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STEFANO MANCUSO*

Gli apici radicali come centri di comando della pianta:
lo stato “neural-simile” della zona di transizione

INTRODUZIONE

Sebbene le piante siano, in linea generale, organismi privi di mobilita e man-
chino delle piti ovvie attivita celebrali possedute dagli animali e dagli esseri
umani, tuttavia esse sono capaci di manifestare tutte le caratteristiche proprie
del comportamento intelligente oltre che essere dotate di molecole neuro-at-
tive, in particolare sinaptogamine e recettori glutammato.

Recenti sviluppi della biologia cellulare vegetale hanno permesso di identi-
ficare nelle piante strutture assimilabili a sinapsi che utilizzano 'auxina come
molecola simil-neurotrasmettitrice specifica per le piante. Cio lascia intui-
re che la comunicazione sinaptica non sia limitata agli animali ed agli esseri
umani, ma che sia ampiamente presente anche nei tessuti vegetali. Gli apici
radicali situati nel “polo” anteriore del corpo vegetale in virth delle caratte-
ristiche esibite, sembrano essi stessi, o pill specificatamente le loro zone di
transizione, agire in una qualche misura come centri di comando simili al
cervello. Lopposto “polo” posteriore ospita gli organi sessuali ed ¢ deputato
alla funzione riproduttiva. Infine, ipotizziamo che i tessuti vascolari si com-
portino come strade per I'attivita nervosa vegetale, permettendo rapidi scambi
di informazioni tra le parti vegetali in crescita quali il fusto e le foglie e quelle
che si comportano come un cervello e che risiedono negli apici radicali.

La lunga serie di studi sull’ “intelligenza” delle piante, ebbe inizio conAri-
stotele (280 a.C.), il quale considerava le piante dotate di un’anima e di senti-
menti, e proseguendo per tutto il corso della storia, raggiunse il suo culmine
con Charles Darwin il quale, in collaborazione con suo figlio Francis (fig. 1),
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pubblicd nel 1880 7he power of movement in plants, libro nel quale il grande
naturalista asseriva che gli apici radicali delle piante si comportano come un
cervello esteso, simile al cervello degli animali pitt semplici. Sebbene la lunga
serie di esperimenti effettuati avesse convinto Darwin della correttezza delle
proprie osservazioni, egli tuttavia non ebbe la forza di sostenere fino in fondo
questa idea, dovendo gia combattere strenuamente contro le terribili polemi-
che (ancor oggi non sopite) suscitate dalla sua teoria sull’origine delle specie
(On the origin of species by means of natural selection), pubblicata nel 1859.

Sebbene gli studi di “neurobiologia vegetale” siano continuati fino ai no-
stri giorni essi sono stati sempre relegati ai margini della biologia vegetale
essendo considerati scientificamente poco ortodossi.

Il nostro scopo ¢ quello di dimostrare come tale punto di vista sia erroneo
e di discutere per la prima volta in modo critico i recenti dati sulla “biologia
nervosa delle piante” ottenuti sia attraverso studi di elettrofisiologia che me-
diante ricerche di biologia cellulare e molecolare. La conclusione alla quale
siamo giunti ¢ che nell’apice radicale esista un gruppo di cellule altamente
specializzate, che possiede quasi tutti gli attributi propri di un tessuto cere-
brale.

Storicamente si ¢ ritenuto che gli animali e le piante fossero organizzati
sulla base di principi contrastanti a causa dell'immobilitd di quest'ultime.
Tuttavia la storia della teoria cellulare, inizialmente elaborata grazie a studi
effettuati su materiale vegetale e in seguito pienamente confermata anche per
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Fig. 1 Da sinistra Francis and Charles Darwin autori di “The power of movements in plants”,
opera edita nel 1880 in cui per la prima volta si accenna ad un “cervello” vegetale
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gli animali, costituisce un eccellente esempio di come idee contrastanti siano
alla fine coincise. La nostra convinzione che caratteristiche di tipo cerebrale
siano prerogativa di una particolare zona altamente specializzata dell’apice
radicale, costituisce un ulteriore passo nella dimostrazione di come le piante
e gli animali, nonostante ovvie superficiali differenze, siano molto pit simili
di quanto normalmente non si consideri.

La scoperta di queste prerogative di attivita simil-nervosa nelle piante per
giunta annulla il divario osservato tra i vegetali e gli animali nel tentativo di
armonizzare il numero di sub-sistemi biologici necessari per produrre mate-
ria, energia e informazione (Barlow, 1999).

