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Introduzione

Fra i tanti quesiti posti dalla morfogenesi degli apici vege
tativi dei germogli, di notevole interesse è quello di conoscere 
se i primordi fogliari, che — qualunque sia la struttura dell'apice 
e in ogni tipo di fillotassi — sono sempre periferici, si originano 
in sito, oppure derivano dall'attività segmentativa delle cellule 
apicali.

Tale problema, al di là del suo apparente schematismo, rap
presenta solo un anello di tutta una serie di questioni morfoge- 
netiche più o meno correlate, che interessano la dinamica dello 
sviluppo del germoglio: la determinazione degli organi laterali 
(foglie e gemme) ed i fattori che regolano la loro caratteristica 
ed ordinata successione lungo l'asse sono certamente fra le più 
importanti.
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Le indagini sull’attività dell’apice vegetativo per ciò che 
concerne l’origine dei primordi fogliari sono basate soprattutto 
su osservazioni citoistologiche, ma in epoca recente il problema 
è stato affrontato anche sperimentalmente con metodiche varie. 
Occorre subito dire che l’interpretazione della derivazione del 
meristema fogliare dalle cellule apicali è stata sempre universal
mente accettata, fino a quando non si riconobbe che le cellule 
dell’estrema punta dell’apice vegetativo presentavano dei carat
teri meno embrionali rispetto al meristema periferico, ad atti
vità organogena fogliare. Questo riconoscimento, fatto dapprima 
da Foster in Ginkgo (1938) e successivamente in altre specie da 
parte di altri Autori, fece in alcuni sorgere il sospetto che la re
gione sommitale dell’apice vegetativo non avesse un effettivo 
valore morfogenetico nella costruzione del germoglio. Fra i pri
mi morfologi che espressero quest’idea va citato Plantefol (1951), 
il quale sostenne che le cellule dell’estrema punta dell’apice ve
getativo del fusto hanno un ruolo non dissimile da quello della 
cuffia radicale, un’affermazione molto vicina a quella di Cata
lano, il quale riconobbe a queste cellule una funzione protettiva 
analoga a quella della caliptra (Catalano, Merola & Pellegrini, 
1951).

E’ nota la teoria di Plantefol (1946, 1947 a, b) sull'origine 
delle helices foliaires multiples, le quali deriverebbero da aree 
meristematiche ad attività organizzativa (centres organiseurs) 
situate nella regione periferica dell’apice, dove formerebbero nel 
loro insieme il cosiddetto anneau initial. Anche secondo la teoria 
di Catalano i sinfilli elementari, sotto certi aspetti simili alle 
helices foliaires, prenderebbero origine da iniziali periferiche.

In accordo con la teoria di Plantefol, è da ricordare il pen
siero di Buvat (1952) sulla funzione delle cellule apicali, le quali, 
inattive o quasi nella fase vegetativa, riprenderebbero la loro 
attività al momento della formazione del meristema fiorale. Di 
qui l’attributo di méristème d'attente dato alla zona terminale 
dell’apice vegetativo (fig. 1).

Non mancano naturalmente, e sono la maggioranza, i soste
nitori della teoria tradizionale, particolarmente gli Autori an
glosassoni, i quali pur divergendo su alcuni aspetti relativi alla
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struttura e al funzionamento dell'apice vegetativo del germo
glio, sembrano tutti concordi nell'attribuire alle cellule estreme 
del meristema apicale o il significato di vere iniziali, o comun
que un ruolo importante nell'organogenesi del germoglio.

Così molti Autori che sostengono la teoria della tunica e 
del corpus di Schmidt (1924), o quelli che s’ispirano alla teoria

Fig. 1 - Interpretazione dell’organizzazione dell’apice vegetativo del germoglio 
di Lupinus albus secondo Buvat (1952. ai, anneau initial; ma, méristèmè d’at
tente; pmsp, promeristema sporogeno; pmr, promeristema ricettacolare; mm, 
meristema midollare.

di Foster (1939, 1941) che vede nell'apice una struttura zonata, 
con cellule apicali, cellule centrali e cellule periferiche, sono tutti 
legati al concetto di un'attività iniziale delle cellule apicali.

Sono noti i lavori sperimentali di Snow M. & Snow R. (1931- 
1935) in base ai quali l'organogenesi fogliare è interpretata in
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termini spaziali; la loro teoria del first available space, che si 
rifà ad un concetto di Van Iterson (1907), afferma che lo svi
luppo di un primordio fogliare è condizionato dalla presenza 
sul meristema apicale di un'area libera avente i seguenti due

Fig. 2 - Interpretazione del funzionamento dell’apice vegetativo del germoglio 
di Dryopteris, secondo la teoria dei growth centres e dei loro physiological 
fields di Wardlaw (1949). I cerchi in tratteggio intorno alla regione apicale ed 
a ciascun primordio fogliare delimitano i centri di sviluppo, dotati di parti
colari attività fisiologiche. 1-9, primordi fogliari nel loro ordine crescente di 
sviluppo; li, I2, ecc., aree presuntive dei primordi fogliari non ancora visibili, 
nel loro ordine di formazione.

requisiti: una certa minima ampiezza e una certa minima di
stanza dalla sommità apicale. Le ricerche della scuola di Ward- 
law, particolarmente nelle Crittogame vascolari, portano invece 
a concludere che la regolare e caratteristica organogenesi del 
germoglio dipenderebbe da un complesso di interazioni fisiolo-
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giche fra i vari centri dello sviluppo, aree embrionali dalle par
ticolari attività metaboliche che, originandosi sotto il controllo 
della regione apicale, precedono la formazione dei primordi fo
gliari (teoria dei physiological fields, fig. 2). Nell una e nell'altra 
di queste due interpretazioni la regione distale dell'apice avreb
be comunque un ruolo determinante nell'organizzazione del ger
moglio.

Tali problemi sono stati trattati in numerose ricerche di
versamente impostate e sulla base di indagini di varia natura. 
Nel presente lavoro ci è sembrato interessante limitare la nostra 
analisi ai principali risultati ottenuti dagli studi sulla distribu
zione dell'accrescimento dei meristemi apicali dei germogli ed 
a quelli relativi ad alcuni esperimenti di microchirurgia tratti 
dalla letteratura altrui e nostra, sembrandoci tali reperti molto 
significativi ai fini di una migliore comprensione delle attività 
esplicate dai vari territori embrionali dell'apice vegetativo.

I. Distribuzione dell'attività di crescita nell'apice vegetativo.

La distribuzione dell'accrescimento del meristema apicale 
del germoglio è stata studiata ricorrendo a vari metodi d'inda
gine: stabilendo il valore dell'attività mitotica nelle diverse re
gioni dell'apice; valutando per via citochimica o/ e istoautora- 
diografica la distribuzione delle sintesi degli acidi nucleici (DNA 
ed RNA), generalmente in rapporto con l'attività mitotica; mi
surando l'incremento del numero cellulare nei diversi territori 
meristematici; registrando con metodi vari su materiale vivo le 
modalità di accrescimento in superficie dello strato esterno del 
meristema apicale.

In molte ricerche i risultati sono messi in rapporto al ciclo 
giornaliero o a quello plastocronico dell'apice.

a) Attività mitotica e sintesi degli acidi nucleici nelle diverse re
gioni dell’apice.
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Gli studi sulla distribuzione dell'attività del meristema api- 
cale hanno avuto un notevole sviluppo nel corso degli ultimi due 
decenni e riguardano specialmente le Spermatofite, sia Gimno- 
sperme che Angiosperme, ma negli ultimi anni qualcosa è stato 
fatto anche in alcune specie di Pteridofìte.

I risultati di queste ricerche sembrano piuttosto contrad
dittori. Buvat (1952) nota che in Myosurus, Lupinus, Cheiranthus, 
le figure mitotiche sono presenti nelle regioni periferiche dell'a
pice, mentre la zona centrale è affatto priva di mitosi; è in base 
a questa osservazione, unitamente ad altre, che l'Autore costrui
sce la sua teoria del méristème d'attente. Ma già Lance (1952) 
studiando l'attività mitotica nelle diverse zone dell'apice di 
Vicia faba e nelle diverse ore del giorno, trova che nell'estrema 
punta si verificano delle segmentazioni cellulari, quantunque 
scarse. Analogamente Catesson (1953) in Luzula e lo stesso 
Buvat (1953) in Triticum trovano che nella regione terminale 
dell'apice si verificano delle mitosi, ma ciò secondo Buvat (1955) 
non infirma la teoria del méristème d'attente, in quanto tale 
attività segmentativa è molto scarsa e priva di speciale signifi
cato istogenetico. L'Autore, modificando parzialmente l'originario 
modello interpretativo del funzionamento dell'apice, ritiene che 
questa attività sia la conseguenza della rigenerazione délYanello 
iniziale, che si esaurisce almeno in parte durante la formazione 
dei primordi fogliari.

Un'attività rigenerativa deW'anello iniziale, in base alla 
particolare distribuzione delle mitosi è anche riconosciuta da 
Bersillon (1955) in Papaver somnijerum. Le scarse mitosi re
gistrate da Lance (1957) nella zona apicale del meristema del 
germoglio di Chrysanthemum segetum sarebbero quasi tutte 
localizzate in una regione di transizione situata fra il méristème 
d'attente e Panello iniziale, regione definita zone d'harmonisation 
de croissance (fig. 3), un'interpretazione molto vicina a quella 
fornita da Camefort (1956) per l'apice delle Gimnosperme, dove 
fra la regione apicale e l'anello iniziale vi sarebbe una zona meno 
attiva definita zone d'entretien.

In tutt'altro modo vengono invece interpretate le segmen
tazioni nella regione estrema dell'apice di Ephedra altissima tro-
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vate da Paolillo e Gifford (1961): la zona distale darebbe ori
gine a tutte le cellule dell'apice e dovrebbe essere riguardata 
come sede di vere iniziali.

Numerose altre ricerche sono state compiute tenendo conto 
non del semplice numero delle figure mitotiche di una determi
nata regione, ma dell'mdzce mitotico (percentuale dei nuclei in

Fig. 3 - Disegno illustrativo della distribuzione delle mitosi nel meristema 
apicale di Chrysanthemum segetum, ricavato dalla sovrapposizione di 10 sezioni 
longitudinali assiali. Le aree punteggiate indicano le zone di transizione o 
zones d’harmonisation de croissance. o, profasi; —, metafasi; =, anafasi; O, 
telofasi. Eo, sesto abbozzo fogliare, sf7, soubassement della 7.a foglia (da 
Lance, 1952).

divisione sul numero totale delle cellule contate), che sembra 
meglio rispecchiare la reale frequenza cariocinetica in atto in 
un determinato territorio, in considerazione del fatto che nelle 
diverse regioni dell'apice variano sia le dimensioni che il nu
mero totale delle cellule. Molti di tali lavori riferiscono che nella 
regione estrema dell'apice del germoglio Vindice mitotico è più 
basso che nelle regioni periferiche (Denne, in Trifolium, 1966; 
Corson, in Datura, 1969; per non citarne che alcuni).
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Per ciò che concerne le ricerche istoautoradiografiche, Par- 
tanen & Gifford (1958) dimostrano che la zona apicale del meri
stema del germoglio di Pinus lambertiana è in grado di incor
porare un precursore del DNA marcato al P32. Clowes (1959) 
in Coleus blumei osserva che tutti i nuclei del meristema apicale 
sono capaci di incorporare adenina marcata al C14 dopo tratta
mento con ribonucleasi per eliminare URNA. Egli conclude che 
tutte le cellule del meristema apicale sono in grado di sintetiz
zare DNA e che nell'apice vegetativo del germoglio non esiste 
una regione quiescente come nel meristema radicale. Contraria
mente a quest'ultimo reperto, Saint-Cóme (1965), trattando la 
stessa specie con timidina tritiata, trova che nei diversi stadi 
plastocronici dell'apice vegetativo è sempre la zona laterale ad 
avere il maggior numero di nuclei marcati ed un indice mitotico 
più elevato rispetto alla zona centrale. Nel meristema riprodut
tore invece l'attività mitotica e le sintesi di DNA sono unifor
memente distribuite. L'esame della pironinofilia nei diversi stadi 
conduce a risultati conformi ai precedenti rilievi.

A sostegno della tesi deXYanneau initial e del méristème 
d'attente Lance (1961), Nougarede e coll. (1964), Lange, Nouga- 
rede & Bronchart (1965), trattando diversi apici di Angiosperme 
con adenina e timidina tritiata ed in seguito alla valutazione 
del numero di ribosomi per unità di superficie ialoplasmica dopo 
esame al microscopio elettronico, rilevano che in tutte le fasi 
plastocroniche la regione più attiva per quanto riguarda le sin
tesi di DNA ed RNA è rappresentata dalla zona laterale o anello 
iniziale, mentre la regione apicale è molto meno attiva. Ad ana
loghi risultati perviene Taillandier (1965) in Pinus pinea.

Per quanto riguarda l’uso de\Y indice mitotico come espres
sione dell'attività segmentativa di un meristema non mancano 
critiche da parte di molti Autori. Così Edgar (1961) osserva che 
il tempo occorrente per la formazione di una nuova cellula deve 
comprendere sia quello impiegato nella mitosi, sia quello impie
gato nell'interfase, per cui la velocità di crescita dipende dalla 
lunghezza dell'intero ciclo mitotico e non dalla lunghezza della 
sola mitosi. Quindi un elevato indice mitotico non implicherebbe 
necessariamente una rapida velocità di crescita.
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La durata del ciclo mitotico fu determinata da Clowes (1961) 
in diversi territori del meristema radicale di Zea, trattando le 
radici con timidina tritiata per tempi vari (4, 8, 12,... 72 ore) e 
stabilendo successivamente la percentuale dei nuclei marcati sia 
in fase mitotica che in interfase. Il tempo di trattamento richie
sto per raggiungere il numero massimo di nuclei interfasici mar
cati dava il valore della durata dell'intero ciclo mitotico. Furono 
notate profonde differenze nella durata dell'intero ciclo fra varie

Fig. 4 - Aumento della percentuale dei nuclei marcati in funzione della 
durata di applicazione di timidina tritiata, nelle zone laterale ed assiale 
dell’apice vegetativo del germoglio di Coleus blumei (da Saint - Cóme, 1969).

regioni, mentre i relativi indici mitotici non presentavano diffe
renze significative. Il calcolo della durata della mitosi dava inol
tre valori diversi da zona a zona. Clowes concluse pertanto che 
Vindice mitotico non esprime nel meristema radicale di Zea 
l'effettiva attività mitotica.

Queste tecniche, applicate ai meristemi apicali del germo
glio (Saint-Còme, 1969) hanno permesso di accertare che nel-
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l'apice vegetativo di Coleus blumei, mentre nella regione apicale 
si ottiene il 100% dei nuclei marcati dopo 240 ore di trattamento 
con timidina tritiata, le regioni periferiche raggiungono il 100% 
dei nuclei marcati dopo 130 o 150 ore di trattamento, a seconda 
delle fasi plastocroniche (fig. 4). Ciò significa che la durata del 
ciclo mitotico della regione sommitale dell'apice è molto più 
lunga che nelle regioni periferiche.

Analoghe differenze nell'attività mitotica fra la regione api- 
cale e quelle laterali furono notate da Denne (1966) nell'apice 
del germoglio di Trifolium, calcolando la frequenza mitotica 
con la tecnica dell'accumulo delle metafasi ottenuto con l'impie
go della colchicina. Contrariamente a quanto osservato da Clo
wes nel meristema radicale di Zea, negli apici di Trtfolium la 
durata della mitosi era all'incirca la stessa in tutte le regioni 
esaminate. Alle stesse conclusioni perviene Corson (1969) in 
apici vegetativi di Datura: durata della mitosi costante nelle 
cellule delle diverse zone e valore del ciclo mitotico più elevato 
nella regione terminale dell'apice rispetto a quelle di fianco. 
Vindice mitotico rappresenta quindi un esatto mezzo per espri
mere la reale attività segmentati  va dei meristemi apicali studiati.

