiodi gra¯co del ciclo vitale per dimensioni

Comesi puµo notarequi appaionoi \ self-loop" in quanto un individuo
in un annopuµo noncrescerea su±cienzapercambiareclassedimensionale.
Quindi c'µe unacertaprobabilitµa Pi di rimanerenellostessaclasse.

Proviamooraascrivereassiemela matricedi proiezioneperquestografo:

A =

0

B
B
B
@

: : : : : : : : : : : :
: : : : : : : : : : : :
: : : : : : : : : : : :
: : : : : : : : : : : :

1

C
C
C
A

Controlliamoseabbiamofatto un buonlavoro riempiendoi buchi:

A =

0

B
B
B
@

P1 F2 F3 F4

G1 P2 0 0
0 G2 P3 0
0 0 G3 P4

1

C
C
C
A

(22)

Un esempiorealeµequellodelcardo(Dipsacussylvestris) (¯gura 41)che
µeunaspeciedi origineeuropeamacheµeconsideratainfestante in America
delNord.
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Figura 43: Schemadel ciclo vitale del cardo Dipsacussylvestris

La matricedi proiezioneµe la seguente:

A =

0

B
B
B
B
B
B
B
@

0 0 0 0 0 322:380
0:966 0 0 0 0 0
0:013 0:01 0:125 0 0 3:448
0:007 0 0:125 0:238 0 30:170
0:008 0 0:038 0:245 0:167 0:862

0 0 0 0:023 0:750 0

1

C
C
C
C
C
C
C
A

Ora e®ettuiamoalcuneproiezionie simulazioni con il programmaR
reperibile al sito http://www.r-project.org . Le domandealle quali
cercheremodi risponderesonoquelleriportateall'inizio del capitolo.
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Figura 44: Dinamica della popolazionecon N0 = 6 vista a varie scaletemporali. In bassoµe riportato
l'andamento del ¸ . Notate le di®erenti scalesulle ordinate.
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Figura 45: Dinamica della struttura per classidimensionalidella popolazione
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Figura 46: Dinamica di duepopolazioni condi®erenti N0 e di®erenti strutture per classidimensionali
iniziale.
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Figura 47: Dinamica della struttura per classidimensionalidi due popolazioni con con di®erenti N0

e di®erenti strutture per classidimensionali iniziali.
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Dalle simulazioniabbiamoottenuto alcunedimostrazioniempiriche di
alcuneleggimatematiche che governanoquestimodelli. La trattazioneµe
molto piµu complicatadi comeµe presentata qui maalcunedi questeleggiµe
beneconoscerle:

� Sela matricedi proiezioniµe mantenuta costante la popolazioneten-
de,dopo qualche generazione,a crescere(o a decrescere)ad un tasso
esponenizalecostante (¸ )

� la struttura per etµa/classedimensionaletendead esserecostante

� il numerodegliindividui nelleclassidi partenza(al tempo t) µe impor-
tante per determinarela dimensionedellapopolazioneal tempo t + n
manonin°uenza(senonneicicli inziali) il tassodi crescitaasintotico
o la struttura per etµa.

Un modelloµe detto ergodico sela dinamicaasintotica µe indipendente
dallecondizioniiniziali.

In realtµa tramite alcuneoperazionimatriciali relativamente complesse
µe possibileconoscereil tassodi crescitaasintotico della popolazionesen-
za dover eseguirealcunasimulazioneo proiezione. Il parametro¸ in-
fatti µe l'auto valore dominan te della matrice di proiezionee gli ele-
menti dell'auto vettore relativo ci dannoun'ideadellastruttura per etµa
asintotica dellapopolazionestessa.

L'autovaloreµe uno scalare(un numero)edµe de¯nito quelnumerotale
che

A w = ¸ w (23)

dove A µe la matricedi proiezionee w µe l'autovettoredellamatriceA. Il
problemaµe quindi,dataunamatricedi proiezione,trovareil ¸ e il vettore
w chesoddis¯no la precente equazione.

Immaginiamoper un attimo chew siail vettoredeinumeridelleclassi,
allorapossopensareche¸ siaquelnumerochepre-moltiplicatoal vettore
mi dµa lo stessoe®ettosullapopolazioneche moltiplicareil vettoreper la
matriceA.
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In realtµa esistepiµu di un ¸ che soddisfala precedente equazione,ma
noi siamointeressatia quellopiµu grandein valoreassoluto(dominante), in
quanto sarµa il ¸ dominante a determinarel'andamento dellapopolazione
a lungotermine. Anche di w ne esistonomolti (addirittura in¯niti), ma
quellirelativi al ¸ dominante sonotutti proporzionalil'uno a l'altro perun
fattore costante c: cioµe sew µe un autovettoreche soddisfal'equazione23
alloraanchecw la soddisfa,per qualsiasic.

Trovare gli autovalori e gli autovettori di una matricecon l'aiuto del
computerµe relativamente semplice. In R si usa la funzioneeigen() :
eigen()

�

values restituiscegli autovalori e eigen()

�

vectors gli auto-
vettori. Molto velocemente perµo vi accorgeretechesi incontrano i numeri
complessie le cosesi fannovia via piµu di±cili.

Matematicamente le \leggi" di cui parlavamoprima sonoesprimibiliin
termini di un soloteorema(che non dimostreremo)che vienechiamatoil
teorema ergodico forte :

lim
t!1

n(t)
¸ t = c w1 (24)

A rigor di termini il presente teoremavalesolosela matriceµe primitiva
(nonci sononodi \isolati" cioµechenoncontribuisconoanessunaltro nodo).

Quindi analizzandosemplicemente la matricedi proiezioneA del cardo
µe stato facile prevederedi avere un ¸ asintotico pari a 2.3338con una
struttura per etµa proporzionaleal vettore

w1 =

0

B
B
B
B
B
B
B
@

0:6377
0:2639
0:0121
0:0693
0:0122
0:0046

1

C
C
C
C
C
C
C
A

checi dicechela popolazionetenderµa ad avereil 63.77%di individui nella
classe1 (semidi un anno),il 26.39%nellaclasse2 (semidi dueanni)ecosµ³
via.
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Mo delli di meta-p opolazioni

I modelli strutturati comequelli che abbiamovisto sonoin realtµa molto
°essibili.

Per esempioµepossibilesimularedellemetapopolazioni(gruppidi popo-
lazionichesi scambianoindividui per migrazione).Di solitosiµe interessati
a vederesela popolazionetotalee le sotto-popolazionicresconoo sonode-
stinatead estinzione.La trasformazionedi una popolazioneunicain una
metapopolazioneµeunodeiclassicie®ettidellaframmentazionedell'habitat.

Nella seguente ¯gura µe rappresentata una metapopolazionecostituita
da duesottopopolazioni(quellagiallae quellarossa)ciascunacon3 stadi
(nodi). La modellizzazionevienefatta al solitomodo, scrivendouna sola
matricedi proiezionechetieneconto di tutti i 6 stadi.

4 5 6

2 31

Figura 48: Ciclo riproduttiv o di unametapopolazionecostituita da 2 sotto-popolazioni(gialla erossa)
ciascunacon 3 classidi etµa. Le freccecolorate indicano la popolazionedi origine della migrazione.
Le freccenere indicano apporti \in terni" alla sotto-popolazione
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Simulazione sto castica del masting

Immaginiamola seguente matricedi proiezioneper etµa:

At =

0

@
0 1¢h(t) 8¢h(t)

0:3 0 0
0 0:5 0

1

A (25)

dovele fertiliµa nonsonocostanti madipendonostocasticamente dal tempo.
Per esempiopotremosimulareanni \ masting" o pascionachesi ripetono
casualmente in media1 volta ogni 4 anni. Ammettiamoche le fertilitµa
sianodimezzatein anni normalie raddoppiatein anni di masting.Quindi
h(t) = 0:5 in anninormalie h(t) = 2:0 in annidi masting.

Abbiamoquindi \rilassato" l'assunzionechela matricedi proiezionesia
costante perognianno.I risultati sarannodiversiognivolta cheeseguiamo
la proiezione.La variabilitµa (varianza)dei Ntot aumenta al passaredelle
generazioni.

0 20 40 60 80 100

0
1

2
3

4
5

6

year

lo
g(

N
to

t)

Figura 49: Dieci simulazioni con la matrice 25 con anni di \masting" in media ogni 4 anni
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Dip endenza dalla densit µa

Oraproviamoa vederecosasuccedeserilassiamoanchel'assunzionechela
dinamicasia indipendente dalla densitµa. La dinamicadiventa non lineare
e quindi la teoriasi puµo complicaremolto.

Assumiamochele feconditµa dipendanoda Ntot conunafunzionedecre-
scente. Quellariportata di seguitoµe unadelletante possibili:

g(Ntot) = R e¡ bNtot (26)

Immaginiamola seguente matricedi proiezioneper etµa:

An =

0

@
0 1¢g(Ntot) 5¢g(Ntot)

0:3 0 0
0 0:5 0

1

A (27)

dove le fertiliµa non sonocostanti ma calanoal cresceredal numerototale
degli individui (Ntot). Simuliamo l'andamento di una popolazionecon 1
individuodi partenza,b=0.005e R = 1.

L'andamento che si ottiene, dopo qualche oscillazioneiniziale, µe una
sigmoide(comenellacurva logistica).Anchela dinamicadellesingoleclassi
di etµa µe simile.
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Figura 50: Dinamica di una popolazionecon dipendenzadalla densitµa
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La dimensionedellapopolazionetendealla capacitµa portante e vi tende
ancheconun numerodiversodi individui in partenza.

Ma cosasuccedeseaumentiamo le fertilitµa aumentandoR? Eccoproie-
zioniconR pari a 2, 20,100e 500.
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Figura 51: Dinamica di una popolazionecon dipendenzadalla densitµa

Al cresceredi R l'andamento si fa semprepiµu oscillante ¯no a diventare
caotico.Abbiamotrovato il caos deterministico .
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Crescita, ripro duzione e strategie vitali
nelle pian te

Abbiamogiµa detto che la grandevarietµa nell'architettura e nella forma
dellepiante µe in partespiegabiledallacrescitamo dulare dellepiante che
garantisceunaplasticitµa morfologicaconla possibilitµa di perdereporzioni
senzasubiredannirilevanti.