ACQUISIZIONE DELL’INFORMAZIONE, APPRENDIMENTO,
MEMORIZZAZIONE E COMUNICAZIONE

E ormai un dato certo che le piante superiori non solo siano capaci di ri-
cevere segnali dall’ambiente circostante ma che posseggano anche meccani-
smi atti alla rapida trasmissione di questi. Inoltre le piante sono in grado di
(ri)elaborare le informazioni ottenute dall’ambiente circostante manifestando
una capacita di apprendimento che implica la ricerca di uno scopo, la capa-
cita di stimare gli errori e la presenza di meccanismi mnemonici. Le piante
possono comunicare (trasmettere) tale informazione alle piante vicine. Cu-
riosamente la presenza di erbivori che si nutrono delle parti superiori delle
piante (foglie e rami) induce le radici ad emettere segnali chimici basati su
composti volatili che vengono recepiti dalle radici di piante limitrofe.
Esistono altri esempi di “informazioni sotterranee” scambiate tra pian-
te vicine. Lintelligenza delle piante ¢ strettamente connessa con la plasticita
fenotipica che permette comportamenti di efficace adattamento ai continui
cambiamenti dell’ambiente circostante. Il comportamento intelligente delle
piante ha ovviamente lo scopo realizzare il massimo benessere in un dato
ambiente. Questi processi di apprendimento e memorizzazione sono stret-
tamente associati alle oscillazioni ritmiche circadiane ed ultracircadiane dei
flussi ionici sensibili ai fattori e agli stress ambientali. Comunque il fusto di
una pianta puo raggiungere dimensioni considerevoli: le sequoie ad esempio
sono senza dubbio gli organismi terrestri pitt grandi. Dimensioni cosi estese
richiedono rapidi mezzi di comunicazione su lunghe distanze allo scopo di ar-
monizzare le attivitd delle radici sotterranee e dei rami senza eccessivi ritardi.
Le piante chiaramente mancano di un centro di controllo e somigliano a
colonie di insetti sociali, come le formiche. E stato proposto che il loro svilup-
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po sia guidato pilt da una determinazione collettiva che da una pianificazione
centralizzata (Sachs, 2003). In modo simile a quanto avviene nell’organizza-
zione degli insetti sociali (Fewell, 2003) ed anche nella reti neurali del sistema
nervoso centrale (Laughlin & Sejnowski, 2003), le piante costruiscono modelli
complessi di organi attraverso fenomeni su larga scala governati da un nume-
ro limitato di processi basati su dinamiche non lineari (Sachs, 2003; Fewell,
2003; Laughlin & Sejnowski, 2003). Nella sua opera fondamentale, Charles
Darwin propose che gli apici radicali collocati in corrispondenza del polo an-
teriore della struttura (corpo vegetale) costituissero il cervello delle piante che a
sua volta assomigliava al cervello diffuso (esteso) proprio degli animali inferiori
(Darwin, 1880). Inoltre gli apici vegetativi e radicali in generale sono conside-
rati rappresentare i cosiddetti “centri dominanti” che percepiscono i segnali in-
viati dall’ambiente circostante e gli stimoli a crescere e che comunicano insieme
attraverso percorsi di segnalazione a lunga distanza (Polevoi, 2001).

Per 'appunto, in un recente articolo ¢ stato rivelato che il sistema nervoso
diffuso degli emicordati possiede una sua anatomia nonostante la mancanza
di un sistema centralizzato (Lowe et al., 2003). In questo senso il sistema
nervoso diffuso degli animali inferiori assomiglia molto al sistema di venatu-
re proprio delle foglie ed di altri organi delle piante superiori (Sachs, 2000,
2003).

Ovviamente il sistema nervoso degli emicordati diffuso ma strutturato si &
successivamente centralizzato durante I'evoluzione della linea cordata (Lowe
et al., 2003; Holland, 2003). Le piante, sessili e continuamente esposte al-
lazione di fattori ambientali in continuo mutamento hanno mantenuto un
sistema piuttosto diffuso che meglio si adatta ad loro modo di vita sessile.

Esistono numerosi esempi di potenziali d'azione nelle piante ed ¢ ormai
ampiamente accettato che essi siano presenti in tutte le piante, e non solo
in quelle, come le insettivore, capaci di rispondere con movimenti rapidi ad
una sollecitazione esterna (Pickard, 1973; Simons, 1981; Goldsworthy, 1983;
Davies, 1987).

Va ricordato che una fra le prime osservazioni di un potenziale d’azione
(1873) fu effettuata su delle piante; essa si deve a John Burdon-Sanderson che
scopri il suddetto fenomeno bioelettrico nelle foglie di Dionea (Burdon-San-
derson, 1873). Il potenziale d’azione vegetale ¢ un potenziale d’onda negativo
con una forma, un'ampiezza ed una lunghezza tipiche che manifesta tutte
le caratteristiche specifiche dei potenziali d’azione neuronali animali: stabile
velocita di propagazione, capacita di propagarsi senza perdita di intensita e
infine caratteri rispondenti alla legge del tutto-o-niente (Dziubinska et al.,
1983; Zawadzki, 1980; Zawadzki et al., 1991).
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I potenziali d’azione vegetali ultra rapidi possono raggiungere la velocita
caratteristica dei potenziali d’azione del sistema nervoso animale (Volkov et
al., 2000; Labady et al., 2002; Shvetsova et al., 2002). Inoltre, in modo del
tutto simile a quello delle cellule neuronali animali, i potenziali d’azione ve-
getali sono strettamente associati al trasferimento del calcio (Beilby, 1984;
Ward et al., 1995). I potenziali d’azione vegetali possono essere indotti da
ferite cosi come da molti stimoli ambientali: stress meccanici, temperatu-
ra, luce, gravitd, ed anche in risposta all'ormone vegetale, auxina (Davies &
Shuster, 1981; Rhodes et al., 1996; Pickard, 1984; Davies, 1987; Wildon et
al., 1992; Shimmen, 2001). Ancora, i potenziali d’azione inducono risposte
morfogeniche simili a quelle dell’ormone vegetale auxina (Frachisse et al.,
1985; Goldsworthy & Rathore, 1985).