Uno studio sui rapporti fra la distribuzione delle sintesi 
di DNA e lo stadio del plastocrono è stato recentemente eseguito 
da Berg (1970) trattando apici vegetativi di Chrysanthemum mo- 
rifolium con timidina radioattiva. Il risultato è che non vi sono 
differenze nel numero e nella distribuzione dei nuclei marcati 
in tre stadi plastocronici esaminati (fig. 5).

Risultati discordanti sulla distribuzione dell'attività mito
tica negli apici vegetativi dei germogli si riscontrano anche nei 
pochi lavori esistenti nelle Crittogame vascolari. Un'analisi sta
tistica dell’attività mitotica di 65 apici di Equisetum arvense fu 
fatta da Buvat & Liard (1953). La cellula apicale fu trovata in 
divisione solo 7 volte, mentre molte mitosi furono osservate nelle 
cellule circostanti. Sulla base di tali osservazioni gli Autori con
clusero che la cellula apicale si divide solo raramente e ciò spie
gherebbe il suo aspetto di cellula differenziata; tale cellula non 
può essere considerata una iniziale nel senso tradizionale. Ana
logamente Michau (1966) in Isoetes setacea osserva che l'incor
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porazione di timidina tritiata è sempre massima nella zona or
ganogena laterale; la debole attività delle cellule della zona 
centrale appare anche dagli esami citologico e citochimico. L'Au-

Fig. 5 - Distribuzione dei nuclei marcati con timidina-C14 in tre regioni 
dell’apice vegetativo del germoglio di Chrysanthemum morifolium negli stadi 
iniziale (A), intermedio (B) e finale (C) del plastocrono (da Berg, 1970).

tore ammette però che le cellule assiali centrali forniscono ma
teriale cellulare alla zona organogena laterale.
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Di parere diverso è Gifford (I960) il quale in Ceratopteris 
thalictroides trova che il nucleo della cellula apicale è sempre 
in grado di incorporare timidina tritiata, prova questa delle 
sintesi di DNA che si verificano in tale nucleo. Escludendo che 
una tale attività possa essere messa in rapporto con fenomeni 
di reduplicazione endomitotica, Gifford conclude che la cellula 
apicale si segmenta e forse con maggiore frequenza di quanto 
messo in evidenza da altri Autori.

La possibilità che le sintesi nucleari di DNA siano talora 
legate a fenomeni di endoreduplicazione cromosomica più che 
all'attività mitotica, è presa in considerazione da D'Amato e 
Avanzi (1965), i quali sostengono che la tecnica autoradiografica 
non consente di distinguere il DNA sintetizzato per la mitosi da 
quello che conduce alla endopoliploidia, fenomeno molto comune 
nelle piante (D'Amato, 1952, 1965). Adottando una tecnica cito- 
fotometrica, accanto a quella autoradiografica, Essi dimostrano, 
prima in apici radicali di Marsilea strigosa e di altre felci lepto- 
sporangiate (D'Amato & Avanzi, 1965; Avanzi & D'Amato, 1967), 
poi in apici del germoglio di Equisetum arvense (D'Amato & A- 
vanzi, 1968), che la cellula apicale è frequentemente poliploide 
(contenuto nucleare in DNA maggiore di 4C); quando si man
tiene diploide, la cellula apicale generalmente ha un contenuto 
in DNA di 4C, corrispondente alla fase di post-sintesi del DNA, 
denominata Go. La tendenza alla poliploidia e la lunga durata 
della fase G2 spiegherebbero l’evenienza molto rara della mitosi 
nella cellula apicale, che dovrebbe pertanto considerarsi quie
scente e sprovvista di prospettive istogenetiche.

D'Amato & Avanzi ammettono che la cellula apicale del ger
moglio di Equisetum possa comportarsi come tipica iniziale sol
tanto nella fase precoce dell'organizzazione dell'apice, analoga
mente a quanto da Essi dimostrato in Marsilea strigosa per l'ini
ziale delle radici laterali, che si divide attivamente per formare 
il relativo primordio con cellula apicale tetraedrica.

Come si può constatare dopo questo rapido esame della 
letteratura, una notevole discordanza di dati esiste sugli studi 
relativi alla distribuzione dell'attività segmentati va negli apici 
vegetativi dei germogli. Un fatto tuttavia sembra certo, che la 
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regione estrema dell'apice vegetativo (la cellula apicale e terri
torio circostante, nel caso di apici con inziale unica) possiede 
una propria attività segmentativa. I punti controversi riguardano 
più che altro il grado di questa attività e quindi il suo signifi
cato istogenetico. Alcuni dei risultati testé riferiti farebbero 
ritenere che l'attività segmentativa abbia lo stesso valore in 
tutte le regioni del meristema e sia indipendente dallo stadio 
del plastocrono. Sulla base di questi dati si dovrebbe concludere 
che la regione apicale ha un ruolo importante nella produzione 
di nuovo meristema, almeno quanto quello svolto dal meristema 
periferico. Altri risultati proverebbero invece che le cellule della 
regione apicale, avendo una maggiore durata dell'intero ciclo 
mitotico, siano da considerarsi meno attive rispetto al meristema 
di fianco; l'attività di ciascuna di queste zone rispetto allo stadio 
del plastocrono in alcuni casi varia, in altri è più o meno costante.

E' possibile che questi risultati spesso divergenti rappre
sentino delle reali diversità di comportamento del meristema, o 
di natura specifica, correlate ad esempio alla particolare orga
nogenesi del germoglio, o da mettere in rapporto allo stadio 
ontogenetico dell'apice vegetativo; non è però escluso che pos
sano talora esprimere soltanto valutazioni basate su presup
posti discordanti. In ogni caso, l'attività della regione sommi
tale dell'apice vegetativo, anche se limitata, dovrebbe essere fuori 
discussione.

Dai risultati riferiti in questa parte del lavoro non si pos
sono certo trarre valide deduzioni sul destino degli elementi cel
lulari derivati dall'attività apicale. E' chiaro però che la dimo
strazione di una limitata attività delle cellule distali rispetto 
al meristema periferico non è sufficiente per destituirle di valore 
morfogenetico, com'è ammesso da alcuni ricercatori.

Più avanti si vedrà come l'analisi della sola attività segmen
tativa non basti per comprendere le complesse modalità di cre
scita di una determinata regione embrionale.

b) Confronto fra le variazioni del numero cellulare e la frequen
za mitotica in varie regioni dell'apice e in diversi stadi del 
plastocrono.
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La distribuzione deH'accrescimento del meristema apicale 
del germoglio può anche essere studiata prendendo in esame le 
variazioni del numero cellulare che hanno luogo nelle diverse 
regioni dell'apice e nel corso dei vari stadi plastocronici. Fra i 
pochi lavori pubblicati su tale argomento, degni di nota ci sem
brano i risultati riferiti da Lyndon (1968) in Pisum sativum. 
L'Autore registra l'incremento del numero cellulare in cinque 

Fig. 6 - a, apice vegetativo del germoglio di Pisum sativum con le cinque 
regioni di cui furono studiate le variazioni del numero cellulare nel corso 
del plastocrono fra la 7.a e 1'8.a foglia. C, regione centrale; P. primordio 
della 9.a foglia; It e I2, aree presuntive dei successivi primordi fogliari; 
A, regione assiale, b e c, grafici illustrativi delle variazioni del numero 
cellulare che si verificano nel corso delle 46 ore circa del plastocrono, 
nelle cinque regioni studiate (da Lyndon, 1968).

zone dell'apice, nel corso di 11 stadi del plastocrono, compreso 
fra il 9° e il 10° primordio fogliare (fig. 6). La durata di tale pla
stocrono è di circa 46 ore. Il numero di cellule in tutto l'apice 
cresce logaritmicamente con il tempo. Nei due grafici (fig. 6, b, c) 
si può osservare che in tutte le regioni dell'apice si ha un conti
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nuo incremento cellulare, tranne nella zona centrale (C), dove 
per un lungo periodo intermedio del plastocrono non si ha nes
sun aumento. In tale zona però nella fase iniziale (da 9,0 a 9,2, 
corrispondente a circa 10 ore), si ha un incremento cellulare piut
tosto rilevante, mentre nelle regioni meristematiche laterali (li 
e I2) questo incremento è minimo e si mantiene tale per lungo 
periodo. Verso la fine del plastocrono (da 9,8 a 10, circa 9 ore), 
mentre si ha una forte diminuzione del numero cellulare nella 
regione centrale, in quelle laterali si riscontra un forte aumento, 
già iniziato a partire dallo stadio 9,5. Ciò dovrebbe significare 
che nella fase finale del plastocrono per lo meno una parte del 
notevole incremento cellulare in li e I2, quasi concomitante con 
la forte diminuzione in C, debba essere la conseguenza di uno 
spostamento cellulare dalla regione centrale del meristema (C) 
verso quelle laterali (li e I2).

Questa interpretazione è confermata dal confronto dei dati 
sopra riferiti con le frequenze mitotiche rilevate nelle medesime 
regioni dell’apice nei vari stadi del plastocrono (Lyndon, 1970). 
Le differenze riscontrate fra le variazioni del numero cellulare 
e le frequenze mitotiche avrebbero il significato di uno sposta
mento di cellule da una regione ad un’altra. Per una determinata 
regione il grado di spostamento cellulare è calcolato comparando 
il valore assoluto delle sue divisioni cellulari ed il numero asso
luto di cellule accumulate in essa in uno stesso intervallo di 
tempo. La differenza fra queste due serie di valori dà il numero 
di cellule spostate daH’interno verso l’esterno o viceversa. Quan
do il numero di cellule accumulato viene sottratto dal numero 
di divisioni cellulari, si ottiene un valore che, se positivo, indica 
un’eccedenza di segmentazioni rispetto al numero di cellule ac
cumulate ed esso rappresenta il numero di cellule migrate da 
quella regione verso l’esterno. Quando questo valore è negativo, 
esso indica un deficit di segmentazioni rispetto al numero di cel
lule accumulate e rappresenta pertanto il numero di cellule pro
venienti dalle regioni vicine. Così nell’apice di Pisum nella prima 
parte del plastocrono (da 0 a 30 ore) nella regione centrale (C) 
del meristema si riscontrano 20 segmentazioni cellulari ed un 
aumento di 80 cellule; la differenza (201—80 — —60) sta ad indi
care che 60 cellule sono state rifornite dalle regioni adiacenti 
(li e I2). Nella fase finale (da 30 a 46 ore) nella medesima regione
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si verificano 20 segmentazioni ed un accumulo cellulare di —80, 
ossia una diminuzione di 80 cellule. Ciò significa che è stato spo
stato dall'interno verso l'esterno un numero di cellule pari a 
20 — (—80) = 100. Il risultato globale riferito all'intera durata 
del plastocrono indica che 40 cellule vengono spostate dal me
ristema centrale (C) verso quello laterale (li e I2). In base ad 
analoghi calcoli si ricava che nella prima parte del plastocrono 
tutta la regione apicale (C + I1 + I2) fornisce cellule alla regione 

Fig. 7 - Disegno schematico delle direzioni dei principali spostamenti cellu
lari nell’apice del germoglio di Pisum, nel corso della prima parte (a) e 
della seconda parte del plastocrono (b). In c sono rappresentate le cinque 
regioni dell'apice analizzate (da Lyndon, 1970).

assile (A), che a sua volta ne dà anche di più al primordio fo
gliare (P), cosichè vi è un flusso di cellule dalla regione apicale 
verso il primordio fogliare attraverso l'asse. Nella seconda parte 
del plastocrono, dall'asse si spostano cellule sia verso il primor
dio che verso l'apice. I principali spostamenti cellulari che si 
verificano nel corso del plastocrono sono schematicamente rap
presentati dalla fig. 7.
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I dati riportati da Lyndon dimostrano anche che mentre le 
frequenze mitotiche sono relativamente costanti per ciascuna 
regione, le frequenze deH'accumulo cellulare variano notevol
mente. Ciò lascia pensare che il principale cambiamento che si 
verifica nell'accrescimento dell'apice per ciò che riguarda lo svi
luppo di un primordio fogliare, non è un cambiamento nell'in
tensità di crescita, ma nella direzione degli spostamenti cellulari.

Tali spostamenti cellulari desunti dall'analisi dei rapporti 
fra frequenza mitotica e variazioni dell'accumulo cellulare, sono 
confermati, come si vedrà più avanti, dalle osservazioni in vivo 
delle modalità di crescita del meristema apicale, almeno per ciò 
che riguarda lo strato superficiale.

c) Modalità di accrescimento in superficie nello strato esterno 
del meristema, osservate su materiale vivo.

Un'indagine che dà risultati apprezzabili ai fini della valu
tazione del significato morfogenetico di una determinata area 
meristematica, con il vantaggio di non arrecare quasi nessun 
disturbo al giovane germoglio, è quella di studiare direttamente 
su materiale vivo le modalità di accrescimento in superficie dello 
strato esterno del meristema apicale.

Ciò è stato fatto con metodiche varie, sia su apici vegetativi 
di piante intere, sia su apici isolati e coltivati in vitro. Uno dei 
metodi più comuni è quello di marcare dall'esterno una o più 
cellule facendo aderire alla loro superficie una qualche sostanza 
suscettibile di essere seguita al microscopio nei suoi sposta
menti, che dovrebbero rispecchiare gli spostamenti in superficie 
della zona marcata o degli elementi cellulari da essa derivati.

Wardlaw (1949 b) in Dryopteris aristata si servì di una so
spensione di nerofumo in gomma arabica per marcare la regione 
della cellula apicale. Dopo qualche tempo Egli osservò che la 
regione centrale dell'apice era ancora ricoperta dalla sostanza 
marcante, ma vi era stata una notevole dispersione delle sue par
ticelle nelle regioni subapicale e basale dell'apice. Dopo parecchie 
settimane solo una lieve granulazione di nerofumo era presente 
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nella regione della cellula apicale. Questi fatti lasciano pensare 
ad uno spostamento di materiali cellulari dalla regione apicale 
verso quelle basali.

Per ciò che riguarda le Spermatofite Loiseau (1962), serven
dosi di una sospensione di inchiostro di China o di nerofumo,

Fig. 8 - Apici vegetativi di Impatiens roylei dopo 8 giorni (A), dopo 15 
giorni (B) e dopo 22 giorni (C) dall’applicazione nella regione centrale del 
meristema di due granuli microscopici di sostanze marcanti. Si può no
nare che i due granuli, in origine ravvicinati, si vanno gradualmente di
stanziando (da Loiseau, 1962).

marcò la regione centrale dell'apice di Impatiens roylei o con 
una sola o con parecchie particelle; alcune di queste erano molto 
fini, in modo da marcare una o poche cellule. Dal loro sposta
mento l'Autore conclude che questa regione dell'apice non è iner
te, ma subisce delle mitosi (fig. 8). La velocità di spostamento 
dei granuli marcanti è però maggiore nella regione periferica, 
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per cui Egli afferma che, in accordo con quanto già messo in 
evidenza per via citochimica, la regione centrale dell'apice pos
siede un'attività propria, ma più debole rispetto a quella del 
meristema di fianco.