La crescitaavvieneneimeristemi apicalichedi tanto in tanto formano
dei nodi per la produzioneprima di gemmee poi di ¯ori e foglielaterali.
Il tratto di fusto fra duenodi µe chiamatoin terno do, ma alcunepiante
nonpresentano fustoe hannounadisposizionea rosetta .

Le gimnospermee angiospermeperennipresentano anche la cosiddetta
crescita secondaria in cui la crescitaµe in sensoradialedovuta alla
produzionedel legnoo xilema secondario .

La crescitae la forma dipendonodagli adattamenti all'ambiente e ai
modi di superarele stagionimenofavorevoli. Una delleclassi¯cazionipiµu
usateµe quelladi Raunkiaer(Fig: 52).

Fanero¯te alberi earbusticongemmeportateadun altezzamaggioredi
25cmdaterra. Questaformaµepredominante in ambienti caldo-umidi,
dove le gemmerichiedonopocaprotezione.

Came¯te arbusti congemmead altezzainferioreai 25 cm da terra. La
vicinanzaal terrenoe la neveproteggonole gemmein invernoequesta
formaµe predominante in climi freddie secchi.

Emicripto¯te specieerbaceeperennicon gemmea livello del terreno.
La parteaereamuorein invernoe sopravvivonosoloi tessutiprotetti
dal terrenoo dallefogliemorte. Questaformaµe frequente in ambienti
freddie umidi.
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Figura 52: La classi¯cazionedelle forme di Raunkiaer. I tessuti perenni sonoriportati in nero (da
Ricklefs e Miller, 1999)

Cripto¯te specieerbaceeperennicongli organiperenninascostisotto la
super¯cie. Il terrenoproteggequestepiante nellastagionepiµu fredda
e anchequestesi trovanoprevalentemente in climi freddie umidi.

Tero¯te piante annuali chemuoionoogniannoe superanola brutta sta-
gionecomeseme.Sonotipichedeideserti.

Abbiamogiµa detto che la variabilitµa nella forma puµo esseredovuta a
plasticit µa fenotipica . Una caratteristcadi alcunepiante µe quelladi
autop otarsi , cioµe hannola capacitµa di perderei rami inferiori che sono
al di sottodelpunto di compensazionedellaluce,mapuµo ancheessereuna
strategiacompetitiva per allocarerisorsepiµu in alto.
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Ripro duzione clonale

La riproduzioneclonalenellepiante clonaliconsistenelladispersionenello
spaziodi ramets e puµo avvenirein una varietµa notevole di modi, ma µe
principalmente determinatada duefattori:

� la competizionefra genets(anchedi speciediversa)

� la distribuzionedellerisorse:i rametstendonoa insediarsilµa dove le
risorsesonopiµu disponibili (es:azoto).

Un tipo di classi¯cazionedelladispersioneclonaleµequellochedistingue
dueestremidi un continuum:

� la dispersionea falange in cui i rametssonodistribuiti in modo
compatto(comeun esercitoclassico)

� la dispersionea guerriglia in cui i rametssonosparsiepiµu radi (come
prescrive la tattica dellaguerriglia)

Tipicamente le piante clonali si disperdonoper rizomi sotterraneio
stoloni super¯ciali o tramite \plantlets" (pianticellepiccolecreatevege-
tativamente) o per semiasessualio per cladoptosio per suddivisionedi
bulbi. Molte specieinvasivesonocaratterizzatedaaverebuonecapacitµa di
disperdersivegetativamente.

In alcunicasila dispersionea gruppipuµo esseredeterminatadalladispo-
nibilitµa a chiazzedellerisorse,in quanto le radici tendonoa seguireun gra-
diente di risorsein aumento o adevitareun gradiente di tossinein aumento
(es: una speciedi Ambrosia riescead evitarechiazzedi suoloeccessiva-
mente salino).La dispersionea gruppisarebbe semplicemente un esempio
di dispersionepassiva rispetto allecondizioniambientali, maesistonocasi
(e nevedremouno in un articolo)di ricerca attiv a da partedellapian-
ta dellecondizioniambientali migliori per la crescita,caratteristicache si
pensava appartenessesoloal regnoanimale.
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Ripro duzione sessuale

Questaµemateriatipica delcorsodi botanicaper cui noi esamineremosolo
alcuniaspetti dellariproduzionesessuata.

L' imp ollinazione anemo¯la µe un tipo di impollinazionemolto dif-
fuso(tutte le conifere,le fagacee,aceri,olmi, salici, pioppi e tanti altre
famigliedi piante erbacee).µE spessofonte di problemisanitari (allergie).
Questotipo di riproduzionenonµe di®usoin ambienti riparati, in cui l'aria
e ferma.Tipicamente le piante chehannoimpollinazioneanemo¯lasvilup-
panoprimai ¯ori dellefogliein modocheil pollineviaggimeglio.Pareche
il pollinepossaviaggiareper centinaia (a volte migliaia)di chilometri,ma
non si saserimanevitale o meno. Spesso,non semprea ragione,si con-
sideraquestotipo di impollinazionecomemenoevoluta rispetto a quella
entomo¯la.

L' imp ollinazione entomo¯la imponealla pianta di svilupparē ori
attraenti per gli insetti e generalmente i ¯ori di questepiante sonoben
visibili edemananoun odoregradevole. Generalmente i ¯ori vengonocon-
siderati comeuna buona\pubblicitµa" per la ricompensain nettare che
l'insettosi puµo guadagnarevisitandoi ¯ori dellapianta, ma moltevolte si
tratta di \pubblicitµa ingannevole".

Comunquele interazionifra piante e insetti sonostate molto studiate
e indubbiamente i meccanismico-evolutivi chesi sonoevoluti sonospesso
a®ascinanti. Le orchideedel genereOphyrys, studiateper primo da Dar-
win, emananoun odoresimileal feromonedelleapi femminee i maschi
che visitanoquesti¯ori \pseudocopulano"con loro trasferendoil polline.
Un altro esempiointeressante µeil ¯co selvaticoimpollinatodaalcunevespe
specializzatechedevonoletteralmente \bucare"il ¯ore perlasciarvileuova,
chepoi si schiudonoe i maschi senzaali fecondanole femmine(si tratta di
incrocio fra fratelli) che,\sporche" di polline,andrannoa impollinarealtri
¯chi.
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Mo dalit µa ripro duttiv e

Alcunespeciesonoautogameobbligatorie,altresonoallogameobbligatorie
e moltesonofra questidueestremi.

Anchela determinzionesessualeµemoltovarianellapiante,sivadaspecie
cosessuali,ermafrodite, monoiche, dioiche, ¯ori perfetti, ¯ormi maschili,
¯ori femminiliecc.ecc.

Questecaratteristiche in°uenzanola riproduzionema anche la struttu-
ra geneticadellepopolazionie in particolareil °ussogenicoentro e tra
popolazioni

Il °ussogenicoµeunadelleforzeevolutivepiµu importanti neldeterminare
la struttura geneticadellepopolazioni.

Diamoalcunede¯nizioniutili nelde¯nire le modalitµa riproduttive:

panmissia incrociocompletamente casuale

incro cio assortativ o quandola probabilitµa di incrocioconaltri membri
dellapopolazionedipendedal fenotipo. Puµo essere

positiv o quandola probabilitµa di incrocio µe maggioreper individui
simili e puµo portarea depressioneda ininicr ocio

disassortativ o quandogli incroci avvengonopreferenzialmente fra
individui di®erenti (auto-incompatibilitµa).

Lemodalitµa di studiodel°ussogenicosonodiverse.Nellepiante possia-
mo avere°ussogenicoattraverso:

� dispersionedelpolline

� dispersionedei semi

� riproduzionevegetativa

Solola secondae terzamodalitµa sonoin gradodi colonizzarenuovi ter-
ritori e crearenuove popolazioni,mentre il pollineovviamente permettelo
scambio di genifra popolazionigiµa insediate.La riproduzionevegetativa
µe trascurabilein molte specie,ma in altre puµo costituireuna modalitµa di
riproduzioneimportantissimaper la sopravvivenzadellaspecie.
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Da alcunemisurazionidella velocit µa di colonizzazione di nuovi
spazidesunta dalledatazionicon il radio-carbonio dei pro¯li palinologici
neisedimenti lacustri,siµestimatocheper lespecieforestalipiµu importanti
comeil faggiola velocitµa raggiungai 200metri all'anno. Questoimplica
una migrazionemediadei semidi 8 km per ogni generazionedi circa40
anni.

Quest'elevatissacapacitµa di dispersionevienespiegatasoloattraverso
l'intervento di un agente dipersivo esterno,che nel casodellefagaceepo-
trebbe esserela ghiandaiaGarrulus gladarius. Altri studi molto interes-
santi riguardanola simbiosi fra le specieconsemiedibili e gli uccelliche
neassicuranola dispersione,o fenomenidi adattamento allapredazionesui
semicomeil \masting".

Dip endenza dalla distanza

Nellepiante, per ragionipiuttostoovvie, la probabilitµa chedueindividui si
incrocinotendead essereinversamenteproporzionale alla distanza.

In prima approssimazionesi puµo assumereche la distribuzionedei pro-
paguli nellospaziosegual'andamento di una curva normale(gaussiana),
che µe sostanzialmente una esponenzialenegativa. L'86.5%dei propaguli
si disperderebbe in tutte le direzionientro una distanzadal punto sor-
gente di 1 deviazionestandard in un'area, chiamata area del vicinato
(neigh bourho od area) pari a:

A = 4¼¾2

dove ¾µe la deviazionestandarddelladistanzadi dispersione.
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Figura 53: Dispersionedei propaguli secondola curva normale

La varianza(¾2) sarebbe la sommadellevarianzedelledispersionevia
polline,via semee vegetativa

¾2 =
t
2
¾2

poll ine + ¾2
seme+ ¾2

clonale

dove t µe il tassodi outcrossing,cioµe 1 ¡ s, dove s in questocasoµe la
proporzionedi semiderivanti da autofecondazione.