Soma-Ball (1963), in seguito a marcature della regione estre
ma dell'apice di Lupimts albus con una sospensione di polvere

Fig. 9 - Apice vegetativo di Lupinus albus dopo 22 giorni dall’applicazione 
nella regione centrale del meristema di una particella di sostanza mar
cante (polvere di carbone in grasso al silicone). La singola originaria par
ticella è stata frammentata in numerosi piccoli granuli che si sono spostati 
verso i fianchi dell’apice secondo varie direzioni (da Soma & Ball, 1963).

di carbone in grasso al silicone, trovarono che in circa la metà 
degli apici trattati la particella di carbone fatta aderire alle cel
lule apicali si spostava lateralmente, trovandosi dopo un certo 
tempo frammentata o intorno alla regione centrale o verso i 
fianchi dell’apice (fig. 9). In base a tali fatti gli Autori conclu
dono che le cellule della sommità apicale si dividono e si spo
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stano verso i fianchi in molte direzioni. Le marcature della parte 
centrale dell'apice rendono possibile osservare l’ulteriore com
portamento delle cellule derivate dalla regione apicale ed il loro 
destino finale, durante un prolungato periodo di tempo. Le par
ticelle di carbone furono trovate all'ascella di un primordio fo
gliare, spesso sul suo lato abaxiale o anche su una parte inter- 
nodale del fusto, parecchie settimane dopo il trattamento. Que
sti risultati suggeriscono che la cellula o le cellule derivate dalla 
sommità apicale si spostano verso il basso venendo a far parte 
della superficie dei primordi fogliari, che incominciano a svi
lupparsi sui fianchi dell'apice. I movimenti delle particelle di 
carbone indicherebbero le direzioni di accrescimento dei ma
teriali cellulari forniti ai territori periferici, dove si formano i 
primordi fogliari. La direzione di accrescimento cambia in rap
porto allo stadio plastocronico e segue la spirale genetica.

Altra interessante tecnica per studiare in vivo le modalità 
di accrescimento del meristema apicale è quella di seguire al 
microscopio ad intervalli di tempo successivi la sequenza delle 
mitosi nello strato superficiale di un apice in accrescimento. 
Newmann (1956) in Tropaeolum majus ed in Coleus sp., seguen
do con tale tecnica l'attività del meristema superficiale su estre
mità recise di germogli mantenuti vivi in acqua, giunge alla 
conclusione che nelle Spermatofite le cellule distali dell'apice 
si dividono durante il periodo vegetativo e continuamente con
tribuiscono allo sviluppo del germoglio. Ball (1960, 1962) col
tiva su adatto substrato apici vegetativi di Vicia faba, Asparagus 
officinalis e Lupinus albus eseguendo a brevi intervalli di tempo 
fotografie con Ultropak della regione superficiale del meristema. 
Le conclusioni più significative ai fini del presente lavoro sono 
che in nessuno degli apici osservati si può rilevare una parti
colare localizzazione delle divisioni cellulari nelle regioni peri
feriche, alle quali quindi non si può attribuire il valore di anello 
iniziale, nè la regione centrale del meristema presenta segmen
tazioni scarse o mancanti, per cui non può avere il significato 
di méristème d'attente. Le divisioni cellulari sembrano avere 
approssimativamente la medesima frequenza in tutte le aree me- 
ristematiche degli apici osservati. Peraltro le segmentazioni an- 
ticlinali che assicurano il rinnovo dello strato superficiale del
l'apice non sono limitate al centro geometrico dell'apice, ma pos
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sono verificarsi ovunque sull’intera superfìcie. Il centro geome
trico anzi si sposta lateralmente in conseguenza dell’attività seg- 
mentativa di elementi cellulari vicini, che ad esso si vengono a so
stituire. Sulla base di queste osservazioni Ball attribuisce una na
tura dinamica al meristema superficiale, formato da cellule, cia
scuna delle quali, dal punto di vista dell’accrescimento e della 
produzione di nuove cellule, avrebbe la stessa importanza quanto 
ogni altra. In tal modo il meristema apicale degli apici esaminati 
sarebbe privo di cellule iniziali permanenti situate in un centro 
geometrico stabile.

Come si può notare queste ultime conclusioni sono discor
danti da una parte con l’idea di una zona apicale quiescente o 
comunque poco attiva, dall’altra con l’idea di una zona apicale 
formata da iniziali stabili nel senso tradizionale. Per quanto ri
guarda la mancanza di una particolare localizzazione dell’attività 
mitotica, vorremmo fare osservare che le ricerche di Ball non 
riportano una rigorosa valutazione comparativa fra frequenza 
segmentativa delle cellule distali e delle cellule periferiche nei 
vari stadi del plastocrono, per cui non consentono di affermare 
che nello strato superficiale dell’apice esiste una eguale distri
buzione dell’attività segmentativa.

I risultati complessivi delle indagini qui riferite sono tut
tavia di estremo interesse in quanto, non solo confermano che 
la regione distale dell’apice è dotata di una propria attività seg
mentativa, ma dimostrano anche in maniera inequivocabile e per 
vie diverse che le cellule dellestrema punta dell’apice si spostano 
progressivamente dal centro verso i fianchi e vengono a far parte 
del meristema periferico e quindi degli organi laterali.

II. Effetti di alcune operazioni microchirurgiche sull’attività 
DEL MERISTEMA APICALE.

Fra i lavori di microchirurgia eseguiti fino ad oggi sull’apice 
vegetativo del germoglio, che possono aiutarci a comprendere il 
ruolo esplicato dai vari territori meristematici nell’organogenesi, 
abbiamo creduto opportuno scegliere quelli che studiano gli ef
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fetti consecutivi alle seguenti tecniche operative: a) frammen
tazione dell’apice mediante tagli verticali; b) soppressione delle 
cellule apicali; c) isolamento della regione apicale dal meristema 
periferico; d) rimozione parziale o totale del meristema perife
rico; e) isolamento di un primordio fogliare dalla regione apicale 
o da altri centri embrionali, sua soppressione.

L’interesse di questi esperimenti sta nella valutazione delle 
modificazioni apportate da ciascuna delle suddette operazioni, 
sia a livello organografico, che a livello citoistologico, tenendo 
naturalmente nel debito conto quelle che sono le reazioni di na
tura traumatica.

a) Frammentazione del meristema apicale mediante tagli ver
ticali.

La maggior parte di questi lavori hanno lo scopo di studiare 
le capacità e le modalità rigenerative del meristema apicale, ma 
molti risultati raggiunti sono utili perchè aiutano a compren
dere alcuni problemi di morfologia causale.

E’ noto fin dalla fine del secolo scorso che l’apice vegetativo 
del germoglio, se bipartito con un taglio longitudinale mediano, 
è capace di riorganizzare un apice completo da ciascuna delle 
due metà (Lopriore, 1898; Linsbauer, 1917; Mirskaja, 1928; 
Pilkington, 1929). Ball (1952 a) ha anzi dimostrato che in Lu- 
pinus albus il meristema, diviso in sei parti approssimativamen
te uguali, mediante tre incisioni verticali mediane, può riformare 
un piccolo apice completo da ciascuno dei sei frammenti di 
meristema. L’Autore conclude che la rigenerazione dei piccoli 
nuovi germogli a partire dalle regioni laterali, che normalmente 
avrebbero prodotto primordi fogliari, è la prova che la forma
zione degli organi da questo meristema non è specificamente 
predeterminata. Studiando la rigenerazione dei vari territori del
l’apice di Lupinus in seguito ad un taglio longitudinale mediano 
Ball (1955) osserva che durante il primo giorno dopo l’opera
zione le divisioni cellulari hanno inizio nel corpus dei due mezzi 
apici, in quelle regioni che secondo la teoria del méristème d’at
tente si dividono raramente e sarebbero prive di significato mor- 
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fogenetico. Queste divisioni contribuiscono alla rigenerazione 
dei due nuovi apici. Le cellule della tunica si dividono solo molto 
più tardi e partecipano alla formazione del corpus. Con la me
desima tecnica in Euphorbia lathyris Soma (1958) conferma la

Fig. 10 - Sezione longitudinale mediana di un apice vegetativo del ger
moglio di Phaseolus vulgaris dopo due giorni da un taglio verticale ese
guito nel piano delle stipole. Nel frammento di sinistra l’attività meriste- 
matica che conduce alla ricostituzione dell’apice è localizzata nella tunica 
e nel corpus, in una regione distante dalla superficie di ferita (da Pelle
grini, 1959).

totipotenza dell’apice vegetativo. In Phaseolus (Pellegrini, 1959) 
è stato dimostrato che la rigenerazione avviene ad opera di seg
mentazioni che hanno luogo sia in seno al corpus che in seno 
alla tunica monostratificata, la quale però si divide solo anticli- 
nalmente e contribuisce quindi alla rigenerazione soltanto me
diante accrescimento in superficie (fig. 10).
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I sunnominati Autori concordano tutti con quanto già messo 
in evidenza da Linsbauer (1917) e successivamente da Pilkington 
(1929), che la rigenerazione dell'apice vegetativo del germoglio 
non si compie mai direttamente dalla superficie di ferita, ma 
dalla regione non danneggiata del meristema che giace al di
sopra o fra i più giovani primordi fogliari. Di parere diverso è 
Loiseau (1960) secondo cui la rigenerazione del meristema api- 
cale appare come una conseguenza dei processi cicatriziali e la 
ricostituzione dell'apice s’identificherebbe con la ricostituzione 
dell’anello iniziale danneggiato.

A parte queste discordanze di vedute, su cui si ritornerà in 
seguito, i risultati sulle modalità rigenerative del meristema api- 
cale ci permettono sicuramente di affermare che in particolari 
circostanze le originarie cellule dell’estrema punta dell'apice pos
sono cambiare destino, entrando a far parte delle regioni peri
feriche dei nuovi apici, così come gli elementi del meristema 
periferico che avrebbero prodotto organi fogliari possono cam
biare prospettive morfogenetiche dando origine al meristema di 
un nuovo germoglio.

Certamente l'osservazione che la rigenerazione si compie a 
partire da cellule ritenute quiescenti da parte di alcuni Autori 
non rappresenta una prova contro la teoria del méristème d'at
tente. Come afferma Loiseau (I960), è concepibile che un meri
stema possa essere attivato in seguito ad un trauma. Peraltro 
esistono prove che la riorganizzazione di un nuovo apice a par
tire da un frammento di quello originario si compie da un'atti
vità segmentativa che portei come prima cosa al sollevamento 
di una nuova regione terminale, anche se la costruzione del 
primo abbozzo fogliare segue a breve distanza di tempo o è quasi 
contemporanea. Questo rilievo potrebbe rappresentare una pro
va in favore dell'importanza della regione apicale nella costru
zione del germoglio.

Altro aspetto interessante degli effetti morfogenetici indotti 
da questo tipo di operazioni riguarda le modificazioni della suc
cessione dei primordi fogliari sugli apici in via di ricostituzione. 
Snow M. & Snow R. (1935), in seguito ad un’incisione longitudi
nale diagonale eseguita sull'apice di Epilobium hirsutum, specie 
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normalmente decussata, notarono che in molti casi ciascuno dei 
due apici rigeneratisi presentava una fillotassi spiralata. Queste 
modificazioni, che sono interpretate in base alla teoria del primo 
spazio disponibile (Snow M. & Snow R., 1931), erano però tran
sitorie; dopo un certo tempo l'apice ritornava alla normale de
cussazione. Nelle Labiate (Snow, 1942) tali modificazioni sono più 
rare ed in tal caso vi è anche un più pronto ritorno alla normale 
fillotassi decussata. Questa tendenza maggiore o minore a rista
bilire il sistema fillotassico originario è interpretata da Snow 
con l'ammettere che nelle specie verticillate, particolarmente nel
le Labiate, alcuni fattori regolativi insiti nel meristema apicale 
agiscano in combinazione con quelli che in base alla teoria spa
ziale determinano le condizioni per la comparsa dei nuovi pri
mordi fogliari.

Le capacità autoregolative per ciò che concerne il ripristino 
della normale fillotassi temporaneamente alterata dai tagli lon
gitudinali o da altre operazioni non sono peculiari delle specie 
verticillate; esse sono spiccate anche nelle specie a fillotassi di
stica (Pellegrini, 1959). Questi risultati dimostrano che la nor
male organizzazione dell'apice vegetativo dipende dalla conco
mitanza di più fattori, ma certamente l'attività della regione 
apicale, come si vedrà meglio in seguito, è fra quelli che contri
buiscono a mantenere le condizioni spaziali per la normale or
ganogenesi.

b) Soppressione delle cellule apicali.

Gli effetti della soppressione di una o più cellule apicali 
sulla morfogenesi del germoglio sono stati seguiti sia nelle sper- 
matofite che in alcune Crittogame vascolari ad iniziale unica. 
Per quanto riguarda le felci, di notevole interesse sono i risultati 
conseguiti da Wardlaw in Dryopteris aristata (1949 b). In seguito 
alla distruzione della cellula apicale i primordi fogliari continua
vano a formarsi sul meristema del germoglio nella loro normale 
successione fino a che tutto il meristema disponibile veniva uti
lizzato. Questo fatto, secondo l'Autore, è la dimostrazione che la 
formazione della foglia è indipendente dalla cellula apicale, non 
essendo nè inibita nè attivata da essa. Altra conseguenza del-
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Fig. 11 - Effetti del danneggiamento delle cellule apicali sull’organogenesi 
del germoglio di Dryopteris. A. apice con micropuntura limitata alla sola 
cellula apicale (ac), subito dopo l’intervento; D, dopo 25 giorni dalla ope
razione. I primordi Ii-I4 si sono sviluppati come foglie ed una gemma (b) 
si è sviluppata all’ascella di I2. C, apice con danneggiamento esteso alla 
regione adiacente alla cellula apicale al momento dell’operazione; B, dopo 
21 giorni dall’intervento. I primordi Pi e Ix si sono sviluppati come gemme. 
Il danneggiamento dell’apice risulta esteso. 1, 2, 3, ecc. (= Pi, P2, P3, ecc.), 
primordi fogliari visibili nel loro ordine crescente di sviluppo; li, I2, I3, 
ecc., primordi fogliari ancora invisibili al momento dell’operazione, nel loro 
ordine di formazione (da Wardlaw & Cutter 1955).
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l'operazione era la comparsa sul meristema apicale di gemme in 
posizione ascellare o interfoliare, in una regione normalmente 
priva di gemme. Wardlaw conclude che la nota dominanza fisio
logica dell'apice deve essere attribuita alla cellula apicale o ad 
un piccolo gruppo di cellule della sommità dell'apice vegetativo. 
Anche quando la maggior parte del meristema apicale è lasciato 
intatto, le gemme si sviluppano liberamente nella regione suba- 
picale ed eventualmente sul meristema apicale. La cellula apicale 
è quindi non solo responsabile dell'accrescimento continuato del 
germoglio, ma è anche sede di importanti processi fisiologici. 
Ricerche successive (Wardlaw & Cutter, 1955) dimostrano che 
quando la distruzione della regione apicale è piuttosto estesa, 
le gemme tendono a formarsi immediatamente ed in prossimità 
della zona apicale, dove alcuni giovani primordi fogliari si svi
luppano come gemme (fig. 11, C, B). Quando invece il danneggia
mento è più o meno limitato alla sola cellula apicale, la forma
zione delle gemme tende ad essere ritardata e la maggioranza 
di esse viene indotta in una zona periferica del meristema; nella 
regione apicale solo qualche gemma si sviluppa all'ascella dei 
più giovani primordi fogliari (fig. 11, A, D). Questi risultati se
condo gli Autori indicano che, mentre la cellula apicale è l'ele
mento essenziale per la costruzione del normale meristema, la 
sua azione nel determinare il regolare funzionamento del ger
moglio non è diretta, ma si esplica con il concorso dell'organiz
zazione di tutto il meristema.