La dispersionedei semie l'insediamento dellepiantine sonocaratteri-
stiche molto importanti per la ¯tness degli individui che dipendonoda
moltissimifattori ecologici,biotici e abiotici.

In realtµa si µe visto da diversidati raccolti sul campo che le assunzioni
di dispersionedel pollinesecondouna curva normalenon sonovalide. La
dispersionedelpollinetendeadesserelepto curtica , cioµeconunamaggior
frequenzadi dati vicinoalla media(al centro delladistribuzione)rispetto
a quanto previstodallacurva normale.
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Meto di di stima del °usso genico

Esistononumerosimodi per stimareil °ussogenico(qui intesocomelo
spostamento di genifra edentro le popolazioni)Distinguiamoin metodi:

indiretti in cui si quanti¯ca il °ussogenicoattraversolo studiodei suoi
e®etti.Un esempioµe la stimadi N m a partire dall'FST. Il principale
vantaggiodi questimetodi µe il fatto chestimanoil °ussogenicointe-
grando su moltegenerazioni.Il principalesvantaggiosonole pesanti
assunzionisul di®erenziamento fra le popolazioni.

diretti in cui si stimadirettamente la dispersionedeipropaguli.Quest'ul-
tima categoriadi metodi µesostanzialmentepiµu di±cile daimplementare
e producesolouna \ fotogra¯a istantanea" nel tempo (una stagione,
unagenerazionein unapopolazione),cioµe le stimepossonovariareda
un annoall'altro. Possiamodistinguerein metodi chestudianoil °usso
genico

potenziale in cui si studia la dispersionedel polline indipendente-
mente sel'impollinazioneva a buonfrutto oppureno;

realizzato in cui si studia l'evento impollinazione,o addirittura di-
spersionee insediamento dei semi.

Analisi di Paternit µa

In generesi fa riferimento ad una popolazionesu±cientemente isolatain
cui si assumeche la maggiorparte del pollineprovengadall'interno della
popolazionestessa.Si mappanotutti gli individui adulti (che hannopro-
dotto ¯ori) esianalizzanocondeimarcatorimolecolari.L'usodi unnumero
su±cente di marcatorigeneticimolto polimor¯ci puµo esseredi aiuto nella
stima diretta del °ussogenicorealizzato e dellemodalitµa riproduttive di
unaspecie.Vediamoin chemodo:
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ANALISI DI PATERNITA`

Possibili risultati: Conseguenze:

Figura 54: Possibili risultati dell'analisi di paternitµa
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Figura 55: Esempli¯cazionedell'esclusionedi paternitµa
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Piµu formalmente si procedecomesegue:
De¯nizioni:

M = pianta madre;
D = pianta padre;
g = genotipo del ¯glio;

Assunzioni: Si assumeche sia noto il genotipo di tutte le piante
adulteconn potenzialipadri, in una popolazioneisolatasenzaimmigra-
zionedi pollineesterno.

Obiettivi: Postocheun ¯glio dellamadreM abbiaun genotipo mul-
tilocus(gi ), stimarela probabilitµa condizionalecheil padreputativo (j ) sia
il veropadre(Devlin et al, 1988).

P(D = j jM ; gi ) =
P(gi jM ; Dj )Ái

nX

k=1

P(gi jM ; Dk)Ák

dove:
P(gi jM ; Dj ) sonole normaliprobabilitµa di segregazionedatedalleleggidi
Mendel,cioµe le probabilitµa di ottenereun genotipo gi , dati i genotipidi M
e di Dj .
e
Á µe la probabilitµa di paternitµa a priori , cioµe la probabilitµa cheun ¯glio di
M siail frutto di unafecondazionedapartedelpollinedi D j . Spessoviene
consideratacostante.
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Appro ccio \Most lik ely"

La probabilitµa di un padreputativo di essereil veropadreµe datada:

¸ j =
P(gi jM ; Dj )

P(gi jM )

P(gi jM ; Dj ) sonodi nuovo lenormaliprobabilitµadi segregazionedatedalle
leggidi Mendel,cioµe le probabilitµa di ottenereun genotipo gi , dati i
genotipidi M e di Dj ;

P(gi jM ) sonole probabilitµa che un gametedellamadresi incroci conun
gametepresoa casodallapopolazioneperdareil genotipo gi . Dipende
quindi dalle frequenzedell' allelepolliniconellapopolazione.Intuiti-
vamente si puµo capireche un potenzialepadreha piµu probabilitµa di
essereil vero padresel'allele dato al ¯glio µe raro nella popolazione,
mentre sarµa menoprobabileche sia il vero padrese l'allele dato al
¯glio µe comunenellapopolazione.

Di solitosi confrontanoleprobabilitµa di tutti i possibilipadricalcolando
il logaritmodi ¸ :

LOD = log10̧ :

La paternitµa vieneassegnataal padreche ha il LOD decisamente piµu
alto degli altri. Sedue potenzialipadri hannoLOD similenon si attri-
buiscela paternitµa. Nelcasodi marcatorinonsu±cientemente polimor¯ci,
quest'ultimaevenienzasi presenta piuttostospesso.

Paternit µa frazionale

In questocasola paternitµa vienefrazionata fra tutti gli individui chepre-
sentano una probabilitµa (P(gi jM ; Dj )) maggioredi 0. La frazionedi pa-
ternitµa assegnataal padrepotenzialesarµa proporzionalea P(gi jM ; Dj )
stessa.

Siµevistoperµo chequestometodo,sebbenepresenti deivantaggirispetto
almetodoprecedente,attribuiscearti¯cialmentepiµu paternitµaagliindividui
omozigotirispetto a quellieterozigoti.
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Esclusione di paternit µa

µE un metodo notogiµa da diversotempo machepraticamente si puµo usare
soloquandosi hannoa disposizionemarcatorimolto polimor¯ci, comei
microsatellitioSSR.Il vantaggiodi questimarcatoristanell'esserein grado
di abbassaredi moltola frazionedi casiin cui la paternitµa rimanecondivisa
fra piµu potenzialipadri, cioµe P(gi jM ; Dj ) risulta ugualea 0 per molti
individui.

L'analisidi paternitµaapplicataallepopolazionivegetalistaavendomolto
successoin questianni. In e®ettile informazionichesi riesconoadottenere
sonomolto rilevanti dal punto di vista ecologico.La stimadel °ussopol-
linico per esempioµe unadelleinformazioninecessarieper capiregli e®etti
dell'introduzionedi piante transgenichenell'ambiente.
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Figura 56: Dispersionedel polline di pioppo in una popolazionedell'Oregon
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Figura 57: Dispersionedel polline di pioppo in una seriedi sotto popolazioni in East Oregon

L'analisi di paternitµa µe uno dei pochi metodi per stimare il successo
riproduttivo maschile e per studiarnei fattori determinanti.

I fattori chesonodi solitoritenuti importanti peravereunabuonā tness
per unapianta maschio sono:

� la dimensionedella pianta (piµu grandela pianta, maggioresarµa la
produzionedi polline(fertilitµa)

� un buonasincroniafenologicaconle piante femminecircostanti

� la distanzadallefemminecircostanti

� la posizione,(es:rispetto al vento prevalente)

� la disponibilitµa di femminecircostanti
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Figura 58: Stima della successoriproduttiv o maschile

Comunqueunodei risultati si cui abbiamole primeconfermeµe la gran-
de variabilitµa nel successoriproduttivo fra i vari individui. Ci sonopochi
individui cherisultanoesserepadridellamaggiorpartedeisemidi unapo-
polazione,mentre molti altri individui hanno¯tnessmolto bassao vicina
allo zero. Questopuµo averee®ettisulla struttura geneticadellepopola-
zioniabbassandoil numeroe®ettivo di individui chesi riproducono(Ne) e
accentuandola deriva geneticadellapopolazione.
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Il ruolo della comp etizione nelle
popolazioni e comunit µa vegetali

La competizionenellepopolazionie nellecomunitµa vegetaliµe stata molto
studiatae il suorealeruolonellecomunitµa vegetaliµe statomolto dibattu-
to. Comunquein lineamoltogeneralefra gli ecologivegetalic'µe abbastan-
za consensonel dire che l'e®ettodella competizioneµe ovvio e pervasivo.
Chiunquecoltivi un'orto, un giardinoo un campo sa beneche µe meglio
toglierele specieinfestanti. Il dibattito µe basatosul ruolo dellacompeti-
zionenel determinarela struttura dellacomunitµa e nellemodalitµa concui
la competizionesi misura,modellae attua.

Comecertamentesapretedalcorsodi Ecologialacompetizionepuµoessere
de¯nita comeuna riduzionein ¯tnessa causadellacondivisionedi una o
piµu risorsedisponibili in modo limitante.

Comp etizione al liv ello di individuo

In un esperimento che ormai µe divenuto un classicoDonaldnel 1951ha
dimostratoche le piante annuali del pascoloin Gran Bretagnaseminate
in un ampiogradiente di densitµa (da 3 semiper vasoa 50 e da 2.5 a 25
migliaiadi semiper m2) produconoun pesoseccototaleper areacostante.
La produzione¯nale quindi non dipendemolto dalla densitµa dei semiin
partenzama dipendeva sostanzialmente dalla quantiµa di azotousataper
feritilizzare.
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Figura 59: Relazionefra produzionee densitµa in Bromusunioloides (Poaceae)(Donald 1951)

Domanda Comespiegherestequestorisultato?

Unareanalisidi questirisultati e®ettuatapiµu tardi hadimostratochela
riduzionedelladimensionemediadegliindividui comepesoseccodiminuiva
in modo lineareall'aumentare delladensitµa seentrambe le variabili sono
espressesuscalalogaritimica.
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Figura 60: Pesoseccomedio degli individui in relazionealla densitµa misurato a diversi giorni dalla
semina.
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Comunquela dimensionemediadegli individui puµo essereuna misura
fuorviante. La dimensionedegliindividui in serrae in campo alta densitµa
µe stata molto studiatae il risultato generaleµe che pochi individui molto
grandidominanol'areadisponibile,mentre la maggiorpartedegliindividui
rimanemolto piccola. Questadistribuzioneinegualedelle dimensioniµe
chiamatagerarc hia dimensionale .