Per quanto riguarda le Spermatofite, è stato dimostrato che 
la micropuntura di una sola cellula situata nella regione centrale 
dello strato esterno della tunica di Lupinus albus (Soma-Ball, 
1963) non comporta alcuna alterazione nella morfogenesi del
l'apice, salvo iniziali reazioni nelle cellule adiacenti, che si seg- 
gentano parallelamente alle pareti verticali della cellula danneg
giata. La stessa cosa si verifica quando vengono distrutte poche 
cellule. Questo tipo di micropunture si presta peraltro per seguire 
gli eventuali spostamenti del materiale cellulare necrotico che 
assume un colore scuro, fungendo quindi da zona marcata. In 
tutti gli apici di Lupinus operati, fu sempre osservato che le 
cellule necrotiche si allontanavano progressivamente dal centro 
dell'apice per portarsi verso i fianchi; spesso, dopo molti giorni 
dalla operazione, si trovavano a far parte della superficie esterna
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di un primordio fogliare, dimostrando la diretta derivazione di 
quest ultima regione da quella centrale. Nella fig. 12 è rappre
sentato un apice di Lupinus dopo 35 giorni da una micropuntura 
apicale; la cicatrice si ritrova nella regione superficiale di un 
primordio stipolare. Soma & Ball trovano anche che quando Vago 
penetra attraverso i due strati della tunica e quello esterno del

Fig. 12 - Sezione longitudinale di un apice vegetativo di Lupinus albus, 
(30 pi dalla regione mediana) dopo 35 giorni da una micropuntura eseguita 
nella regione centrale del meristema. I residui delle cellule colpite si ri
trovano nella regione superficiale (1° e 2° strato) del primordio di una 
stipola, sul fianco destro dell’apice (da Soma & Ball, 1963).

corpus, le cellule ferite appartenenti ai vari strati cellulari non 
vengono separate nel corso del conseguente accrescimento, ma 
si spostano in gruppo verso i fianchi. Ciò indicherebbe che questi 
strati cellulari non slittano luno sull'altro e farebbe concludere 
che normalmente l’intero apice subisce un costante spostamento 
della regione centrale. Con la tecnica delle micropunture anche 
in Phaseolus è stato recentemente dimostrato (Pellegrini, 1968- 
69) che le cellule apicali non sono ferme ma si spostano inces
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santemente verso i fianchi del meristema: dopo soli 5 giorni 
dalla operazione le cellule apicali colpite si ritrovano nella re
gione superficiale di una stipola o di un primordio fogliare. Nes

suna modificazione anatomica si riscontra quando la micropun
tura è rigorosamente centrale; se essa è solo di poco eccentrica

Fig. 13 - Effetti del danneggiamento delle cellule apicali sull’organogenesi 
del germoglio di Lupinus albus. Sezione trasversale di un apice a livello 
dell’inserzione dei primordi I3 e I4, dopo circa 16 giorni dall'intervento. Gli 
archi ricoperti da questi primordi sono molto minori rispetto a quelli delle 
foglie più vecchie (Pn Ix, I2). L’area tratteggiata indica la traccia della 
ferita (da Some M. & Snow R., 1955).

si producono spostamenti nella posizione dei successivi primordi 
fogliari.

Una micropuntura alquanto più estesa della regione apicale 
comporta un alterazione nella normale organogenesi del germo
glio. Snow M. & Snow R. (1955) dimostrarono che in Lupinus il 
danneggiamento della regione apicale ha per effetto lo sviluppo 
di foglie su aree ricoprenti archi di circonferenza molto minori 
del normale (fig. 13). Secondo gli Autori, normalmente la regione 
apicale inibirebbe lo sviluppo di foglie nelle regioni immediata-
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mente sottostanti finché, in seguito all'accrescimento, una re
gione dell'apice di sufficiente ampiezza abbia raggiunto anche una 
sufficiente distanza dalla sommità apicale. Il danneggiamento del
l'apice rimuoverebbe tale inibizione, per cui si formebbero 
foglie con basi ridotte su aree normalmente prive di tali organi. 
E' questo un modo — come affermano gli Autori — di interpre
tare su basi fisiologiche la teoria dell'area minima necessaria per 
la determinazione fogliare.

Alcuni risultati dimostrano anche che se la regione rimossa 
o comunque danneggiata raggiunge un certo limite, l'arresto del
l'apice vegetativo è inevitabile. Interessanti sono al riguardo i 
risultati ottenuti da Pilkington (1929) in Vicia faba. In seguito 
alle operazioni di punture o di rimozione di parte del meristema 
apicale, l'Autore osserva che la rigenerazione di un nuovo apice 
si ottiene solo se la regione rimossa misura un diametro com
preso fra 40 e 60 micron, meno frequentemente se il pezzo aspor
tato ha dimensioni comprese fra 60 e 80 micron; mai infine l'a
pice può rigenerarsi se la regione rimossa eccede gli 80 micron. 
E' da rilevare che Pilkington si preoccupò di prelevare la sola 
regione apicale e di non danneggiare il meristema dei più giovani 
primordi fogliari. Si può da questi fatti argomentare che in Vicia 
faba il meristema periferico non è in grado di rigenerare un nuo
vo apice quando la regione sommitale sia stata interamente 
asportata?

Intanto altri risultati sembrano al contrario indicare che il 
meristema di fianco, a prospettiva morfogenetica fogliare, può 
dare origine ad un nuovo apice vegetativo, quando sia stata 
asportata una parte anche rilevante del meristema apicale. Ball 
(1950, a, b), mediante due tagli verticali obliqui, asportò una por
zione del meristema apicale di Lupinus avente forma di cuneo, 
la cui base, corrispondente alla superficie integra dell'estrema 
punta, misurava circa 100 micron. L'asportazione di questa re
gione meristematica fu fatta con il proposito di trapiantarla su 
apici di specie diverse o della stessa specie, previamente privati 
della corrispondente parte del meristema. I tentativi di trapianto 
fallirono, salvo l'attecchimento occasionale di alcuni settori di 
meristema lasciati sullo stesso apice da cui il pezzo era stato 
prelevato. In questi casi la regione « trapiantata » generalmente
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degenerava, ma talvolta sopravviveva; le regioni rimanenti dell'a
pice originario rigeneravano nuovi apici, spesso uno su ciascun 
lato del settore rimosso. Questi risultati potrebbero essere con
siderati simili a quelli ottenuti per effetto della bipartizione di 
un apice vegetativo. In realtà il cuneo asportato da Ball doveva 
verosimilmente avere una base oblunga. Ma potrebbero anche 
interpretarsi come dovuti a processi di neoformazione. L'Autore 
riferisce che in ciascun nuovo apice si forma un gruppo di nuove 
iniziali. Egli nota anche che la dominanza apicale non veniva 
interrotta dalla operazione, a meno che l’apice non fosse com
pletamente distrutto. Il fenomeno della dominanza si dimostrava 
quindi non esclusivo delle iniziali apicali, ma veniva manifestato 
anche dalle cellule di fianco.

Sostanzialmente diversa è l’interpretazione data da Loiseau 
(1954, 1959, 1960) ai processi rigenerativi dell'apice di Impatiens 
roylei in seguito alla distruzione delle cellule apicali. Il danneg
giamento dell’apice, che forma verticilli trimeri, ha per conse
guenza la formazione di un periderma cicatriziale, che provoca 
una forte dilatazione di tutto il cono vegetativo ed ha per Loiseau 
molta importanza nella rigenerazione delle nuove spirali fogliari. 
Dopo la formazione di un verticillo trimero più o meno normale, 
l'anice produce un verticillo di foglie soprannumerarie. Si ha 
quindi lo sdifferenziamento del periderma con formazione di 
tre nuove foglie ad orientamento invertito, che non appartengono 
alle spirali preesistenti, ma costituiscono il punto di partenza di 
nuove spirali fogliari, ciascuna delle quali farà parte di un nuovo 
apice vegetativo. Inanello iniziale originario si frammenta par
tecipando alla formazione dei nuovi apici vegetativi che general
mente si presentano fasciati.

Una conclusione certa che si può trarre da questi risultati 
è che il danneggiamento della regione apicale provoca profonde 
alterazioni nella normale organogenesi del germoglio: dopo lo 
sviluppo di un verticillo normale di foglie, verosimilmente già 
determinate al momento dell’operazione, se ne forma uno con 
foglie soprannumerarie, quindi un verticillo trimero con foglie 
ad orientamento invertito ed infine germogli con caratteri aber
ranti.
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Le conclusioni più importanti che emergono dagli esperi
menti sulla soppressione più o meno estesa della regione termi
nale dell'apice vegetativo, ci sembra possano così riassumersi:

a) Nelle Crittogame vascolari con cellula apicale tetraedrica, 
questa cellula può effettivamente essere considerata l'elemento in
dispensabile per la produzione ed il mantenimento dei caratteri 
del meristema, mentre la sua azione nel determinare la normale 
organogenesi si esplica attraverso la mediazione e l'interazione 
del meristema nel suo insieme.

b) Nelle Spermatofìte la normale attività morfogenetica del
l'apice è assicurata da un imponente complesso pluricellulare; 
la distruzione di una o poche cellule situate al centro geometrico 
dell’apice non influenza la normale organogenesi del germoglio. 
Il materiale cellulare necrotico, trovato sempre spostato sui fian
chi o addirittura sulla superficie di un primordio fogliare in 
conseguenza dell'operazione, sta ad indicare una derivazione di
retta di questi ultimi territori meristematici dal primo e di
mostra ancora che il centro geometrico dell'apice viene continua- 
mente spostato lateralmente, per cui non si può parlare di una 
regione apicale con cellule iniziali stabili.

Le alterazioni morfologiche presentate dal germoglio rige
neratosi in seguito ad un danneggiamento più esteso della regione 
apicale stanno anche a dimostrare l'importante ruolo che esplica 
l'estrema punta dell'apice nel normale modellamento del ger
moglio.

C) Isolamento della regione apicale dal meristema periferico.

I risultati delle operazioni microchirurgiche eseguite allo 
scopo di studiare il comportamento della regione apicale indiffe
renziata, isolata da quelle in via di sviluppo, possono fornire 
utili indicazioni per una migliore comprensione del ruolo espli
cato dall’estrema punta dell'apice nell'organogenesi.

Questo isolamento è ottenuto praticando tre o quattro tagli 
verticali profondi incrociantisi, in modo che la regione apicale 



— 62 —

isolata conservi i rapporti con il rimanente germoglio soltanto 
attraverso un piccolo prisma di tessuto midollare, trovandosi così 
esclusa da possibili induzioni morfogenetiche provenienti sia 
dal meristema periferico, sia dagli organi sottostanti in via di 
differenziamento.

Fig. 14 - Veduta dall’alto di un apice vegetativo di Dryopteris, per mostrare 
il sistema di incisioni verticali (AA’, BB’ ecc.) mediante le quali il meri
stema apicale (zona punteggiata) fu isolato dalle regioni laterali adiacenti 
Ip I2, I3 ecc., successione dei giovani primordi fogliari (da Wardlaw, 1947).

Fra questi esperimenti vanno segnalati quelli di Wardlaw 
eseguiti in molte specie di felci (1947) e in alcune Dicotiledoni 
(1950, 1952). L apice vegetativo ad iniziale unica di Dryopteris, 
già utilizzato per studiare gli effetti della distruzione della cel
lula apicale, fu anche impiegato per studiare gli effetti dell'iso
lamento del meristema apicale indifferenziato dalle regioni già 
in corso di differenziazione. Una porzione anche molto piccola 
dell'apice, comprendente la cellula apicale e poche cellule circo
stanti, fu isolata con la tecnica dianzi descritta (fig. 14). Questo 
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tipo di operazioni fu compiuto anche in altre specie di felci: 
Todea barbara, Angiopteris evecta, Polypodium vulgare, Pteri- 
dium aquilinum. I risultati furono sempre gli stessi: il meristema 
isolato era in grado di svilupparsi in maniera ìndipendente dando

Fig. 15 - Sezioni trasversali in successione acropeta (a, b, c, d, e) di un 
germoglio di Dryopteris, nel quale il meristema apicale fu isolato con 
quattro tagli verticali ad angolo retto. Il tessuto vascolare del nuovo pic
colo germoglio, solenostelico in prossimità dell'apice (sezioni d, e) non prende 
rapporti basalmente con quello del germoglio originario (da Wardlaw, 1947).

origine ad un nuovo germoglio, seppure di dimensioni ridotte e 
con tessuto vascolare che non si raccordava con quello del ger
moglio principale (fig. 15). Fra le Dicotiledoni Tisolamento della 
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regione apicale fu ottenuto in Primula, Echinopsis, Nuphar, Gun- 
nera, Phaseolus). Il nuovo germoglio rigeneratosi dal meristema 
apicale isolato dava origine a nuovo tessuto vascolare che si 
differenziava in direzione basipeta contraendo rapporti con quel
lo del germoglio originario.

Questi rapporti possono essere osservati in Lupinus albus 
(fig. 16), dove Ball (1948, 1952 b) con la medesima procedura

Fig. 16 - a, sezione longitudinale mediana di un apice vegetativo del ger
moglio di Lupinus albus, in cui il meristema apicale fu isolato mediante 
quattro tagli verticali ad angolo retto, subito dopo l’intervento; b, la re
gione apicale isolata ha ricostituito un nuovo piccolo germoglio, Il tessuto 
procambiale si è rigenerato differenziandosi basipetamente attraverso il mi
dollo e prendendo rapporti con il tessuto vascolare del germoglio principale 
(da Ball, 1948).

operativa, ottenne dalla regione apicale isolata un germoglio 
con una fillotassi indipendente da quella dell’apice originario; le 
prime tre foglie mostravano una successione irregolare, ma ben 
presto veniva ripristinata la normale fillotassi della specie, che 
in Lupinus è di 3/8. La conclusione principale cui giunge Ball
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in base a questi risultati è che l'apice vegetativo può essere ri
guardato come un attivo centro di differenziazione, mentre il 
germoglio primario maturo deve essere considerato semplice- 
mente come il corpo in cui la differenziazione può avvenire, ma 
solo sotto la direzione dell'apice.

Questi risultati dimostrano che il meristema apicale, sempre 
che riceva un adeguato apporto di materiali nutritivi dalle re
gioni sottostanti, nei casi suesposti attraverso il midollo, è in 
grado di differenziarsi in maniera autonoma, indipendentemente 
da stimoli organizzativi provenienti dalle regioni dove il diffe
renziamento è già in atto.

Non si può tuttavia escludere che i caratteri del meristema, 
come la sua attività mitotica, possano essere mantenuti grazie 
all’azione di speciali metaboliti di natura ormonica che raggiun
gono l'apice attraverso il midollo.

D) Rimozione parziale o totale del meristema periferico.

Questa tecnica operativa è stata impiegata da parecchi spe
rimentatori francesi con l'intento di dimostrare l'attività dei 
centri organizzatori fogliari, in base all'analisi degli effetti con
secutivi alla rimozione di parte o di tutto Yanello iniziale.

Una tale analisi concerne sia le modificazioni organogeneti
che, sia le reazioni citoistologiche che si verificano nel corso della 
ricostituzione del germoglio. La distruzione di un centro genera
tore fogliare sarebbe stata realizzata già da Cuenod (1942), che 
con la rimozione di una parte del meristema periferico in piante 
normalmente decussate indusse una fillotassi alterna. Anche Loi- 
seau (1954) in Impatiens roylei giunge ad una tale conclusione 
in seguito ad analoghi risultati ottenuti con l'ablazione di un pri
mordio dal più giovane verticillo trimero. In una parte delle 
piante così trattate il numero delle foglie di ciascun ciclo fu ri
dotto a due per un certo periodo di tempo dopo l'operazione. 
Snow (1955) interpreta questi risultati in termini di available 
space, come dovuti cioè ad una riduzione del meristema apicale,
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che dopo l'operazione non è sufficientemente ampio per dare ori
gine a tre primordi fogliari.