La gerarchia dimensionalepuµo esserespiegatada diversi processi.Ne
elenchiamoalcuni.

� comp etizione asimmetrica in cui un individuocheha un leggero
vantaggioinizialenelledimensioninetrae successivamente un vantag-
giopiµu cheproporzionale,producendoun e®ettosproporzianatamente
negativo sui vicini

� distribuzione spaziale non uniforme della densit µa

� distribuzione non uniforme delle risorse

� di®erenze nella crescita dovute al genotip o degli individui

Domanda Avete in mente un esperimento per testare la prima spiegazione?

Sefosseverala prima ipotesigli individui grandidovrebberoesserecir-
condatida individui piµu piccoli,mentre sefosseroverele altre la distribu-
zionespazialedelledimensionipotrebbeesserecasualeomegliogli individui
piµu grandidovrebberoessereritrovati vicini unoall'altro.

Non ci sonograndievidenzeche una dellepossibilispiegazionisiapre-
valente ma in alcunicasil'ipotesidellacompetizioneasimmetricaµe stata
smentita, ma in generalepiante i cui \vicini" sonorelativamente lontani
cresconodi piµu rispetto a piante convicini adiacenti alla pianta stessa.
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Mortalit µa dip endente dalla densit µa e dalla dimensione

Sepiantiamo semiuna singolepianta erbaceain modo molto denso,le
piantine crescerannōno a ombreggiarsi.Da un certomomento in avanti
le piantine piµu piccolee deboli inizierannoa morire. Sepiantiamo ad un
densitµa piµu bassail momento \fatidico" sarµa raggiunto piµu tardi. Questoµe
un processogeneralechiamatoauto-diradamen to (self-thinning).

Sostanzialmente le piante possonocresceresolosealcuniindivudui soc-
combono. Contrariamente a quelloche la parola\auto-diradamento" puµo
far pensarenon c'µe nessuncomportamento altruistico negli individui che
muoiono.

Sefacciamoun gra¯co(log - log) delpesoseccorispetto alla densitµa ot-
terremoun andamento negativo lineare.Ma il risultatorilevante e,secondo
alcuni,piuttosto generaleµe che la pendenzadellaretta µe semprela stessa
ed ha valoredi ¡ 3=2, per cui µe stata proposta la cosiddettalegge dei
3/2

w = ¡ cN¡ 3=2 (28)

dove w µe il pesoseccoper pianta, c µe unacostante chedi®erisceda specie
a speciee N µe la densitµa.

Domanda A cosapuµo essere dovuto il valore di circa 3=2?

Probabilmenteµedovuto la fatto cheil pesoseccoµeunamisuraproporzio-
naleadun volume,quindiunavariabilemisurabiliin 3 dimensioni,mentre
la densitµa µe espressaper unitµa di area,quindi unamisurain 2 dimensioni.
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La leggedei 3=2 µe stata generalmente accettata¯no agli anni '80, ma
successivamente µe stata sottopostaad un notevole dibattito, soprattutto
riguardoalla suageneralitµa. In ognicasonon c'µe dubbioche la mortalitµa
avvienein modo maggioreneglistandpiµu densi.Alcuni autori sostengono
chequestarelazioneµevalidain generalecomelimite massimo,cioµe la mor-
talitµa dellapopolazionetende,dopo parecchio tempo, a fareallinearela il
pesoseccoin relazionealla densitµa lungola lineadei3=2.
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Comp etere per cosa?

Lepiante competonoperla luce,perl'acqua,peri nutrienti, perlo spazioin
cuicresceredoveacquisirerisorseepertrovarecompagniconcui incrociarsi.

La competizioneper la disponibilitµa di impollinatori µe forseun tipo di
competizioneparticolarein cui si possonosvilupparefenomenidi coevolu-
zione,di cui abbiamogiµa parlato,chenonsonopossibiliper gli altri fattori
abioticiper cui le piante competono.

Esisteun certodibattito fra gli ecologivegetaliper de¯nire se vera-
mente le pian te comp etono per la luce, in quanto la lucedi per sµe
µe disponibilein quantitµa illimitata. In realtµa le piante possonoveramente
ridurre la quantiµa di lucea livelli moltobassi.Qualcunoarguiscechein so-
stanzale piante competonoper l'accesso alla luce, quindiper lo spazio,
piµu cheper la lucein quanto tale.

In ogni casola competizioneper la luceva \p ensata"in modo diverso
dalla competizioneper il suolo. L'\overtopping" (il mettererami al di
sopradi queglideglialtri) µe uno dei meccanismiprincipali che governano
la successioneedµe innegabileil ruolo lucein questoprocesso.

Eccoun esempiodi comepossonoesseredistinti competizioneipogeaed
epigea.
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Essere grandi µe sempre meglio?

Le grandidimensioniconferisconogeneralmente un vantaggiocompetitivo
notevole. Generalmente le piante molto grandiin°uenzanonegativamente
la crescitadellepiante piµu piccoleapparentemente senzarisentire di alcun
e®ettonegativo di questeultime.

Nelleforestele piante dellavolta

Figura 61: La famosasequoia\GeneraleSherman"

attingonoa risorsechele piante del
sottoboscosemplicemente non uti-
lizzano(per esempiole radici sono
posizionatea profonditµa molto di-
verse).Ma µefuorviante pensareche
le piante erbaceenon competanoo
non arrechino nessune®ettonega-
tivo sullepiante arboree.I forestali
americaniei coltivatori deipioppeti
hannoimparatochespruzzandocon
erbicidail sottobosco,le piante da
legnoproduconosigni¯cativamente
di piµu.

Inoltre esseregrandiin taluni ca-
si puµo esseresvantaggiosoin quanto
per mantenerela maggiorebiomas-
sasi deveattingereadunaquantitµa
di risorsemaggiore(es:acqua).Lepiante grandiinoltrepossonoesserepiµu
soggetteadalcunifenomenidi disturbo comevento euragani.Peresempio
le grandisequoiesonopresenti in zonedove gli uraganinonarrivanoquasi
mai.

169

StefanoLeonardi - Corso di EcologiaVegetale- Ecologia2 Dip. di ScienzeAmbientali - Univ. di Parma

Indici di comp etizione in tersp eci¯ca

Fra gli ecologivegetalinon µe stato ancoraraggiunto un accordosu come
quanti¯care la competizioneinterspeci¯ca. La competizioneinterspeci¯ca
µe quasisempreasimmetrica.Alcuni autori hannodistinto

e®etto comp etitiv o chemisural'e®ettodellacompetizionedi unauna
pianta sui suoivicini, dalla

risp osta comp etitiv a chemisural'e®ettochei vicini hannosullapianta
in esame.

Alcunepiante possonoessere\brave" neldeterminaree®ettinegativisui
vicini ma possonoessere\menobrave" di altre nel risentire dell'e®ettodei
vicini stessi.

In questomodorisultadi±cile capiresealcunespeciesonoforti competi-
tori in generale(gerarc hia comp etitiv a) oseil rangodellacompetizione
cambia in ambienti diversi.Anchesuquestononc'µeaccordofra gli ecologi.

Il mododi quanti¯care la competizionedipendeanchedagliobiettivi che
ci poniamo: per alcuni obiettivi puµo averesensoquanti¯care la compe-
tizione in termini e®ettoper individuo mentre per altri puµo averesenso
calcolarlain terminidi e®ettoper unitµa di area obiomassa. Quest'ultimo
modo di misurarela competizionµe adatto per piante clonaliperennima
halo svantaggiodi \p erderel'informazione"relativa alladimensione(misu-
randola competizionepergrammodi biomassānalepossononaccorgermi
chegli individui possonoesserepartiti conbiomasseugualie sottostimare
l'e®ettodella competizionein individui che sonodiventati piµu grandi di
altri).

Uno degli indici piµu usati per misurarela competizioneµe l' indice di
comp etizione relativ a:

RCI =
Pmonocultur a ¡ Pmisto

Pmonocultur a

dove Pmonocultur a e Pmisto indicanole \p erformance"dellaspeciein mo-
nocoltura(solocompetizioneintraspeci¯ca)e in plot condueo piµu specie
rispettivamente (competizioneinterspeci¯ca).
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Per \p erfomance"si intende ovviamente una qualsiasimisura di ¯t-
ness(crescita,dimensionein peso,in areafogliare,in altezza,capacitµa
riproduttiva, ecc)

Un altro indicemolto usatoµe l' indice di comp etizione assoluto :

A CI = Pmonocultur a ¡ Pmisto

Analizzarei dati con un indiceo l'altro puµo portare a risultati molto
diversi.

Un indicechehamiglioriproprietµa statisticheµeil log response ratio :

LRR = ln
µ

Pmisto

Pmonocoltur a

¶

che esprimela performancein termini di frazionedella performance
potenziale.

Comunqueil \comprimere"l'informazionein indici ha comeovvia con-
seguenzaunaperdita di informazionema ha il vantaggiodellasintesie di
un'oggettiva quanti¯cazione.

Uno dei metodi migliori µe quellodi faredei gra¯ci simili a quelli delle
normedi reazionein cui l'ambiente µe determinatoda: presenzao assenza
del competitore. Dal nonparallelismodellelineecheunisconole speciesi
possonocosµ³ evidenziareeventuali interazionispecie£ ambiente .
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Meto di sperimen tali per studiare la comp etizione

Abbiamogiµa visto un metodo sempliceper distingueresela competizione
µe a livello ipogeoo a livelloepigeo.Comunquequandosi e®ettuanoespe-
rimenti di competizioneinterspeci¯casi ha sempredi fronte il problemadi
considerare

� la densitµa

� la frequenzadellespecie

Quindi possiamodistingureesperimenti in cui sonofatte competeredue
specie:

� mala densitµaµemantenuta costante evarianoleproporzioni(frequenze)
di individui delleduespecie;

� la proporzionefra leduespecieµecostante mavariala densitµaallaquale
gli indivdui sonopiantati;

� vengonovariateentrambe densitµa e frequenzadellespecie.