Con la medesima tecnica e sulla base di risultati consimili 
Camefort (1956) afferma di essere riuscito in alcune specie di 
Gimnosperme ad eliminare una o due spirali fogliari, fornendo

Fig. 17 - Rimozione parziale (a, b, d) e totale (c, e) dell'anneau initial (meri
stema periferico) nell’apice vegetativo del germoglio di Impatiens roylei. 
a, b, c, sezioni trasversali di apici fissati subito dopo l'intervento (le aree 
tratteggiate indicano le regioni asportate); d, sezione longitudinale media
na di un apice dopo 7 giorni dalla rimozione di un terzo deWanneau; e, 
apice dopo 10 giorni dalla soppressione totale dell’anello iniziale. Pr, pri
mordio fogliare; Ax, meristema ascellare; Cn, cellule necrotiche; Per, pe- 
riderma cicatriziale; Cla, segmentazioni anticline (da Loiseau, 1959)



— 67 —

anche un'interpretazione sulla rigenerazione dell'ane/Zo iniziale, 
che avverrebbe per sdifferenziamento del periderma cicatriziale 
formatosi in seguito alla ferita. Anche per Loiseau (1959) la ri
generazione dell'apice in seguito alla rimozione di una parte del- 
l’anello iniziale appare essenzialmente come la conseguenza dei 
processi cicatriziali. Egli studia le reazioni cito-istologiche conse
cutive all'asportazione parziale e totale del meristema periferico 
di Impatiens (fig. 17). La soppressione completa dell’anello ini
ziale comporta uno sdifferenziamento di tutto il meristema api- 
cale seguito dalla formazione del periderma cicatriziale. La ri
presa dell’accrescimento si compie soprattutto nella tunica la
terale per mezzo di numerose divisioni anticline che provocano 
il sollevamento dell’apice. Dopo un certo numero di giorni si ot
tiene uno sdifferenziamento molto pronunciato nelle zone late
rali, dove si formano due primordi fogliari. La zonazione tipica 
dell’apice si ricostituisce solo dopo la formazione di almeno un 
primordio fogliare.

Recentemente in Phaseolus coccineus (Pellegrini & Rossetto, 
1970-71) è stato dimostrato che la preminente attivazione del me
ristema nelle regioni laterali si ha quando la rimozione del me
ristema periferico è limitata ad una sottile fascia della zona or
ganogena laterale. Quando viceversa tutto o quasi tutto il me
ristema periferico viene rimosso, è la zona meristematica cen
trale che, dopo un certo periodo di stasi, subisce un notevole sdif
ferenziamento che porta come prima cosa alla ricostituzone di 
un nuovo apice vegetativo (fig. 18 a), nel quale vengono successi
vamente ripristinate le zone organogene laterali. Solo allora in 
queste regioni può avere inizio lo sviluppo dei nuovi primordi fo
gliari (fig. 18 b). In ogni caso (rimozione parziale o totale) cica
trizzazione e rigenerazione si rivelano come due processi distinti 
e localizzati in regioni diverse.

In Cicer arietinum Loiseau (1970) asporta la regione del 
meristema apicale situata all'estremità di una delle due ortosti- 
che fogliari, ottenendo la formazione di germogli con due, tre e 
quattro foglie situate su una sola ortostica. Questa disposizione 
monostica, peraltro temporanea, si verrebbe a formare secondo 
l'Autore in seguito alla soppressione di uno dei due centri gene
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ratori fogliari, confermando i risultati ottenuti da Plantefol in 
Hedera helix (1958).

A parte l’assoluta irrilevanza dei casi di monostichia a quat
tro foglie (2 su 70 apici delle piante tenute al buio), nessuna delle 
microfotografie presentate da Loiseau dà una chiara dimostra-

Fig. 18 - Sezioni longitudinali mediane di apici vegetativi del germoglio 
di Phaseolus coccineus, dopo 4 giorni (a) e dopo 5 giorni (b) dalla rimo
zione totale del meristema periferico. Spiegazioni nel testo (da Pellegrini & 
Rossitto, 1970-71).

zione di questa successione monostica. E’ evidente ad esempio 
che le foglie 8 e 9 della fig. 5 erano già determinate al momento 
dell’operazione, mentre è piuttosto dubbio che la foglia indicata 
col n° 10 sia allineata con le due precedenti in modo da costituire 
con esse un terzetto di foglie monostiche; la sezione passa per 
i piani mediani degli abbozzi fogliari 8 e 9, ma non nel piano 
mediano dell’abbozzo 10, che nella figura occupa tutta la regione 
terminale dell’apice.
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Pertanto i risultati ottenuti da Loiseau non sembrano so
stanzialmente diversi da quelli ottenuti in Phaseolus vulgaris 
(Pellegrini, 1959), dove le temporanee modificazioni fillotassi- 
che possono essere paragonate ai numerosi casi illustrati dall'Au- 
tore francese come spirostichie. Nè i nostri risultati, nè quelli 
di Loiseau dimostrano che un ortostica fogliare è, sia pure tem
poraneamente, separabile dall'altra. In nessun caso la prima fo
glia, che si origina in seguito alla rigenerazione del meristema, 
si forma nell'area dove tale foglia si sarebbe sviluppata sull'apice 
integro, cioè in continuazione di una delle due ortostiche fogliari 
del germoglio originario; nè la nuova posizione di tale foglia 
rappresenta il punto di partenza di una nuova seppure breve 
ortostica isolata.

In base ai suesposti risultati sembra potersi concludere che 
nell’apice vegetativo del germoglio, tanto la rimozione parziale 
quanto quella totale del meristema periferico comportano, a 
parte le reazioni di natura traumatica, un'intensificazione dell'at
tività segmentativa nel rimanente meristema, la cui distribu
zione dipende dalla importanza della zona periferica rimossa: nei 
casi di rimozione totale il ripristino delle zone organogene fo
gliari appare chiaramente legato all'attività segmentativa della 
regione distale dell'apice in via di ricostituzione. Nel corso del 
processo rigenerativo, il normale riassetto morfologico e fillotas- 
sico viene più o meno gradualmente ristabilito.

E) Isolamento di un primordio fogliare dalla regione apicale o 
da altri centri embrionali; sua soppressione.

Molti di questi esperimenti hanno un notevole interesse per
chè mettono chiaramente in rilievo le reciproche influenze morfo- 
fisiologiche intercorrenti fra le varie regioni del meristema api- 
cale. Ciò è particolarmente evidente dai risultati ottenuti nelle 
felci.

In Dryopteris Wardlaw (1949 a) ha dimostrato che se un 
primordio fogliare in uno stadio precoce dello sviluppo (li) viene 
separato dalla regione apicale per mezzo di un'ampia e profonda 
incisione tangenziale, tale primordio si sviluppa in una gemma 
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anziché in una foglia. Lo stesso risultato si ottiene su primordi 
in stadi un po' più avanzati (Pi, talora P2, raramente P3; Cutter, 
1954). Dopo un certo stadio di sviluppo, che coincide con la for
mazione della cellula apicale lenticolare, il primordio fogliare 
isolato si sviluppa sempre in una normale foglia dorsoventrale. 
Tutto ciò proverebbe che i primordi fogliari, in una certa fase 
iniziale dello sviluppo, sono ancora morfogeneticamente inde
terminati e che la determinazione del primordio in un nor
male organo fogliare debba essere controllata dall'attività fisio
logica che si esplica nella regione apicale. Ma in altri esperimenti 
fu anche trovato che se ciascuno di questi primordi veniva se
parato lateralmente dai più vecchi primordi fogliari a mezzo di 
due incisioni radiali profonde, il primordio così isolato si svi
luppava in una foglia, che si accresceva molto più rapidamente 
del normale, prova che un effetto regolativo doveva essere eser
citato anche dalle foglie adiacenti (Wardlaw, 1949 a). Quando 
però tutte queste operazioni venivano eseguite con tagli poco 
profondi, tali cioè da non recidere il giovane tessuto vascolare, 
le attività morfogenetiche dell'apice restavano inalterate; così 
L o Pi isolati con incisioni tangenziali superficiali si sviluppa
vano normalmente in organi fogliari e non in gemme (Wardlaw 
& Cutter, 1954, 1956). Questi fatti dimostrano che l'effetto rego
lativo proveniente dalla regione apicale e dai primordi fogliari 
adiacenti sul centro di accrescimento di una foglia si esercita 
attraverso il giovane tessuto conduttore.

Successivi esperimenti dimostrano che il problema del de
terminismo fogliare e gemmale nelle felci è più complesso di 
quel che si crede. Wardlaw (1955) in Dryopteris produsse al di
sopra di un giovane primordio fogliare (L, L, Pi, P*)  un'incisione 
tangenziale profonda di ampiezza limitata a quella del primordio 
considerato (fig. 19, B). Se la dorsoventralità del primordio— os
serva l’Autore — fosse dovuta ad una limitata attività di cre
scita del lato adaxiale determinata dall'effetto di sostanze rego- 
lative provenienti dalla regione apicale, dal primordio isolato 
si dovrebbero, per Io meno in alcuni casi, sviluppare delle gem
me. Quest'ipotesi è invece da escludere, in quanto, in seguito a 
tale tipo di esperimento si ottengono sempre foglie. Qualche 
gemma si forma quando la regione apicale viene accidentalmen
te danneggiata. In un'altra serie di esperimenti furono praticate
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al disopra del primordio fogliare due ampie e profonde incisioni 
tangenziali, ma laterali, in modo da lasciare fra il primordio e 
la regione apicale un ponte di tessuto intatto (fig. 19, A). Se la 

Fig. 19 - Apice di Dryopteris visto dall’alto, per mostrare due serie di ope
razioni. A, due ampie e profonde incisioni tangenziali al disopra del pri
mordio Ix, eseguite in modo da lasciare un ponte di tessuto intatto; tale 
primordio in alcuni casi si sviluppa in foglia, in altri in gemma. B, inci
sione profonda sul lato adaxiale di Pi, ma di ampiezza limitata a quella 
del primordio considerato; in nessun caso da tale primordio si ha svi
luppo di gemme (da Wardlaw, 1955).

dorsoventralità fosse principalmente dovuta ad un effetto inibi
torio proveniente dalla regione apicale e localizzato nella parte 
adaxiale del primordio, in seguito a queste incisioni si dovrebbero 
avere sempre foglie, non essendo stati interrotti i rapporti fra 
primordio e zona apicale. Ma se essa fosse il risultato di un’azione 
regolatrice più complessa diretta sullo sviluppo complessivo del
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l'apice o di quel settore dov e situato il primordio, in questo caso 
l'estesa restrizione dei movimenti dei metaboliti sia in senso 
acropeto che basipeto, consecutiva alle ampie incisioni tangen
ziali, dovrebbe comportare una profonda alterazione nella nor
male distribuzione dell'accrescimento del cono apicale e quindi,

ac

Fig. 20 - Due sezioni diagrammatiche (a, b) dell’apice di Dryopteris con la 
cellula apicale (ac), la regione sub-apicale (sar), due primordi fogliari (3 e 5) 
e fra questi il giovane primordio Ix. Schema interpretativo per mostrare 
come la diversa estensione dei due tipi di incisioni potrebbe interferire con i 
movimenti acropeti e basipeti dei metaboliti e ripercuotersi sul destino 
organogenetico di L (da Wardlaw, 1955).

per lo meno in alcuni casi, si dovrebbero sviluppare delle gemme. 
E' proprio quanto si verifica in seguito a questo secondo espe
rimento. Nella figura 20 è riportato lo schema interpretativo del- 
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FAutore, che mostra come la diversa estensione dei due tipi di 
incisioni potrebbe interferire con i movimenti acropeti e basipeti 
dei metaboliti.

E" anche significativo il fatto che lo sviluppo di gemme si 
ebbe generalmente in quegli apici in attivo accrescimento, nei 
quali l'incisione produsse una rapida ed estesa formazione di 
tessuto cicatriziale. In qualche caso nel quale fu lasciato un ponte 
di tessuto piuttosto ampio, si sviluppò una foglia aberrante con 
la base a simmetria raggiata. Lo sviluppo di foglie si ebbe gene
ralmente in questi apici relativamente inattivi. Talora vennero 
prodotte foglie con orientamento aberrante.

Dai risultati complessivi di questi esperimenti Wardlaw 
conclude che il normale orientamento e la simmetria dorsoven
trale che si realizza nel primordio fogliare non può essere rife
rita soltanto all'azione di sostanze regolatrici provenienti dalla 
regione apicale, ma queste caratteristiche dello sviluppo appaio
no piuttosto come il risultato dell'organizzazione e dell'attività 
fisiologica dell’intero apice, mentre la cellula apicale rappresenta 
l’elemento centrale ed essenziale di tutto il sistema.

Foglie aberranti a simmetria raggiata (radial o centric lea
ves) accanto alla formazione di gemme e di foglie normali, fu
rono ottenute anche da Cutter (1956, 1957) in seguito all'isola
mento di un giovane primordio di Dryopteris per mezzo di quat
tro tagli verticali ad angolo retto. In alcuni casi il primordio iso
lato dava origine ad una foglia dorsoventrale anormalmente 
orientata e che nel corso dello sviluppo attraversava una fase 
a simmetria raggiata. L'Autore suggerisce che nella normale for
mazione di un primordio fogliare di Dryopteris devono essere 
distinte tre fasi durante le quali si realizzano i seguenti processi:

I) formazione di un centro di sviluppo; II) suo determinismo 
come organo ad accrescimento limitato; III) sviluppo come or
gano a simmetria dorso ventrale. Mentre però in condizioni nor
mali di sviluppo le due ultime fasi hanno precisi e stretti rap
porti come durata, alcuni primordi degli apici sperimentalmente 
trattati si accrescono molto lentamente ed estendono in tal modo 
la seconda fase dello sviluppo, potendo anche non entrare nella 
terza e presentarsi a maturità come foglie radiali.
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Nelle Angiosperme l'isolamento di un giovane primordio fo
gliare dal rimanente meristema apicale dà origine o ad una foglia 
normale dorsoventrale o in certi casi ad una foglia aberrante a 
simmetria raggiata; mai dal primordio isolato si sviluppa una 
gemma, tranne in alcuni casi particolari che verranno esaminati 
più avanti. *

Sussex in Solarium tuberosum (1951, 1955) ottiene foglie 
aberranti a simmetria raggiata da giovani primordi isolati nello 
stadio li e conclude che la dorsoventralità fogliare è determinata 
dal meristema apicale. Questi risultati differiscono da quelli di 
Snow M. & Snow R. (1959 a) nella medesima specie. Questi Au
tori trovano che tanto il primordio L quanto L se isolati dalla 
regione apicale con un taglio verticale, formano sempre foglie 
dorsoventrali; solo in qualche caso si sviluppa una foglia con 
simmetria raggiata limitata alla regione basale. Più facilmente 
Essi ottengono tali foglie aberranti in Epilobium hirsutum dall'i
solamento di L e di Pi (1959 b), ma dubitano che la dorsoventra
lità della foglia possa essere indotta dalla regione apicale, in 
quanto l'esperimento dimostra che foglie a simmetria raggiata 
possono formarsi in seguito ad una riduzione delle dimensioni 
del primordio isolato.

In Nuphar lutea Cutter (1958) nota che l'isolamento di 
primordi nello stadio Pi e L non comporta mai lo sviluppo di 
gemme, ma i primordi isolati si sviluppano come foglie dorso
ventrali, talora accompagnate dalla propria gemma ascellare; in 
nessun caso danno luogo a foglie a simmetria raggiata. Cutter 
conclude che in N. lutea il centro di sviluppo fogliare viene de
terminato ad uno stadio piuttosto precoce del primordio, all'in- 
circa nello stadio R

In Phaseolus vulgaris il momento in cui si realizza il de
terminismo di un centro morfogenetico come organo fogliare, 
deve essere ricercato neU'intervallo compreso fra lo sviluppo 
di L e L (Pellegrini, 1961). L'isolamento di un primordio fo
gliare dalla regione apicale per mezzo di un taglio verticale pro
fondo, tanto nello stadio Pi che in quello R diede sempre ori
gine ad una foglia dorsoventrale più o meno completa e normale, 
talora accompagnata dalla propria gemma ascellare. I pochi casi
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nei quali fu ottenuta una regione atrofica furono dovuti all'iso
lamento di un’area meristematica insufficiente. L'isolamento di 
I2 non diede invece mai origine ad una foglia, neppure con carat
teri aberranti, ma quasi sempre (19 casi su 23) ad una regione 
atrofica sprovvista di qualsiasi accenno di tessuto conduttore. 
Una sola volta fu ottenuto un organo aberrante a simmetria cen
trica, mentre i 3 casi nei quali si ebbe lo sviluppo di un germo
glio devono essere interpretati come il risultato di un isolamento 
di I2 e di parte della regione apicale. In altri esperimenti nei 
quali l’isolamento di li era accompagnato dalla rimozione com
pleta del meristema apicale si ebbero alcuni casi in cui il pri
mordio in tal modo isolato diede origine ad un germoglio (4 casi 
su 19). Cutter (1965) afferma che questo risultato è importante 
ma ha bisogno di essere confermato in altre specie, dato anche 
l’esiguo numero di casi osservati. Ella osserva che Sussex (1955), 
in seguito allo stesso procedimento, ottenne dei germogli con
siderati però come il risultato della rigenerazione di elementi 
meristematici apicali isolati insieme al primordio li, il quale si 
sviluppa orientato verso l’apice.

E’ possibile che la formazione dei germogli da noi ottenuti 
debba essere interpretata non come dovuta ad un cambiamento 
delle prospettive morfogenetiche del primordio li. Occorre però 
far notare che i casi da noi ottenuti differiscono da quelli rife
riti da Sussex, in quanto il primordio che appare sul nuovo 
germoglio non può interpretarsi come dovuto allo sviluppo di 
E; il tessuto vascolare appartenente a L, sempre presente all’atto 
dell’isolamento sotto forma di cordone procambiale, si ritrova 
infatti abortito dopo alcuni giorni dall’operazione, nella mede
sima posizione dell’originario primordio li. L'abbozzo fogliare 
che si sviluppa in seguito all’isolamento di li appartiene ad un 
nuovo germoglio, il suo tessuto vascolare si differenzia in senso 
basipeto, raccordandosi con quello del germoglio principale. E’ 
inoltre evidente una netta differenza fra la direzione di accre
scimento dei tessuti pertinenti alla mancata foglia li e quella 
dei tessuti appartenenti al nuovo germoglio. Quest'ultima consi
derazione potrebbe costituire una prova che il nuovo germoglio 
sia la conseguenza di un processo neoformativo, si sia cioè svi
luppato in seguito allo sdifferenziamento di elementi superfi
ciali del primordio li.
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Gli effetti delPisolamento di giovani primordi fogliari in 
Phaseolus hanno permesso di mettere in rilievo degli stretti 
rapporti di interdipendenza fra primordi fogliari, tessuto vasco
lare e meristema apicale (Pellegrini, 1963). Già si è visto che

Fig. 21 - Apice vegetativo di Phaseolus vulgaris, nel quale il primordio fo
gliare I2 fu isolato dalla regione apicale con taglio verticale. L’area isolata 
in nessun caso dà origine ad una foglia, regredendo in banale parenchima, 
che non mostra mai traccia di elementi vascolari, che si differenziano in
vece nel primordio successivo I3 (da Pellegrini, 1963 b).

il primordio li, isolato dalla regione apicale, è in grado di dare 
origine ad una foglia normale; solo se colpito in pieno dal taglio 
esso abortisce ed il procambio arresta il suo differenziamento 
ed eventualmente manifesta segni di regressione. In uno stadio 
più precoce di sviluppo il primordio (I2) non è mai in grado di 
dare origine ad una foglia se isolato dalla regione apicale. La 
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regione isolata perde ben presto i caratteri meristematici, non 
presentando mai traccia di elementi vascolari; ciò anche quando 
l’area isolata è relativamente ampia. Nel caso della figura 21 si 
può osservare che il primordio isolato L ha arrestato il suo svi
luppo, mentre non vi è accenno di procambio, che si differenzia 
invece nel primordio successivo I3, che sull’apice appare in po
sizione diversa da quella normale, a 90° rispetto al piano delle 
due ortostiche fogliari.

Tali risultati permettono di dimostrare che il determinismo 
del procambio è strettamente correlato a quello del centro mor- 
fogenetico fogliare e che entrambi i processi dipendono in qual
che modo dal meristema apicale.

Fig. 22 - Apice vegetativo' di Lupinus albus nel quale il primordio li fu 
isolato dalla regione apicale con taglio verticale tangente; a, subito dopo 
l’intervento. In b si può osservare che in seguito a tale operazione l'angolo 
di divergenza fra i successivi primordi I2 e I3 è aumentato molto di più 
dei normali 124°. Il primordio I4 si è sviluppato in posizione opposta a 
quella normale, causando l'inversione della spirale genetica (da Snow M. 
& Snow R., 1931).

Questa conclusione è confermata in Gleditschia triacanthos 
da Neville (1968), il quale afferma che la foglia ed il suo carat
teristico piano d’organizzazione vascolare sono indotti insieme, 
verosimilmente sotto l’azione organizzativa dell’apice caulinare.
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L'isolamento di giovani primordi fogliari dal meristema api- 
cale induce anche modificazioni fillotassiche simili a quelle ot
tenute in seguito alla soppressione di tali primordi. Lo studio 
di queste modificazioni contribuisce alla comprensione delle cau
se che determinano la posizione e la successione delle foglie lungo 
lasse. L’isolamento di un giovane primordio fogliare in Lupinus 
provoca un aumento dell’angolo di divergenza fra i due succes
sivi primordi (Snow M. & Snow R., 1931). Quando viene isolato 
li, l’angolo di divergenza fra I2 e I3 si accresce molto di più dei 
normali 124° e spesso supera i 180°. In questi ultimi casi il pri
mordio L si sviluppa in una posizione opposta a quella normale 
e ciò causa l’inversione della spirale genetica (fig. 22). Questi 
fatti sono interpretati dagli Autori in base alla loro teoria del 
first available space: ciascun primordio fogliare si sviluppa nel 
primo spazio che diventa sufficientemente ampio e sufficiente- 
mente distante dalla sommità apicale.

Che un’area minima sia indispensabile per lo sviluppo di una 
foglia è confermato dagli esperimenti di confinamento di un 
primordio entro un’area ricoprente un arco minore di quello nor
male. Snow M. & Snow R. (1952) in Lupinus, confinando entro 
un arco di 100° il primordio I2 per mezzo di due tagli verticali 
radiali, non ottennero mai una foglia dall’area isolata, tranne 
negli apici prossimi alla fioritura, nei quali le foglie sono molto 
più piccole. Quando però la regione apicale veniva distrutta, 
allora I2 poteva svilupparsi su una base più ridotta (fig. 23); ciò 
conferma l’importanza della regione apicale nel determinare il 
normale arco fogliare. Successivi esperimenti nella medesima 
specie (Snow M. & Snow R., 1959) dimostrano peraltro che la 
rimozione di giovani primordi fogliari ha come conseguenza lo 
sviluppo di nuove foglie che coprono un arco di circonferenza 
maggiore del normale; le giovani foglie influenzerebbero a loro 
volta Y estensione secondaria di quelle successive.

Tutti questi risultati lascerebbero pensare che anche nelle 
Spermatofite la normale organogenesi del germoglio è influen
zata da effetti regolativi che si esercitano reciprocamente fra i 
diversi centri dello sviluppo.

Altro problema affrontato con questo tipo di operazioni ri
guarda le relazioni morfogenetiche che intercorrono fra la foglia
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e la propria gemma ascellare nel corso dell’ontogenesi. Snow M.
& Snow R. (1942), sperimentando su alcune dicotiledoni (Stachys) 
tuberifera, S. silvatica, Salvia coccinea, Epilobium hirsutum),

Fig. 23 - Apice vegetativo di Lu- 
pinus albus, nel quale il primor
dio I2 fu confinato, mediante due 
tagli verticali radiali, entro un 
area ricoprente un arco di 100°, 
minore di quello normale, a, su
bito dopo l’intervento.
In nessun caso dal primordio I2 
si ha lo sviluppo di una foglia 
(b), tranne nei casi di apici pros
simi alla fioritura, nei quali le 
foglie sono normalmente molto 
più piccole e nei casi in cui al
l’operazione di confinamento si 
associa la distruzione della regio
ne apicale (c) [da Snow M. & 
Snow R., 1952].
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notarono che la soppressione di un giovane primordio fogliare 
nello stadio Pi talora impediva lo sviluppo della relativa gemma 
ascellare. La parte basale della foglia, se lasciata in sito, si di
mostrava spesso da sola sufficiente alla formazione di tale gem
ma. In seguito a tali risultati Snow M. e Snow R. concludono 
che nelle specie studiate la determinazione di una gemma ascel
lare dipende da qualche influenza esercitata dalla foglia ascel- 

Fig. 24 - a, sezione longitudinale mediana di un apice vegetativo di Phaseo- 
lus vulgaris, dopo 4 giorni da un’incisione verticale eseguita sul giovane 
primordio L; l’arresto- dello sviluppo fogliare è accompagnato dalla man
canza della relativa gemma ascellare, b, l’intera rimozione del primordio 
in una fase più avanzata del suo sviluppo (Pi nello stadio intermedio del 
plastocrono) non ha impedito la formazione della corrispondente gemma 
ascellare (da Pellegrini, 1963 a).

lante o da qualche parte di essa. Successivamente però gli stessi 
Autori (1959) in Cucurbita pepo trovarono che la presenza della 
foglia non sembra necessaria alla formazione della propria gem
ma ascellare, in quanto questa può originarsi sul bordo delLin- 
cisione dalla parte delLasse, quando la foglia viene isolata allo 
stadio di primordio Pi o L. Solo in alcuni casi la soppressione 
di Pi ha come effetto la mancanza della propria gemma ascellare 
(Snow M. & Snow R., 1965).

In Phaseolus invece non è mai possibile dissociare una foglia 
dalla propria gemma ascellare quando i primordi fogliari si tro
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vano negli stadi Pi iniziale e L (Pellegrini, 1963); l'isolamento 
di tali primordi mediante un taglio verticale tangente conduce allo 
sviluppo o della sola foglia o della foglia accompagnata dalla sua 
gemma ascellare, mai questa si sviluppa internamente al taglio 
(fig. 24a). In stadi più avanzati e precisamente da quando incomin
ciano ad essere presenti le iniziali gemmali (Pi intermedio in poi), 
è possibile una tale separazione (fig. 24 b). E' da notare che anche 
la semplice soppressione di un giovane primordio mediante un'in
cisione marginale impedisce la formazione del meristema gem
male insieme a quella della foglia. Dopo la formazione delle ini
ziali gemmali anche l'asportazione di tutto il primordio fogliare 
non pregiudica lo sviluppo del meristema ed il differenziamento 
della relativa gemma.

Questi risultati permettono di concludere che in un precoce 
stadio dell’ontogenesi la foglia esercita un'influenza nella deter
minazione delle iniziali della gemma ascellare; una volta che 
queste si sono formate il loro differenziamento in una gemma or
ganizzata si mostra indipendente dall'influenza fogliare.

Analoghe relazioni fra foglie e gemme ascellari, anche se di
verse sotto certi aspetti, sono messe in evidenza da Neville 
(1961, 1968) in Gleditschia. In questa specie all'ascella della 
foglia si forma una serie di gemme a differenziamento basipeto. 
La soppressione di primordi fogliari nello stadio Pi (al disotto di 
100 micron) determina l'assenza di gemme ascellari. In questi 
casi l'operazione veniva fatta prima della comparsa della gem
ma. L’ablazione di primordi in stadi più avanzati (P2 e P3, fino 
a 700 micron) provoca ancora la formazione di ascelle vuote o 
con mammelloni parenchimatici indifferenziati, benché l'inizio 
delle gemme ascellari cominci ordinariamente all'ascella di pri
mordi che si trovano in questi stadi. In Gleditschia quindi, come 
fa rilevare l'Autore, i germogli ascellari non manifestano uno svi
luppo indipendente fin dal loro inizio come in Phaseolus. Inoltre 
il numero di gemme formato in ciascuna serie è tanto maggio
re, cioè tanto più vicino alla norma, quanto più tardiva è stata 
l'ablazione della foglia ascellante. Queste ablazioni non hanno 
più alcun effetto in primordi che superano i 3.500 micron (sta
dio P5).
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E' chiaro quindi che in Gleditschia il complesso ascellare 
non è indotto globalmente, ma ciascun nuovo inizio di gem
ma della serie appare sottoposto al controllo della giovane foglia 
nello stadio di sviluppo che essa ha raggiunto.

Dai risultati surriportati si può dedurre che l'apice vege
tativo del germoglio delle Crittogame vascolari, come delle Sper- 
matofite, è costituito da un meristema distale indifferenziato e 
da territori organogeni laterali (centri di sviluppo fogliari e 
gemmali) aventi stretti rapporti d'interdipendenza, anche se la 
regione distale è sede di attività che presiedono al determinismo 
e regolano lo sviluppo dei territori organogeni laterali.

III. Importanza dei diversi territori embrionali dell'apice ve
getativo nell'organogenesi del germoglio.

a) Attività segmentativa e destino morfo genetico.

La prima importante conclusione che si può trarre dai risul
tati delle ricerche riferite nella prima parte del presente lavoro 
e su cui sembra non sussistere alcun dubbio, è che l'estrema 
punta dell'apice vegetativo del germoglio ha una sua attività 
segmentativa. Persistono invece le discussioni sull'entità di que
sta attività rispetto a quella posseduta dal meristema periferico 
e quindi sul significato ad essa attribuibile. Si è notato che un 
gran numero di ricercatori hanno riscontrato in tale regione un' 
attività più debole nei confronti di quella del meristema di fian
co. Ciò però non significa che nelle cellule apicali vi sono solo 
sporadiche segmentazioni. A cominciare dagli apici con iniziale 
unica di alcune Crittogame vascolari, benché questa cellula ap
paia talora quiescente e la zona delle cellule adiacenti meno 
attiva rispetto al meristema di fianco, non si può negare l'impor
tanza istogenetica oltre che fisiologica di questa regione, come 
dimostrano gli esperimenti delle marcature e delle micropunture 
in Dryopteris.