Meccanimi di comp etizione

Possiamodistinguerediversimeccanismiconi quali le piante competonoa
livello interspeci¯co:

Comp etizione per le risorse presupponecheper ciascunaspecieesi-
sta unarisorsalimitante all'equilibrioR¤ (livellodi risorsadisponibile
quandola specieµe coltivata da solaalla densitµa di equilibrio,cioµe do-
po un tempo su±cientemente lungo). Questomeccanismoprevede
che la specieconl'R¤ minorestimato in monocolturaelimini compe-
titivamente le altre speciecon R¤ maggiorese presenti nello stesso
ambiente.

Vantaggio iniziale presupponechela speciechearriva in un determina-
to ambiente per prima, tramite i suoipropaguli,\tenga la posizione"
ednonsiaesclusadallealtre specie
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strategie tr ade-o® cheammettechela specieconla migliorestrategia
(allocazionedellerisorseversol'alto, il basso,riproduzione,crescitaecc)
per un certoambiente sianocompetitivamente superiori edeliminole
altre.

allelopatia le specieallelopaticheeliminanole altre specieemanandoso-
stanzetossiche per alte specie. Questomeccanismoµe stato molto
ridimensionato.

Mo delli di comp etizione

Per le piante il classicomodellodi Lotka-Volterranonµe adatto.
Un modellopiµu adattoµe quellodi Firbanke Watkinson,1990:

wA =
WmA

(1 + aA(NA + ®NB))b (29)

e la mortaliµa dipendente dalladensitµa µe datada

NsA =
Nj A

1+ mA(Nj A+ ¯ NiB )
(30)

dove A eB indicanole speciein competizione,wmA indicail pesosecco
medioper pianta in assenzadi competizione,a e b sonoparametri¯ttati,
® e ¯ sonoi parametridellacompetizione(simili a quelli del modellodi
Lotka-Volterra,Ni e Ns sonole densitµa iniziali e ¯nali.
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Un'altro modellomolto importante µe quellodi Tilman:
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Bio div ersit µa

Cos'µe e come si misura la bio div ersit µa

Nel suobellissimolibro \La diversitµa dellavita" Edward O. Wilsondice:
\Ogni nazioneha tre patrimonidiversi:quellomateriale,quelloculturalee
quellobiologico".Diceanchecheabbiamobenpresente i primi dueperchµe
ce ne occupiamoregolarmente nella vita quotidiana,ma del terzo ce ne
occupiamoin¯nitamente meno.

Tutti noi abbiamoun'ideadi cosasia la biodiversitµa, sappiamoche la
diversitµa del pianetaµe in pericolo,sappiamoche le attivitµa umanespesso
contribuisconoa questocalo. Ma per noi rimanequalcosadi \esotico",
infatti laassociamospessoalleforestetropicali,laconsideriamospessocome
qualcosadi cui noi nonci possiamooccuparein quanto troppo distante da
noi.

In quanto biologiperµo siamochiamati a difendere la biodiversitµa in
generaleequelladellaregionedoveviviamoin particolare.Il migliormodo
perconservarela biodiversitµa µequellodi conoscerla,valutarla nelle sue
comp onenti e imparare a conoscere i pro cessi chela in°uenzanoe
cercaredi prev edere le conseguenze di una eventuale riduzione .
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Dal punto di vista scienti¯co la biodiversitµa µe un concettoche ha inte-
ressatogli ecologida relativamente molto tempo. Sulla biodiversitµa si µe
scritto e parlato moltissimo,specialmente sul ruolo dellabiodiversitµa nel
funzionamento dell'ecosistema.La mia impressioneµe chea volte si siaan-
cheecceduto,in quanto i dati raccoltiusatiper testarei moltissimimodelli,
nonostante l'importanzadell'argomento, nonsonopoi tantissimi.

Certamente la complessit µa dell'argomen to µedisarmante in quanto
i fattori e i processicheentrano in giocosonotantissimiequindi faredella
buonascienzarisulta estremamente di±cile. L'elencocheseguedei fattori
chein°uenzanoo sonoin°uenzatidalladiversitµa µe certamente parziale:

� l'evoluzione

� il clima

� gli \accidenti" storici

� il caso

� le attivitµa umane

� il disturbo

� le leggidellatermodinamica
� la competizione

� la predazione

� il gradodi isolamento
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Su Nature dell'11maggio2000c'µe uno specialesulla biodiversitµa, che
a®ronta molti degli aspetti importanti sulla biodiversitµa ed µe scritto da
alcunidegliecologipiµu importanti chesi occupanodi questamateria.

Unodegliarticoli dellospecialedi Natureiniziacosµ³: \... wecannoteven
beginto lookat how biodiversity isdistributed,or how fastisdisappearing,
unlesswe canput units on it."

La div ersit µa quindi,comequalsiasialtra grandezzausatanellascienza,
deve essere quan ti¯cata e misurata . Giµa qui insorgonoi primi
problemi:

� Comesi misurala biodiversiµa?

� µE un entitµa singolao costituitada diversecomponenti?

� Cometenereconto di questeeventuali componenti?

� Su\cosa" va misuratala biodiversitµa?

� Suqualescalatemporalee spazialeva misuratala biodiversitµa?
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La biodiversitµa puµo esseremisurataa livellodi:

� popolazione

� comunitµa

� regione

Della variabiliµa all'in terno e fra popolazioni abbiamoparlato in
molte delle lezioniprecedenti. Qui forsevale la pena di ricordare,con
le paroledi Ricklefsche la variabilitµa genetica\ fuels the engine of evo-
lution ", ed µe quindi una componente importantissimadella biodiversitµa
totale.

La diversitµa all'in terno e fra comunit µa forseµe il livellopiµu studiato
dagliecologiepiµu o menoc'µel'accordodi valutarela diversitµa in termini di
specie, anche sei lavori scienti¯ci che usanoentitµa tassonomiche diverse
(comelefamiglieo i generi)nonmancano.Certamente perµoc'µepiµu accordo
fra gli ecologisuconcettodi specie,rispettoal concettodi famigliaogenere.

In pratica non vengonomai contate tutte le speciedi una comunitµa
ma spessosi fa riferimento a gruppi di specie (es: uccelli,mammiferi,
piante vascolari,zooplancton,̄ toplancton,ecc).Duedellecomponenti piµu
importanti delladiversitµa sono:

1. il numerodi specie

2. l'equiripartizione(eveness)

Gli ecologiusanocalcolaregli indici di diversitµa. Li trovate su un
qualsiasilibro di testodi ecologia.

Inoltre si possonodistingueretre diversecomponenti delladiversitµa:

alfa (®) diversitµa o diversitµa (locale) che tiene conto del numerodi
speciein un areapiccolapiµu o menouniforme

gamma (° ) diversitµa o diversitµa (regionale ) chetieneconto dellespecie
in unaregione,de¯nita comeun'arechenonincludabarrieresigni¯ca-
tive alla dispersionedegliorganismi
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beta (¯ ) diversitµa o (turno ver) chedescrive comevaria la diversitµa da
un habitat ad un altro. Formalmente si ricava dalle due precedenti:
¯ = °

®, dove la diversitµa ® µe la mediadelle diversita ® fra i vari
habitat.

179

StefanoLeonardi - Corso di EcologiaVegetale- Ecologia2 Dip. di ScienzeAmbientali - Univ. di Parma

La seguente ¯gura dovrebbe chiarire il concetto.
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Una dei pattern piµu evidenti in naturaµe la relazionefra div ersit µa lo-
cale e div ersit µa regionale . Ma nonµeancoracertosela diversitµa locale
rappresenterebbe una frazionecostante della diversitµa regionale,o se, a
livello localeentrano in giocofattori biotici (comela competizione,la pre-
dazione)o fattori abiotici(comeil disturbo) cheabbassanoasintoticamente
la diversitµa locale.

Diversita` regionale

D
iv

er
si

ta
` 

lo
ca

le

Un altro dei pattern piµu noti µe quelloche legala biodiversitµa alla lati-
tudine . Dai poli all'equatoresi osserva un aumento delnumerodi specie,
generie famiglie. Non mancanoperµo alcuneeccezionicomei desertiche
sonomenoricchi di specie.

Possibilispiegazioni:

� aumento dellaproduttivitµa dai poli alleregionitropicali

� il climameno\stagionale"permetterebbeunaspecializzazionemaggio-
re(nicchiepiµu strette)perchµelerisorsealimentari sonomeno°uttuanti

� maggiore\etµa evolutiva" delleregionitropicali

Pernessunadi questetre spiegazioniperµo esistonoevidenzeincontrover-
tibili, sebbenetutte tre sianoplausibili.
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Vi sonoalcuneevidenzela biodiversitµaaumenti all'aumentaredellapro-
duttivit µa delsistemain quanto unamaggiorquantitµa di energiapermet-
terebbe:

� unamaggiorgammadi risorse(stessaampiezzadi nicchia mamaggior
numerodi nicchie)

� unaspecializzazionemaggiore(nicchiepi`̧stretteconunostessonumero
di nicchie)

Altri e®ettisulladiversitµa molto noti e studiati sonol'e®etto:

� l'e®ettodell'area

� l'e®ettodelladiv ersit µa dell'habitat

Figura 62: Principali pattern di biodiversitµa

µE anche noto comeil disturb o ambien tale possain°uire pesante-
mente sulladiversitµa in speciedi unacomunitµa.

Il disturbo risetterebbe la successione,riportandola comunitµa ad uno
stadiocaratterizzatoda pochespeciepioniere,allequali,manmanocheil

182



StefanoLeonardi - Corso di EcologiaVegetale- Ecologia2 Dip. di ScienzeAmbientali - Univ. di Parma

temp passa,subentrerebbero specienuove, migliori competitori che, seil
tempo fossesu±ciente, escluderebberole speciepioniere.

Una frequenzaintermediadi disturbo eviterebbe che la competizione
diventi la forza predominante portando all'escluzionedi molte speciee
manterebbe un °ussocontinuo di speciecolonizzatriciche aumenterebbe
la diversitµa dellacomunitµa.