Quanto alle Spermatofite, le ricerche di Saint-Cóme in 
Coleus (1969) dimostrano in fin dei conti che tutte le cellule 
della regione apicale si segmentano, anche se la durata del ciclo
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mitotico in tale zona è più lunga di quella posseduta dalle re
gioni laterali del meristema. Si tratterebbe quindi di un'area ad 
attività segmentativa più lenta. Dalle istoautoradiografie ripor
tate dall'Autore si può peraltro notare che nella fase iniziale 
della rigenerazione del meristema si ha un aumento dei nuclei 
marcati nella zona apicale, nonostante il tempo relativamente 
breve di trattamento (120 ore). In questa fase non si rileva nes
suna particolare distribuzione dei nuclei marcati. In una fase 
più avanzata della rigenerazione è visibile una maggiore localiz
zazione di tali nuclei nelle zone laterali. Questo rilievo lascerebbe 
pensare che l'attività della regione apicale è relativamente più 
intensa all'inizio della rigenerazione del meristema.

In ogni caso c'è da chiedersi quale il destino di questi ele
menti cellulari che, sia pur con maggiore o minore lentezza, ven
gono continuamente formati dalla regione apicale. Nougarede 
(1965) ritiene che la lieve produzione di cellule da parte della 
regione sommitale dell'apice vegetativo permette lentamente il 
rinnovo cellulare della medesima regione. Ella, pur ammettendo 
che i fianchi dell'apice possano incorporare delle cellule origi
natesi dalla regione apicale, nega che questi elementi siano suf
ficienti ad assicurare quella produzione di materiale cellulare 
per Io sviluppo fogliare.

D’altra parte i risultati delle osservazioni sull'accrescimento 
in superficie dell'apice di alcune Dicotiledoni sottoposto a mar
cature delle cellule apicali, chiaramente dimostrano che elementi 
cellulari derivati dalla zona distale si ritrovano a far parte di 
primordi fogliari, di stipole e perfino di una regione internodale 
del fusto. Lo stesso Loiseau (1962) che nega l’importanza espli
cata dalla zona apicale nella morfogenesi del germoglio, rico
nosce che delle cellule apicali vengono incorporate nella re
gione periferica del meristema di Impatiens roylei e conclude 
che la zona apicale ha una propria attività, ma debole. Egli trova 
però che gli spostamenti delle particelle marcanti sono più ra
pidi nelle regioni periferiche ed afferma che questi fatti sono 
la dimostrazione del funzionamento dell’anello iniziale e che la 
debole attività della regione apicale può soltanto assicurare un' 
armonizzazione di accrescimento con le regioni sottostanti, senza 
che possa influenzare il funzionamento del meristema periferico.
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Si è visto percontro che alcuni Autori negano una ineguale 
ripartizione dell’attività segmentativa nei diversi territori del
l’apice. Le segmentazioni anticlinali che assicurano il rinnovo 
dello strato superficiale del meristema, secondo Ball (1963) pos
sono verificarsi ovunque sull’intera superficie dell’apice, dove 
il centro geometrico in virtù di questa attività viene continua- 
mente spostato lateralmente lasciando posto ad un nuovo cen
tro geometrico. Le nuove cellule quindi non si originano neces
sariamente a partire dal centro geometrico dell’apice, ma pos
sono aver origine in qualsiasi punto di esso. Di qui la natura di
namica di questo meristema, dove non è possibile considerare 
l’esistenza di un gruppo di cellule iniziali permanenti in un cen
tro geometrico stabile.

Questo aspetto dinamico del meristema apicale è messo in 
evidenza anche dagli studi sul confronto fra attività mitotica 
ed accumulo cellulare nelle varie zone dell’apice; in Pisum si è 
visto che nel corso del plastocrono si hanno continui sposta
menti cellulari da una regione meristematica ad un’altra, benché 
il risultato globale di questi spostamenti sia quello di un ap
porto cellulare dalla regione centrale dell'apice verso le zone 
laterali e quindi verso i primordi fogliari (Lyndon, 1968, 1970). 
Ma queste stesse ricerche dimostrano anche la limitata attività 
segmentativa della zona centrale rispetto a tutte le rimanenti 
aree meristematiche.

Anche secondo Newmann (1965) nessuna cellula del meri
stema apicale può essere considerata una cellula permanente, 
per quanto Egli distingua un meristema apicale ad attività lenta 
ma di lunga durata (il continuing meristem) ed una regione di 
elaborazione (il general meristem) implicante una fase di gran
de rapidità, continua ma di breve durata.

Recentemente Gifford & Corson (1971) propongono in forma 
schematica un apice di Dicotiledone a struttura zonata, nel quale 
è contemperata la terminologia più in uso; nessun gruppo cel
lulare è considerato stabile, per quanto una posizione più o meno 
permanente sia riconosciuta alla zona delle iniziali apicali. Come 
affermano questi Autori, vi sono considerevoli variazioni fra le 
diverse specie per quanto riguarda il grado di attività mitotica
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della regione centrale, in rapporto ai caratteri fillotassici, come 
alla forma ed alle dimensioni dell'apice.

Ma a parte queste differenze, in linea generale sembra po
tersi concludere che l'attività segmentativa più o meno lenta ma 
continua della regione apicale, ovviamente insufficiente a pro
durre tutto il materiale cellulare per la costruzione dei primordi 
fogliari, fornisca quegli elementi cellulari che, nel loro graduale 
spostamento verso i fianchi, com'è stato anche da noi dimostrato 
(Pellegrini, 1968-69), continuano a segmentarsi ed una volta rag
giunta la posizione di fianco, entrano nella sfera organogena, 
dove l’attività segmentativa è sì più intensa, ma limitata nel 
tempo. Questo rifornimento cellulare è essenziale per l'incre
mento dei centri di sviluppo fogliari o, se si vuole, nella fase di 
rigenerazione del meristema che conduce alla maximal area.

b) Correlazioni morfo genetiche fra i diversi centri dello sviluppo.

Gli esperimenti microchirurgici compiuti tanto nelle Critto
game vascolari, quanto nelle Spermatofite, indicano che l'apice 
vegetativo del germoglio non è scomponibile in unità elementari 
settoriali tipo spirali fogliari, nè alcun risultato dà prove con
vincenti anche indirette della loro esistenza. Così tutte le modi
ficazioni fillotassiche interpretate dalla scuola francese come la 
conseguenza della riduzione del numero delle spirali fogliari, 
sono soltanto il risultato di transitori rimaneggiamenti del me
ristema imposti dalle mutate condizioni spaziali a seguito delle 
operazioni. Nella generalità dei casi, specialmente in piante a 
fillotassi distica e decussata, il meristema apicale è in grado, in 
un tempo più o meno breve, di ristabilire la normale morfoge- 
nesi del germoglio, dimostrando la sua piena indipendenza dalle 
alterate condizioni morfologiche indotte nelle regioni sottostanti.

Analogamente l'interpretazione dello sdoppiamento di una 
spirale fogliare data da Loiseau (1969) ad alcuni risultati rag
giunti da Snow M. & Snow R. (1962) in seguito alla bipartizione 
di un primordio fogliare, sembra poco aderente alla realtà dei 
fatti. La conclusione evidente è che un primordio fogliare si com
porta come una unità morfogenetica, dotata, nei primi stadi del
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suo differenziamento, di proprietà regolative, analogamente a 
quelle permanentemente possedute dall'intero apice vegetativo 
(Pellegrini, 1963 c). Ciascuna metà dell'organo è in grado di 
riorganizzare una foglia completa, ma la duplicità fogliare che 
ne deriva non si trasmette mai alle foglie successive, anche se 
in alcuni casi, come in Lupinus, l'estensione laterale della doppia 
foglia al di là dei normali confini della foglia originaria com
porta uno spostamento dei successivi primordi ed una conse
guente temporanea alterazione fillotassica.

Nessun risultato sembra inoltre portare delle chiare prove 
in favore dell'esistenza di una regione centrale quiescente e del 
funzionamento di centri generatori fogliari periferici. L'inter
pretazione data da Loiseau alla rigenerazione del meristema 
apicale di Impatiens in seguito alla rimozione del meristema pe
riferico {anello iniziale) è poco convincente. Non si comprende 
come i risultati di questi esperimenti possano dimostrare le ca
pacità di ricostituzione dell'apice da parte anello iniziale 
quando questo viene interamente asportato. Nougarède (1965), 
a sostegno della tesi dell'anello iniziale, afferma che in Impatiens, 
in seguito alla soppressione del meristema periferico la filloge- 
nesi è immediatamente interrotta. Bisognerebbe aggiungere tem
poraneamente, e ciò è perfettamente comprensibile, in quanto 
è stata asportata la zona organogena fogliare, ma non dimostra 
l'esclusivo ruolo del meristema periferico nell'organogenesi; un 
nuovo apice si ricostituisce infatti a partire dal meristema cen
trale. In Phaseolus coccineus (Pellegrini & Rossetto, 1970-71) il 
ripristino delle zone organogene periferiche {centri morfogene- 
tici fogliari) dipende dall'attività segmentativa che s'instaura 
nella regione centrale isolata, particolarmente intensa in quella 
distale del nuovo apice in via di riorganizzazione.

Inoltre gli apici di Impatiens che si rigenerano in seguito 
alle punture apicali, secondo Loiseau sarebbero formati in parte 
àa\Y anello iniziale preesistente, in parte da quello neoformato 
a spese del periderma cicatriziale. Ci si potrebbe chiedere perchè 
l'anello iniziale, che stavolta è rimasto intatto, non è in grado di 
rigenerarsi completamente. Nougarede (1965) afferma che questi 
esperimenti dimostrano che le cellule apicali le più assiali non 
posseggono in nessun momento le proprietà di cellule organiz-
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zatrici, suscettibili di orientare la morfogenesi. Sembra invece 
evidente il contrario: l'apice, dopo la distruzione delle cellule 
apicali, è in grado di formare con una certa regolarità morfolo
gica e fillotassica soltanto un verticillo fogliare e ciò si spiega 
in quanto i tre primordi fogliari che lo compongono, al momento 
dell'operazione erano verosimilmente già determinati. Ma l'ulte
riore verticillo presenta foglie soprannumerarie e quello succes
sivo ha foglie ad orientamento invertito ed i germogli che ne ri
sultano sono comunque teratologici. Tutti questi fatti sono chia
ramente la conseguenza dell'alterato equilibrio organogenetico 
indotto dal danneggiamento della regione apicale.

I risultati di molti esperimenti dimostrano invece che l'apice 
vegetativo del germoglio va riguardato come un insieme di zone 
embrionali (centri morfogenetici) a diverso valore prospettico, 
ma tutte morfogeneticamente attive e strettamente interdipen
denti. Le reciproche influenze fisiologiche che si esercitano fra 
queste zone assicurano il normale ed equilibrato sviluppo del 
germoglio. Il più importante centro ad ampie potenzialità mor- 
fogenetiche è proprio rappresentato dalla regione sommitale in
differenziata dell'apice, qualunque sia la sua organizzazione strut
turale, quella delle Crittogame vascolari con cellula apicale te
traedrica, o quella delle Spermatofite con meristema stratificato. 
Le proprietà regolative ed autodeterminanti dell’apice vanno ri
ferite a tutto il complesso del meristema indifferenziato, a quella 
parte in cui non si è ancora avuto il determinismo irreversibile 
dei primordi fogliari. E' questo meristema che si mostra in grado 
di riorganizzare nuovi germogli quando venga sperimentalmente 
frammentato in più parti, o che è capace di continuare il suo 
sviluppo autonomo se isolato dalle regioni periferiche già in via 
di differenziazione. La sua estensione, i suoi confini, variano na
turalmente da specie a specie, essendo in rapporto soprattutto 
alla particolare fillotassi ed al più o meno precoce determinismo 
fogliare; ma variano anche, sebbene più limitatamente, nel corso 
dello sviluppo individuale, ad esempio nelle diverse fasi del pla- 
stocrono. In Phaseolus, e probabilmente in molte specie a fillo
tassi distica, questo centro morfogenetico comprende sia l'estre
mità dell'apice, sia l'area del primordio fogliare ancora indeter
minato I2.



— 88

Centri morfogenetici a prospettive limitate e subordinati a 
quello apicale sono i primordi laterali, già determinati come fo
glie. L'esperimento dimostra non solo la derivazione delle zone 
organogene laterali dal meristema apicale indifferenziato, ma 
anche l'impossibilità di dissociare l'uno dall'altro territorio, sen
za provocare, nei primi stadi del differenziamento, deviazioni od 
alterazioni nello sviluppo delle aree presuntive fogliari: forma
zione di gemme o di foglie aberranti nelle felci, di foglie aberranti 
o di parenchima abortivo nelle Spermatofite. Di qui l'importanza 
anche fisiologica che bisogna attribuire al centro morfogenetico 
apicale nel processo di determinazione dei centri morfogenetici 
fogliari. Un suo effetto regolativo in tale processo è anche dimo
strato dalla osservazione che il danneggiamento del meristema 
apicale comporta in alcuni casi lo sviluppo di foglie con basi 
ridotte su aree normalmente prive di tali organi (Snow M. & 
Snow R., in Lupinus, 1955).

Ma il centro morfogenetico apicale, anche se d'importanza 
preminente, non è la sola zona embrionale ad esercitare un'azione 
di controllo e di regolazione nella morfogenesi fogliare; anche le 
aree già determinate come foglie fanno sentire la loro influenza 
nell'ulteriore organogenesi. Così in Lupinus le giovani foglie ini
biscono normalmente l’estensione secondaria dei successivi pri
mordi (Snow M. & Snow R., 1959); in Phaseolus il mancato svi
luppo di li consecutivo ad una micropuntura anche marginale 
della sua area presuntiva provoca spostamenti nella posizione 
delle nuove aree fogliari (Pellegrini, inedito).

Questi fatti proverebbero che un centro morfogenetico fo
gliare, dopo essersi sottratto all'influenza della regione apicale, 
è ancora essenziale nell'ulteriore normale organogenesi del ger
moglio. Essi rappresentano una testimonianza delle reciproche 
relazioni intercorrenti fra i vari centri morfogenetici e si accor
dano con la concezione di Wardlaw (1957 b) che riconosce all'a
pice vegetativo delle proprietà olistiche, considerandolo un si
stema di zone integrate e correlate, nel quale vi sono effetti 
delle singole parti sul tutto, come del tutto sulle singole parti. 
La teoria dei physiological fields, che si ispira ad un'ipotesi di 
Schoute (1913) ed è suffragata dagli esperimenti sull'apice vege
tativo di Dryopteris e di altre felci illustrati in precedenza, so-
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stiene che ciascuna zona embrionale, regione apicale ed aree fo
gliari, rappresenta un centro di sviluppo, ossia ununità morfo- 
genetica con un proprio campo fisiologico, dove si esplicano par
ticolari attività metaboliche; un nuovo centro di sviluppo fo
gliare si formerebbe solo in quelle regioni del meristema che 
giacciono al difuori dei campi preesistenti (Wardlaw, 1965, 1968).

La facilità con cui nelle Crittogame vascolari un giovane pri
mordio fogliare può essere sperimentalmente modificato in gem
ma dimostra che la determinazione degli organi laterali in que
sto gruppo sistematico è un processo ancora fondamentalmente 
indistinto nella prima fase dell’ontogenesi e che solo in un se
condo momento la determinazione si orienta in senso fogliare o 
gemmale. Lo dimostra peraltro il fatto che inizialmente foglia 
e gemma sono strutturalmente molto simili. Gemme, foglie ra
diali e foglie dorsoventrali sono nelle felci tre prospettive di 
sviluppo di un organo laterale ed è probabile, come Cutter sug
gerisce (1957), che nel corso del suo normale differenziamento 
un primordio fogliare attraversi tre stadi critici corrispondenti 
a queste tre possibilità di sviluppo.