Frequenza di disturbo
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La bio div ersit µa µe minacciata

La maggioranzadei ricercatorichesi occupanodi biodiversitµa µe d'accordo
nelritenerechesiain corsola sestaestinzionedi massa. I tassidi estinzio-
ne registratinegliultimi cento anni determinerebberouna riduzionedella
duratamediadellavita dellespecieanimalida106-107 anni,stimatain base
ai ritrovamenti fossili,a104 almenoperuccelliemammiferi.Nonostante sia
di±cile calcolarequante speciepossanoestingurersi,alcunihannotentato
di fareunastimaper gli uccellichesonogeneralmente fra le specieanimali
fra le piµu studiate: da oggial 2050circa350speciedi uccellipotrebbero
andareestinte pari, a circail 3.5%dell'avifaunamondialeattuale.
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Figura 63: Andamento dal 1970al 2000di tre indici sintetici che tengono conto delle popolazioni
di circa 200 specieanimali per ciascunindice che vivono nei rispettivi ambienti (da WWF Living
Planet Index, 2002)

Figura 64:
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Le principaliminaccealla biodiversitµa vengonoda:

Perdita di habitat dovuto a frammentazione,a deforestazionea scopi
agricolio industriali,urbanizzazionedellecostee sbarramenti di corsi
d'acqua

Specie esotiche invazionidi specienon autoctone(predatori,parassiti,
competitori e patogeni)

Sovrasfruttamen to delle popolazioni pescaeccessiva, cacciae so-
vrasftruttamento delleforeste

Inquinamen to dell'acqua, suolo e atmosfera inquinanti tossicieeu-
tro¯zzazione,pioggeacide,aumento dei raggiUV

Cam biamen ti climatici globali aumento dellatemperatura(da 1 a 3
±C neiprossimi100anni) conconseguente alterazionedelladisponibi-
litµa di habitat adatti, e®ettia catenasulladisponibilitµa di acqua,cicli
deinutrienti, innalizamento del livellodelmare.

Agricoltura e selvicoltura industriale diminuzionedellavariabilitµa
geneticadelle piante coltivate per l'ottenimento di ceppi altamente
selezionati

Figura 65: Causedella perdita di biodiversitµa negli Stati Uniti. (Da Wilcove et al. 1998)
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Div ersit µa e funzioni ecosistemic he

In questalezioneesamineremola diversitµacomevariabileindipendente eve-
dremocomepossain°uenzarein modosigni¯cativo importanti caratteristi-
cheefunzionidegliecosistemicomela stabilitµa, la resilienza,la produzione,
la biomassa,la ritenzionedeinutrienti, ecc.

Argomenti comequesti,seconfermatinella loro generalitµa, o®rirebbe-
ro un valido argomento, fondatoscienti¯camente, ai conservazionisti: \ la
biodiversitµa µe un bene preziosoe va conservatoperch¶e fa funzionare
meglio la comunitµa e garantisce l'e±c acia dei servizi svolti all'umanitµa
dagli ecosistemi naturali ".

In una recente reviewsuquestoargomento apparsasuOecologia 2000
122:297-305gli autori sostengonoche,a±nche`gli argomenti a favoredei
conservazionistisianovalidi, occorredimostrarechele funzioniecosistemi-
chedipendonoda duecondizioninoncompletamente dimostrate:

1. i processiecosistemicidevonodipenderedaunagammadi speciemolto
ampia(nonda unao pochespeciepresenti);

2. questespeciedevonoesserespecienative locali e nonspecieesotiche.
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Il valoreconservazionisticodella diversiµa dipendedal tipo di relazione
fra biodiversitµa e funzioniecosistemiche:
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Biodiversita` 

Tipo A

Tipo B

In realtµa la relazionenonµenµeuniversalmente positivanµesempredi Tip o
A o di Tip o B , ma i dati raccolti¯no ad oradimostranocomeessavari
nel tempo e nello spazio (e probabilmente anche in funzionedel tipo di
funzioneecosistemicastudiata). Alcuni autori, per esempio,sostengono
chela diversitµa nonµe un buonpredittoredellaproduttivitµa primariamaµe
piµu importante l' identitµa dellespeciedi piante dominanti.

Unacurva di Tipo B implicachenellacomunitµa esisteun certogradodi
ridondanza : cioµe vi sonospecieche svolgonoun ruolo simile o ridon-
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dante nellacomunitµa. La perditadi unaspecieridondante noncauserebbe
particolaridannialla funzioneecosistemicastudiata.

Al concettodi ridondanzaµe in un certosensocontrappostoil concetto
di specie chiave (keystonespecies):cioµe di quellespecie(spessopre-
datori) chesvolgonoun ruolo importante nel mantenerela struttura della
comunitµa. Se,per un certomotivo, unaspeciechiave vienea mancare,la
struttura dellacomunitµa cambia drasticamente (e quindi anche le funzio-
ni ecosistemiche). Il classicoesempiodi speciechiave µe quellodellastella
marina(generePisaster) nellecomunitµa intertidali dove,nelcasovengano
rimosse,i mitili diventano dominanti a discapitodellealtre specieanimali
e vegetali(es:molluschi e balani).

Un altro concettoimportante da questopunto di vista µe il concettodi
grupp o funzionale : il gruppo funzionaleµeun gruppo di speciechesvol-
gonopiµu o menola stessafunzioneo hannolo stessoruolonell'ecosistemao
\si comportanoallo stessomodo". Questoconcetto,seda un lato ha l'ov-
vio vantaggiodi sempli¯caresostanzialmente la complessitµa del sistema,
dall'altro, nel raggrupparespeciesminuisceil valoredelladiversitµa e puµo
nascondere°uttuazioni di singolepopolazionichepossonoessererilevanti.
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Cerchiamooradi capireperchµe la diversitµa ha spessoun e®ettopositivo
sullefunzioniecosistemiche. Questoµeun argomento essenzialmente teorico
ancorapiuttostodibattuto fra gli ecologi.

Partiamo dal concettoche la diversitµa ha un e®etto stabilizzan te
sullacomunitµa. Un modo per misurarela stabilitµa (o il suocontrario: la
variabilitµa) µe il coe±ciente di variazione(CV ) dellabiomassa(o di altri
parametri)dellacomunitµa. Cioµe, semplicemente si misurala biomassaa
diversiintervalli temporali, senecalcolala deviazionestandarde si divide
per la media. Uno dei risultati ricorrenti, anche senon universaleµe che
esisteunarelazionenegativa fra diversitµa e CV.

Bassa Alta
Biodiversita` 

CV
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Unesempiotratto daunfamosocasorealeriguardala rispostaallasiccitµa
chepossiamosempli¯carenellaseguente ¯gura da cui risulta evidente che
nelplot conunamaggiorediversitµa la rispostamediadellacomunitµa risulta
piµu attenuata.

Normale Siccita`Normale Siccita`

B
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Bassa diversita` Alta diversita`

Risultaquindichiarochevi sonoalcunielementi essenzialiperla stabilitµa
del sistema:

� che le diversespeciereagiscanoin modo di®erente al variare delle
condizioniambientali, cioµe vi siaun'interazionesigni¯cativa specie£
ambiente

� che la dinamicadellespeciesiacorrelatanegativamente: quandouna
speciecresce,l'altra calae viceversa.Riuscitea immaginareun caso?
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Questasituazionevienechiamata\ portfolio e®ect" per analogiacon
i fondidi investimento in borsa:piµu sonodiversi¯cati,maggiorela stabilitµa
del fondo.

Un aumento del numerodi speciesemplicemente aumenterebbe la pro-
babilitµa chenellacomunitµa ci siaunaspeciechesi comporti diversamente
dallealtre e attenui la rispostadellacomunitµa.

Ancheil ruolodellacomp etizione sarebbe importante in quanto essa
µe unadellecauseprincipalidi correlazionenegativa nelladinamicadi due
specie.

Gli articoli piµu recenti riportanoperµo unadipendenzadellefunzionieco-
sitemiche, non tanto dalla ricchezzain specie,quanto dalla diversitµa in
gruppi funzionali(es: leguminose,piante C3, piante C4, arbusti, piante
erbacee)o in alla presenzadi speci¯ci gruppi funzionali.
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Le invasioni biologic he

Le invasionibiologiche provocate da specieesotiche (non autoctone)so-
no ritenute la secondacausadi perdita di biodiversitµa dopo la perdita di
habitat dovuta al cambiamento di usodelsuolo.

Le conseguenzedocumentate nelcorsodegliultimi decennisonoin alcu-
ni casiveramente disastroseper la struttura degliecosistemie per il loro
funzionamento. µE stato stimatoche soloper gli Stati Uniti determininno
unaperditadi 137miliardi di dollari all'anno.Delle958specieminacciate
o in pericolonegliUSAsecondol'Endangered Species Act, circa400sono
a rischio principalmente a causadellacompetizionee predazioneda parte
di questespecieinvasive. Unodegliesempipiµu drammaticiµe stata l'intro-
duzionedel Persicodel Nilo ( Lates niloticus), un voracepredatorenel
LagoVictoria nel1950.L'introduzionedi questaspecieha determinatola
piµu grandeestinzionedi vertebratimoderna¯no ad ora nota: piµu di 200
pesciendemicisi sonoestinti negliultimi decenni.

Leattivitµaumane(trasporto, introduzionivolontareoaccidentali) hanno
enormemente aumentato il numerodi invasionidi specie\aliene".

Si sonocreateliste con le speciepiµu pericolose(\least wanted"). Qui
riporto la lista delgovernodegliStati Uniti disponibilealla pagina
http://www.invasivespecies.gov/profiles/main.shtml e il data-
baseglobalea http://www.issg.org dell' Invasive SpeciesSpecialist
Group.
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In Italia le specievegetaliterrestri pi¶u infestanti sonola robinia Robi-
nia pseudoacacia e l'ailanto Ailanthus altissima ma il databaseglobale
segnalala presenzadellaFallopia japonica unodei100invasoripeggiori.

La robinia , cheµe presente anchequi al campuse con-
torna i canalidi irrigazione,fu portata in Europadall'A-
mericadel Nord nel 1601da colui il qualele diedepoi il
nome,JeanRobin,curatoredell'ortobotanicodi Parigi.

Unavolta insediatasiha la megliosu

Figura 66: Rubinia pseudoacacia

tutte le speciearboreeautoctonee pre-
sto l'ambiente in cui comparesi impo-
verisce. Il suoloprestosi eutro¯zzae
scompaionoanchemoltespecieerbacee
e arbustive. In pochissimianni si for-
ma un robinietodi valorenaturalistico
nullo, in cui soloqualche specieriesce
a proliferare. La situazionetorna alla
normalitµa dopo molti annia patto di la-
sciareinvecchiarele piante (vivonoin media60-70)la cui ombra impedisce
a nuovepiante di sostituirle.Sevienetagliataa rasobenprestosi formano
deivigorosipolloni chepeggioranaola situazione.

L'ailan to Ailanthus altissima, lecui foglieema-
nanoun odorepocopiacevole,originariadellaCina,
fu importata in Europanel '700perallevareun lepi-
dottero, il Philosamia cynthia, alternativa al baco
daseta.Adattabilea qualsiasicondizionedi terreno,
µe piµu comune in luoghi caldi ed asciutti comerupi
e luoghirocciosi,comei binari delleferrovie dove µe
particolarmente frequente

L'invasorevegetalepiµu notoetemuto nell'ambien-
te marinoµesenz'altrola caulerpa (Caulerpa taxi-
folia), un'algaverdecon tallo lungo¯no a qualche metro, strisciante sul
fondosabbioso.In naturaerapresente neimari caldi ¯nch¶e noncomparve
nelMediterraneo,sfuggitaall'acquariodi Montecarlo,dall'iniziodeglianni
'80. Ora il problemadella suadi®usioneµe grave poich¶e essasostituisce
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la tracheo¯ta endemicadel mediterraneoPosidonia oceanica, costituente
prateriesommersedallequali dipendela vita dell'intero ecosistemamari-
no. La caulerpaproducetossinechelehannofatto meritarela famadi alga
killer. Ancheun piccoloframmento, magaritrasportato involontariamente
dalle imbarcazioni,puµo portare all'invasionedi nuove aree. (da Antonio
Croce2002http://www.myristica.it )

Impatti sulla bio div ersit µa

1± liv ello La specieintrodotta si mantiene in un habitat limitato senza
estendersie senzasconvolgerel'ecosistema

2± liv ello La specieintrodotta si estendea scapitodi una o piµu specie
autoctone. µE una minacciaper la biodiversitµa perchµe tendea fare
scomparirele speciepiµu deboli

� Il casodello scoiattologrigio Sciurus carolinensis introdotto in
Gran Bretagnanel 1876e poi in Italia, rapidamente di®usosi,ha
causatoil declinodelloscoiattolorossolocale

� Il serpente Boiga irr egularis nell'isoladi Guam(OceanoPaci¯co)
ha eliminato10 delle13 specieendemiche di uccellidopo la sua
introduzionesull'isolacheprima eraliberada serpenti

3± liv ello La specieintrodotta, a causadella sua dominanzamodi¯ca,
alterao sconvolgeun intero ecosistema

� Lo ctenoforoMnemiopsis leidyi originariodell'Atlantico e intro-
dotto nel Mar Neronegli anni '80, probabilmente con l'acquadi
zavorra(ballastwater)dellenavi; predatoreplanctonico,hacausa-
to il declinodellerisorseittichedelMar Nerotramite la predazione
sullozooplanctoninclusele larve deipesci

4± liv ello La specieintrodotta invadeemodi¯ca conla suapresenzadiver-
si ecosistemicongraveminacciaper la maggiorpartedellabiodiversitµa

� Il giacinod'acquaEichornia crassipes, originariadell'Amazzonia,
importata a New Orleansnel 1884comepianta ornamentale, µe

194



StefanoLeonardi - Corso di EcologiaVegetale- Ecologia2 Dip. di ScienzeAmbientali - Univ. di Parma

ormaidi®usanellamaggiorpartedei ¯umi e laghi tropicali e rap-
presenta il casodi invasionepiµu estesasul pianeta. I suoitappeti
galleggianti ostacolanola navigazioneemodi¯canosostanzialmente
gli ecosistemiacquaticideterminandoombreggiamento eanossiain
seguitoalla decomposizionedi grandiquantitµa dellasuabiomassa

� Le tamerici (alcunespeciedel genereTamarix) introdotte negli
USAnel1800percontrollarel'erosionedelsuoloorasonoinfestanti
e copronopiµu di un milionedi ettari. Abbassanoil livello della
faldafreatica,determinandola scomparsadi moltespecievegetali
e animali.

Mo dalit µa delle invasioni

Probabilmente a causadellagravitµa dellasituazionedeterminatadallein-
vasionidi specieesotiche si sonostudiati in dettaglio i meccanismiche
determinanoquestiprocessi.

L'invasioneavverrebbe in quattro distinti stadi (o transizioni):

il trasp orto dell'organismoin unalocalitµa lontanadal suoarealeorgina-
rio

il rilascio da un ambiente contenitivo (comeun laboratorioo unaserra)

l'insediamen to e l'aumento dellapopolazionea liv ello locale

la di®usione a liv ello regionale dalleprimepopolazioniinsediate

Molto spessogli studi si sonoconcentrati sul secondostadio,maµe stato
piµu volte veri¯cato chela probabilitµa di insediamento cresce sostanzial-
menteal crescere del tassodi \tr asporto" (sforzodi intr oduzione)nella
localitµa invasa.

Le reviewsu quest'argomento sostanzialemente risentono di duepunti
di vista diversiinfatti si concentrano:

� sullecaratteristichedellespecieinvasive,oppure

� sullecaratteristichedellacomunitµa o dell'ambiente invaso.
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Le caratterstic he delle specie vegetali invasive

Ma quali sonole caratterstiche che fannosi che una speciesia invasiva o
infestante?

Al ¯ne di studiarequestecaratterstichesisonoe®ettuatialcuniconfronti
statistici fra le specieinvasivee le congeneriche(o comunquespecievicine)
noninvasive . In particolarele specieinfestanti presentano:

� maggioricapacitµa di riproduzionevegetativa

� maggioricapacitµa dispersive

� semidi minori dimensioni

� altre specieinvasive nellastessafamigliao nellostessogenere

� minorevariabilitµa nellaproduzionedi seme

� lunghezzadeglistadigiovanili piµu breve

� arealipiµu grandi(indicazionedellacapacitµa di adattarsiad un ampio
rangedi condizioniambientali)

� dimensionicorporeemaggiori

Sostanzialmente le specieinvasivehannotassidi accrescimento (¸ ) eca-
pacitµa dispersive maggioridellespecieautoctoneTipicamente le invasive
sonospeciepionieree a strategia\ r ", contrariamente alle specienon in-
vasive chespessosonotipichedeglistadi tardivi dellasuccessionee sonoa
strategia\ K ".

In alcuni casigli autori sonoriusciti a calcolareun indicenumericoin
gradodi predirela capacitµa invasiva dellespecie,tenendoconto di alcune
dellecarattristichedellalista precedente.

La cosiddettainvasivitµa sarebbequindiun tratto fenotipicomultivariato
piuttostocomplesso.
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Le caratterstic he delle comunit µa invase

Il meccanimoche regolale invasioni biologiche µe spessola competizio-
ne. La specieinvasiva supera in competizioneuna o piµu speciepresenti
escludendoladall'ecosistemae a volte estinguendolaper sempre.

Nelcasoesempli¯cativo di un'unicarisorsalimitante la regoladi Tilman
prevedecheunaspecieinvadrµa seil livellodi risorsaall'equilibrio(R¤) della
specieresidente µe maggioredi quellodellaspecieinvadente (per esempio
perchµe la specieinvasiva ha menoesigenzeper il suomantenimento).

La specieinvasiva appro¯tterebbe delle cosiddetteopp ortunit µa di
nicchia o opp ortunit µa di risorse che il nuovo ambiente o®re,inte-
secomeun'altadisponibilitµa di risorse(es:acquanelsuolo)dacui dipende
l'invasoree che il residente non mantiene ad un livello su±cientemente
bassoda impedireinvasionidall'esterno.

Una spiegazionesimile vienedata dalla teoria dell'Enem y Release
Hyp ohtesis (ERH) in cui si a®ermache nel nuovo ambiente la specie
invasiva sperimenta unadiminuzionedel tassodi predazione/erbivoriao di
nemici(parassiti)naturali,determinandoun'assenzadi regolazionedall'alto
e un rapidoaumento dell'abbondanzae delladistribuzione.

Anche l'assenzadi nemicipotrebbe essereintesocomeun'opportunitµa
o®ertaall'invasore.Il \gioco" si giocasoprattuttosull'assenza di nemi-
ci specializzati nel nuovo ambiente. I parassitio predatorigeneralisti
residenti potrebberononesseresu±centemente e±cacinelmantenerebassa
la densitµa dell'invasore.Si potrebbe pensarecheµe mancatoil tempo per
evolvereun gradodi specializzazionesu±ciente.

Questateoriaµe stata provata svariatevolte e rendeconto anche di al-
cuni spettacolarisuccessinel contenimento dellespecieinvasive una volta
introdotto anche il parassitaspecializzatoche erapresente nellaarealedi
originedel'invasiore.
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Relazione con la maturit µa e la div ersit µa

In generalesipotrebbequindia®ermarechelecomunitµa\giovani"chehanno
avuto menotempo per assemblarsie menotempo per ristabilirsia seguito
di un disturbo emenotempo peradattarsiallecondizionilocalipotrebbero
avereun numerominoredi specieconunanicchia piµu ampia.

Inoltre lespeciepotrebberoavereevolutominoricapacitµa competitiveri-
spetto adaltrecomunitµa caratterizzatedatempipiµu lunghidi adattamento
allecondizionilocali.

Le comunitµa giovani potrebbero quindi esserepiµu pronealle invasioni
rispetto allecomunitµa piµu mature.