Ben diversa è la situazione nelle Spermatofite, dove il de
terminismo fogliare è molto precoce e distinto fin dall'inizio da 
quello gemmale. In nessun caso si è riusciti a modificare il de
stino di un primordio fogliare anche molto giovane, sebbene in 
alcune Dicotiledoni talora siano state ottenute foglie aberranti 
a simmetria raggiata. Il significato di queste foglie radiali non è 
ben chiaro. Potrebbero dipendere dal limitato apporto di so
stanze nutritive (Wardlaw, 1956 b, 1957 a), dalle insufficienti di
mensioni del primordio isolato (Snow M. & Snow R., 1959) dalla 
rimozione dello stimolo induttivo normalmente esercitato dalla 
regione apicale (Sussex, 1955; Pellegrini, 1963).

Il determinismo della foglia, per lo meno in alcune specie 
di Dicotiledoni sembra strettamente correlato a quello del cor
done procambiale associato al giovane primordio; entrambi i 
processi dipenderebbero da qualche stimolo proveniente dalla 
regione apicale (Pellegrini, 1963; Neville, 1968).

Le iniziali delle gemme laterali nelle Spermatofite, anche se 
sempre ben distinte dai primordi fogliari, hanno con essi stretti
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rapporti di posizione, formandosi solitamente alla loro ascella. 
Nella generalità dei casi esse si originano dopo l'inizio del pri
mordio fogliare corrispondente, ma qualche volta possono anche 
precederlo. Talora la loro posizione è tale da far pensare che 
abbiano origine dall'attività segmentativa della giovane foglia, 
talaltra hanno chiaramente origine dal meristema apicale del ger
moglio principale.

In ogni caso la stretta correlazione morfogenetica fra foglia 
e gemma ascellare è messa in evidenza da parecchi esperimenti. 
In primo luogo tutti i trattamenti che modificano la posizione 
di una foglia, modificano anche quella della relativa gemma. Si 
è visto che il mancato sviluppo di un giovane primordio foglia
re, consecutivo alla sua rimozione chirurgica, impedisce del tutto 
la comparsa del meristema gemmale (Pellegrini, 1962, 1963, in 
Phaseolus), può far regredire questo meristema in banale pa
renchima abortivo, o far diminuire il numero della serie di gem
me ascellari, a seconda dello stadio del primordio fogliare sop
presso (Neville, 1961, 1968, in Gleditschia). Anche lo sviluppo 
di gemme fiorali può essere totalmente impedito in seguito al
l'ablazione delle giovani corrispondenti brattee (Cusick, 1959).

Questi risultati fanno certamente pensare che le gemme a- 
scellari potrebbero essere indotte a svilupparsi nella loro sede 
caratteristica per qualche stimolo proveniente dalle giovani fo
glie. D'altra parte è noto che il territorio situato all'ascella fo
gliare, o che rechi una gemma, o che ne sia privo, è normalmente 
inibito dall'apice vegetativo terminale: la rimozione di tale sti
molo consecutiva alla soppressione del meristema apicale o alla 
sua separazione chirurgica dalla regione ascellare, stimola lo svi
luppo di una gemma latente o determina la comparsa ex novo del 
meristema gemmale.

Neville osserva che la rimozione del meristema apicale in 
Gleditschia senza danneggiamento del primordio fogliare li im
pedisce sia lo sviluppo di questa foglia, sia quello del suo com
plesso ascellare, e conclude che la localizzazione del sistema a- 
sceliare è contemporanea o quasi a quella della foglia corrispon
dente. Si potrebbe pensare, afferma l’Autore, che i fattori che 
determinano la posizione delle foglie determinino simultanea
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mente quella dei loro germogli ascellari, o che due gruppi di fat
tori agiscano parallelamente in maniera strettamente legata, ipo
tesi già avanzata da Snow M. & Snow R. (1942). Questi fattori 
consentirebbero la formazione di un centro di sviluppo la cui 
parte abaxiale, sotto l’influenza organizzatrice dell'apice evol
verebbe in foglia. La parte adaxiale sarebbe sottoposta succes
sivamente a due azioni antagoniste, luna repressiva da parte del 
meristema apicale, l'altra stimolatrice da parte del giovane pri
mordio fogliare. Dall'equilibrio o dalla dominanza di una di que
ste due influenze antagoniste dipenderebbe il vario comporta
mento di un territorio ascellare.

Una tale ipotesi non è priva d'interesse e potrebbe certa
mente corrispondere alla realtà dei fatti, essendo il territorio 
della gemma ascellare notoriamente soggetto alle influenze re- 
golative delle regioni embrionali contigue. Ma per dimostrare 
che il controllo dello sviluppo di una gemma laterale sia legato 
ad un tale meccanismo d'azione occorrono molte più prove. In 
Phaseolus ad esempio la soppressione del meristema apicale del 
germoglio non pregiudica mai nè lo sviluppo del primordio fo
gliare li, nè quello della sua gemma ascellare.

Audus (1959) suggerisce che un complesso di sostanze de
rivate rispettivamente dal primordio fogliare, dalla regione api- 
cale a forse anche dall'asse, condizionerebbe sia la formazione 
che la posizione della gemma laterale.

I meccanismi che stanno alla base del differenziamento e 
dell'organogenesi del germoglio, come di ogni altra struttura ad 
elevata organizzazione, sono indubbiamente di natura complessa 
e da ricercarsi soprattutto a livello biochimico. Alcuni biorego
latori, come auxine, kinetine, gibberelline, ecc., di cui è cono
sciuta l'influenza sull'attività cellulare, e forse altri non ancora 
noti, possono avere una parte importante nei processi organiz
zativi, sia mantenendo i caratteri meristematici in un centro 
morfogenetico, sia attivandone Io sviluppo secondo una deter
minata direzione.

Più che all'effetto di particolari sostanze organoformative sul 
tipo delle ipoteche caline, mai messe in evidenza fino ad oggi,
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il determinismo organogenetico sembra legato ad interazioni 
quantitative fra certi metaboliti, come ad esempio fra auxina e 
kinetina. E’ così noto che, nelle colture in vitro di tabacco, se 
questo rapporto è spostato verso l'auxina si ha formazione di 
radici, se spostato verso la kinetina si ha formazione di germo
gli (Skoog & Miller, 1957). Wardlaw (1968) suggerisce che un 
analogo equilibrio fra i componenti di un determinato physico
chemical reaction system (v. teoria di Turing, 1952) potrebbe 
condizionare nell’apice del germoglio il differenziamento di un 
centro di sviluppo in un primordio fogliare anziché in una 
gemma.

Un fatto certo è che la cellula vegetale ha attitudini spicca
tamente plasmabili in rapporto al suo particolare ambiente cir
costante. E" chiaro che il suo diverso destino dipende anche dalla 
posizione relativa che essa occupa sia nei confronti dei circo
stanti territori cellulari, nell'ambito del centro morfogenetico di 
cui essa fa parte, sia nei confronti dei territori cellulari dell'intero 
organismo. Alterare questi rapporti di posizione, ad esempio per 
via traumatica, significa anche esporre quella cellula o un gruppo 
cellulare a nuove condizioni biochimiche che ne determinano il 
diverso differenziamento.

Una chiara testimonianza di tale assunto è fornita da un 
recente risultato raggiunto da Haukins-Smith & Murashige 
(1970), i quali coltivando in vitro il meristema apicale indifferen
ziato di alcune specie di Nicotiana e di Daucus, sono riusciti per 
la prima volta ad ottenere un organismo completo, attraverso 
fasi iniziali di sviluppo somigliantissime a quelle del differenzia
mento embrionale. E" evidente in questo caso che la completa 
interruzione dei rapporti del centro morfogenetico del germoglio 
con i tessuti della pianta madre, ha avuto come diretta conse
guenza l'instaurazione di nuovi gradienti assili, e di una nuova 
polarità (cioè con polo caulinare e polo radicale, come nell'em
briogenesi), direttamente responsabili dell'insorgenza, in corri- 
spondenza dell'estremità recisa, del centro morfogenetico ra
dicale.

La totipotenza cellulare, che può essere messa in rapporto 
alla variabilità delle condizioni dell'ambiente interno, si riferisce 
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naturalmente alle modificazioni strutturali ed organogene, nel
l'ambito di quei caratteri ben più rigorosamente stabili, di or
dine specifico.

Il problema del differenziamento, e dell'organizzazione del 
germoglio in particolare, non si esaurisce ovviamente con l'ana
lisi di tali rapporti, ma investe anche e soprattutto lo studio dei 
fattori che condizionano e controllano le caratteristiche struttu
rali tassonomiche. La fillotassi, ad onta delle modificazioni spe
rimentali talvolta ottenute, rientra in tale aspetto della morfo- 
genesi. Essa è manifestamente legata ad alcuni parametri rile
vabili nel meristema apicale e negli incipienti primordi fogliari; 
in alcuni casi è stato notato che ad un'alterazione fillotassica ot
tenuta sperimentalmente, non corrisponde un'analoga modifica
zione nel valore di alcuni di tali parametri, come il rapporto 
plastocronico e Vindice fillotassico (Richards, 1951). Ciò signi
fica che queste modificazioni, molto spesso temporanee, non sono 
sostenute da sostanziali alterazioni nei caratteri fondamentali 
dello sviluppo.

Il problema è tuttora completamente aperto, ma è chiaro 
che qualsiasi teoria fisiologica o biochimica della fillotassi deve 
tener conto di questa importante circostanza, che, a differenza 
della labilità organogena insita nel cormo, in virtù della quale 
un centro morfogenetico, in particolari condizioni può cambiare 
prospettive di sviluppo, il comportamento fillotassico è espresso 
da un insieme di caratteri più stabilmente legati all'organizza
zione specifica, cioè alla costituzione genetica del meristema 
apicale.
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RIASSUNTO E CONCLUSIONI

Una sintesi dei più significativi lavori di morfogenesi sperimentale 
dell’apice vegetativo del germoglio, relativi alle modalità di crescita del 
meristema apicale ed ai meccanismi dello sviluppo desunti dai risultati 
della microchirurgia, ha permesso di raggiungere le seguenti principali con
clusioni:

I) L’apice vegetativo del germoglio, qualunque sia la sua struttura
— quella con meristema ad iniziale unica di alcune Crittogame vascolari, 
quella con meristema stratificato o zonato delle Spermatofite — risulta 
fondamentalmente costituito da una regione centrale o distale, dalla cui attività 
segmentativa più o meno lenta ma continua, vengono formati quegli ele
menti cellulari, che nel loro graduale spostamento verso i fianchi, conti
nuano a dividersi, entrando quindi a far parte del meristema periferico. 
Quest’ultima regione, spesso più attiva rispetto alla prima, deve consi
derarsi la zona organogena, sede della determinazione e del successivo dif
ferenziamento dei centri dello sviluppo laterali (fogliari e gemmali).

II) L’apice vegetativo va riguardato come un insieme di zone em
brionali (centri morfogenetici o centri di sviluppo) a diverso valore pro
spettico, ma tutte morfogeneticamente attive e strettamente interdipendenti. 
Il più importante centro morfogenetico, per le ampie potenzialità di svilup
po e per le proprietà regolative ed autodeterminanti riferibili all’intero com
plesso organico, è rappresentato dall’area sommitale indifferenziata dell’apice, 
la cui estensione varia specialmente in rapporto alla particolare fillotassi 
specifica, La sua importanza fisiologica nell’interferire nei processi di de
terminazione degli organi laterali (possibilità di modificare un primordio 
fogliare in gemma o in organo aberrante con caratteri intermedi fra foglia e 
gemma) è messa particolarmente in rilievo nelle Crittogame vascolari, dove 
l’irreversibilità organogena si realizza piuttosto tardivamente nel corso del
l’ontogenesi. Ma anche nelle Spermatofite, dove il determinismo fogliare è 
più precoce e distinto fin dall’inizio da quello gemmale, un’azione di controllo 
della regione apicale nel processo di determinazione fogliare è dimostrata 
dall’impossibilità di ottenere foglie normali dai relativi primordi, chirurgica
mente separati dalla regione distale, in una fase precocissima dello sviluppo.

III) Centri morfogenetici a prospettive limitate devono considerarsi 
i primordi laterali già determinati come foglie. Le loro proprietà regola
tive desunte dalla possibilità d’indurre in essi la duplicità fogliare in se
guito alla bipartizione chirurgica, sono infatti ristrette a livello organo
geno e non trasmissibili ai successivi primordi fogliari.

L’esperimento dimostra anche che un centro morfogenetico fogliare, 
sottrattosi all’influenza apicale, è a sua volta in grado d’interferire nel
l’ulteriore organogenesi del germoglio, regolando ad esempio l'estensione 
secondaria dei successivi primordi fogliari.

IV) Primordi fogliari e gemme laterali delle Spermatofite, precoce
mente distinti e più rigidamente determinati fin dall'inizio rispetto alle 



— 95 —

Crittogame vascolari, presentano, nella generalità dei casi, stretti rap
porti di posizione e di correlazione, L’esperimento microchirurgico dimo
strerebbe la diretta influenza del giovane primordio fogliare sulla propria 
gemma, in alcuni casi interferendo soltanto sulla formazione del relativo 
centro meristematico, in altri influendo anche sul suo ulteriore differenzia
mento ed accrescimento.

Si discute sui possibili meccanismi che stanno alla base di questi ed 
altri aspetti del differenziamento e dell’organogenesi del germoglio.

SUMMARY

A survey of the most significant papers of experimental morphogene
sis concerning the growing features of the apical meristem and the mecha
nisms of the growth deduced from the surgical results, allowes to reach 
the following main conclusions:

1) The shoot apex, whatever its structure may be, fundamentally 
consists of a central or distal region, from which more or less slowing 
but continuing activity, arise those cellular elements that in its gradual 
desplacements towards the flanks continue to divide becaming therefore 
part of periferal meristem. The latter region, often more active than the 
former, must be considered the organogenous zone, seat of determination 
and successive differentiation of lateral growth centres (leaves and buds).

2) The shoot apex must be considered a whole of embryonic zones 
{morphogenetic centres or growth centres) having varies developing po
tentialities, but all morphogenetically actives and strictly interdependents. 
The most important morphogenetic centre, on account of its wide deve
lopmental potentialities and of the regulative and autodetermining pro
perties referable to the whole complex, is regarded the summital indiffe> 
rentiated area of the apex, the extension of which varies especially in re
lation to specific phyllotactic patterns. Its physiological importance in 
interfering in the process of determination of lateral organs (possibility 
of modifing a leaf primordium in bud or in aberrant radial leaf), is demon
strated particularly in the fems, where the organogenous irreversibility is 
rather tardily realized during the ontogenesis. But even in the Sperma- 
tophytes, where the leaf determination is more precocious and even 
ab initio distinct from that of the buds, an action of control of the apical 
region in the leaf determination is revealed by the impossibility of obtai
ning normal leaves from the relative primordia surgically isolated from 
the distal region in a most precocious stage of development.

Ill) The lateral primordia already determined as leaves are consi
dered morphogenetic centres of limited potentialities. Its regulative pro
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perties deduced from the possibility of inducing in them the foliar dupli
city, are in fact limited to organogenous level and are not transmissible 
to next foliar primordia.

The experiment also demonstrates that foliar morphogenetic centre, 
escaped from the apical influence, is able in his turn to interfere in the 
further organogenesis of the shoot, e.g. by regulating the secondary exten
sion of the next foliar primordia.

IV) Foliar primordia and lateral buds in the Spermatophytes, more 
precociously and rigorously determined in respect of vascular Cryptogams, 
generally are strictly correlated. The surgical experiment seems to de
monstrate the direct influence of the young foliar primordium on its 
axillary bud, sometimes influencing only the formation of the relative 
meristematic centre, in other cases influencing also its further increase 
and differentiation.

The possible mechanisms of the above and others aspects of the shoot 
differentiation and organogenesis are discussed.
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