Inoltre ci si attendeche le comunitµa conun numeromaggioredi specie
sianopiµu resistenti alleinvasioni.In realtµa talerelazioneµepiµu complessain
quanto il numerodi specienative varia al variaredi altri fattori, principal-
mente l'area. La relazionenegativa fra numerodi specieinvasive e specie
locali nativeµe verosoloa paritµa di area,comeillustra la ¯gura seguente.

Figura 67: Relazionefra numero di invasioni e diversitµa in speciea di®erenti scalespaziali (indicate
dai colori).
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In tro duzione di organismi transgenici
nell'am bien te

Questoargomento µe di grandeattualitµa edha contenuti

� economici

� sociali

� politici

� di sanitµa pubblica

� scienti¯ci

Noi naturalmente ci concentreremosuquestiultimi ed in particolareci
concentreremosui contenuti ecologici .

Sidaperscontato chesappiatedaicorsidi geneticamolecolareapplicata
comesiproduconoanimaliepiante transgeniche. In campoecologicoperµoil
problemaperoraµeparticolarmente rilevante soloper le piante, per le quali
la tecnologiaµe oramiassodata, di®usain molti laboratori e relativamente
semplice.
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La varietµa delle caratteristic he in tro dotte o introducibili tramite trasforma-
zionein piante µe naturalmente amplissima,le piµu importanti sono:

� resistenzaad un erbicida

� resistenzaagli insetti tramite inserimento della tossinadel Bacillus thuringensis
(Bt )

� fattori che favorisconouna migliore conservazionedei prodotti

� sterilitµa sessuale

� resistenzaa patogeni

� lignina modi¯cata che facilitano la fabbricazionedella carta

� aumento della produzionedi micro-nutrienti (es: vitamine)

Le prime due trasformazioni sonosostanzialmente le piµu di®use;le uniche, per
ora, che possonocreareproblemi sostanziali.

Le speciealle quali questetrasformazioni sonoapplicate correntemente, per ora,
non sonopoi tantissime,perµo la tecnicaµe stata messaa punto per molte dellespecie
coltivate ed alcune sono ormai disponibili commercialmente: soia, mais, patate,
tabacco,cotone.

Nelle specieforestali la tecnicaµe applicabita a pioppi ed eucalipti.

Vantaggi I vantaggi teorici delle bio-manipolazioni sonoenormi sia dal punto di
vista economico,scienti¯co. Esistonoperµo dubbi sull'etica della tecnologia.

A me interessasoprattutto evidenziarecomele tecnichedi ingegneriageneticasia

uno dei pochi metodi realmente funzionanti per studiare il funzionamento del geni

e le sueinterazioni con l'ambiente.
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Ma qual µe il problema? Il problemageneraleµe quelloche l'intro-
duzionedi organismitransgenicinell'ambiente potrebbe potenzialmente
causaredeidanni agli ecosistemio allepopolazioninaturali.

Fino ad oraperµo danni degni di nota non ne sono stati rilevati seb-
benela tecnologiasia \in campo" giµa da parecchi anni. Certamente perµo
rimaneunatecnologiain forteespansioneequindipotremivederegli even-
tuali dannisolofra qualcheanno,quandopotrebbe esseretroppo tardi. In
realtµa questapotrebbe essereuna buonaoccasioneper prevenire questi
danni,ma io credochesia,almenodal mio punto di vista,un'ottima occa-
sioneper studiaregli e®ettidi questigenisull'ambiente e per svilupparee
testarenuove e vecchie teorieecologichee evoluzionistiche.

Il problema reale µe quindi di valutare i rischi, cioµe quanti¯care:

1. la probabilitµa chequestidanniavvengano

2. l'entitµa, la rilevanzaecologicadeglievantuali danni

3. l'e±caciadi misureatte a prevenireo limitare i danni

4. il bilanciodeidanniconi bene¯ci

Suquestotemac'µe disaccordoanchesull'ordinedi grandezzadei rischi:
alcuniritengonochesianopraticamente irrilevanti, altri estremamentegravi
e pericolosi.
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Alcuni sostengono che le mo derne biotecnologie non di®e-
riscono sostanzialmen te dalle tradizionali pratic he di miglio-
ramen to genetico.

� Di solito vengonoinseriti piccoli pezzidi DNA (non piµu di qualche
gene)di cui si conosconomolto benesequenzaed e®ettisul fenotipo.
Il confronto conmetodi piµu tradizionalicomeibridazioneinterspeci¯ca
miglioramento genetico,mutagenesiecolturein vitro, dove la caratte-
rizzazionegeneticaefenotipicaµespessosuper¯ciale,vedrebbe,secondo
questopunto di vistacertamente favoriti i nuovi metodi di ingegnerica
genetica.

� L'\in vasivitµa" sarebbeun tratto geneticamente edecologicamente mol-
to complesso,frutto dell'interazionedi molti geni con l'ambiente e
di±cilmente sarebbe alteratodall'introduzionedi un o pochi geni.

� Inoltreµepossibile(notoin alcunicasi)chelepiante transgenichepagino
un \dazio" in ¯tnessnegliambienti naturali.
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Altri invece a®ermano che le tecnic he di ingeneria genetica
sono talmen te div erse dalle pratic he normali che pongono
rischi nuovi e signi¯cativ amente maggiori

� Con questatecniche le normalibarriere¯logenetiche sarebberosupe-
rate producendosostanzialmente organisminuovi sottomolti punti di
vista. In e®ettiµepossibile,almenoin lineateorica,produrredellepian-
te resistenti a certi tipi di stressallequalipotrebberoaprirsinicchieed
ambienti prima inesplorati.

� Inoltre vienecriticata la \precisione"geneticain quanto spessononsi
conosceil punto esattoin cui il trans-genevieneinseritoequestofatto
potrebbe condurrea e®ettiinattesi.

� Il livello di espressionedel trans-genenon sarebbe costante e talvolta
porta a fenomenidi \gene-silencing".

Certamente dal punto di vistadi un ecologoµerimarchevolela di®erenza
nel dibattito e preccupazioneattorno al problemadei GMO rispetto alla
quasitotale assenzadi discussionee di regoleper l'introduzionedi specie
esotiche,che, in percentuale piccolaµe vero,ma hannogiµa prodotto e®etti
nocivi notevoli sui nostri ecosistemi.
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Vediamocasoper casoquali sonoi danniecolologiciprevedibili:

� riduzione della bio div ersit µa negli agro-ecosistemi a causa
soprattuttodi una riduzionedell'abbondanzadellepiante infestanti e
dei loro erbivori

� la di®usionedellecolturetransgeniche minaccia la div ersit µa ge-
netica del colture;

� potenzialetramissionedi genidapiante transgeniche(erbicida-resistenti
o resistenti agli insetti) allepopolazioninaturali e quindi la creazione
di piante super-infestan ti

� aumen to dell'uso di erbicidi graziealla resistenzadellecolture

� la ricrescita vegetativa o da semidi pian te erbicida-resisten ti
da colturepiantate precedentemente

� trasferimen to orizzon tale di geni (da una speciead un'altra)
mediatada vettori

� creazionidi nuovi patogeni ricom binan ti (batteri ovirus)immuni
ai geniper la resistenzaintrodotti nellepiante

� gli insetti nocivi potrebberosviluppare velocemente una resi-
stenza alla tossina Bt

� l'e®ettodell'usomassicciodella tossinaBt potrebbe avere e®etti
anche sugli insetti utili

� e®ettisul suolo ; in particolarela tossinadel Bt potrebbe persistere
in suoliargillosio a pH bassoe produrree®ettitossicia lungadurata
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Vantaggi delle colture transgenic he

I vantaggiteoricidellebio-manipolazionisonoenormisiadalpunto di vista
economicochescienti¯co. Esistonoperµo dubbi sull'eticadellatecnologia.

Dal punto di vista scienti¯co mi interessasoprattuttoevidenziarecome
le tecniche di ingegneriageneticasianouno dei pochi metodi realmente
validi per studiare il funzionamento del geni e le loro interazionicon
l'ambiente.

Esistonoperµo deglialtri possibilivantaggi,perlopiµu teorici,rispetto alle
colturetradizionali:
Ricordiamo:

Aumen to di pro duzione: l'intensi¯cazionedellecolturesuareeristret-
tepotrebbeportareadunaminorepressioneperlo sfruttamento di aree
noncoltivateda dedicarealla conservazione.

Riduzione nell'uso di pesticidi chimici: l'usodi piante resistenti ad
insetti potrebbe ridurre l'uso dei pesticidi chimici. In e®ettiesisto-
no dati che indicanoun minor consumoglobaledi pesticidi in coin-
cidenzadell'introduzionesu largascaladi piante transgeniche, ma le
interpretazionedi questidati di®eriscono.

Migliore conservazione del suolo: l'uso di erbicidipotrebbe contri-
buireaddiminuire la frequenzadellearaturecontribuendocosµ³ aduna
minoreerosioneo dilavamento dellasostanzaorganica.

Utilizzo di tecnologie pi µu \pulite" Per esempio,l'usodi alberi che
producanounaligninamodi¯cata permetterebbedi estrarrela cellulosa
dallegnoconmaggiorefacilitµaecontecnichemenocostoseeinquinanti.
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Domande:

1. Secondovoi tutti questidannisonoegualmente probabili?

2. Quali sonosecondovoi i pericoliprincipali?

3. Sarestein gradodi svilupparemisureper limitare i danni?

4. Sarestein gradodi costruireesperimenti emodelli perprevederequesti
danni?

5. Di qualiequanti fattori occorrerebbetenereconto in questiesperimen-
ti?

6. Ammettendoche un organismotransgenicosia innocuo µe realistico
pensaredi riuscirea provarechelo µe?

Sperochesiachiarodalladiscussionechegli e®ettiprevedibili suglieco-
sistemidi®erisconorispetto al tratto inseritoe un organismo non µe
pericoloso semplicemen te per il fatto di essere trangenico!

Speroanchecherisulti chiarocomeil problemasia inerentemente com-
plessoe chenecessitadi lunghee costosericercheper essererisolto.
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