Esempi classici di telecomunicazione tra piante sono quelli ricavati da
ferite o attacchi patogeni. Ad esempio nel pomodoro e nella vite le ferite
producono la trasduzione di sistematici segnali elettrici (Rhodes et al.,
1996; Mancuso, 1999). Un altro significativo esempio di telecomunica-
zione nelle piante ¢ costituito dal rapido sviluppo di resistenza sistemica
acquisita (SAR) in seguito ad attacchi patogeni (Alvarez et al., 1998; Pe-
tersen et al., 2000). Una infezione locale immunizzante in una parte della
pianta produce rapidamente una resistenza non specifica nei confronti
del patogeno nella totalitd della pianta. In aggiunta, le cellule vegetali
registrano e percepiscono molti parametri fisici ambientali, quali la luce,
e la gravita, e trasmettono questa informazione radialmente alle cellule
adiacenti o lungo I'asse apicale-basale dell’organo vegetale in coinvolto
(Tanada et al., 1980; Behrens et al., 1985; Collings et al., 1992; Fromm &
Eschrich, 1993; Bischoff et al., 1997; Weisenseel & Meyer, 1997; Schiitz
& Furuya, 2001).

La (tele)comunicazione vegetale si basa sulla rapida propagazione di se-
gnali elettrici (Mancuso, 1999; Shimmen et al., 2001a,b) che sono spesso
seguiti da rapidi cambiamenti nell’espressione genica (Wildon et al., 1992;
Stankovic & Davies, 1996; Vian et al., 1996). Cio suggerisce che i segnali
elettrici possano indurre una riprogrammazione genica. Inoltre, i potenziali
d’azione possono indurre il rilascio dell’'ormone vegetale dello stress (legato
allo stress), 'etilene (Dziubinska et al., 2003) ed un antico segnale gassoso
lossido nitrico (S. Mancuso, S. Mugnai, D. Volkmann & FE Baluska, unpu-
blished data) in parti della pianta lontane e non direttamente stimolate. Seb-
bene i potenziali d’azione rapidi siano fenomeni ben conosciuti, non esiste
ancora una spiegazione, al livello di biologia cellulare, per questa forma di
comunicazione tra piante.
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LE SINAPSI VEGETALI

Sebbene la manifestazione di potenziali d’azione in diverse specie ed organi
vegetali fosse ampiamente accettata come vera, tuttavia ¢ stato almeno inizial-
mente impossibile collegare questi fenomeni bioelettrici di comunicazione
con una attivita simil-nervosa nelle piante essendo quest’ultime ritenute prive
di sinapsi, neuroni e cervello. Tutto cid sembra destinato a cambiare radical-
mente di fronte a quanto da noi scoperto e cioe¢ che le cross-walls della zona
di transizione dell’apice radicale, e probabilmente tutte le cross-walls per una
certa estensione, hanno proprieta che (Baluska et al., 2003a,b,c) rispondono
alla definizione recentemente rivista ed allargata di sinapsi (Dustin & Col-
man, 2002).

Fondamentalmente, i recenti progressi nel campo dell'immunologia cel-
lulare hanno rivelato che le interazioni di segnale tra le cellule T e gli anti-
geni che rappresentano le cellule bersaglio nel sistema immunitario animale,
culminano nella formazione di sinapsi immunologiche basate sull’actina, le
quali, sotto molti punti di vista, assomigliano alle sinapsi neuronali (Dustin
& Cooper, 2000; Das et al., 2002; Dustin & Colman, 2002; Fuller et al.,
2003; Huppa et al., 2003). Per questo motivo, i suddetti autori hanno rivisto
ed aggiornato la definizione di sinapsi.

Secondo la nuova definizione, per sinapsi si devono intendere domini di
adesione asimmetrici basati sull’actina, specializzati nella rapida comunica-
zione intercellulare realizzata attraverso vesicle trafficking (Dustin & Colman,
2002). La nostra analisi delle cross-walls vegetali, specialmente nella zona di
transizione dell’apice radicale, rivela che queste pareti possono anche esse-
re considerate come sinapsi basate sull’actina (Baluska et al., 2000, 2001,
2003a,b,c, 2004; Barlow et al., 2004; Wojtaszek et al., 2004). E interessante
notare, come oltre all’actina, queste sinapsi vegetali accumulino grandi quan-
tita della miosina di classe VIII (Baluska et al., 2000, 2003c, 2004), molecola
non convenzionale, specifica delle piante, apparentemente coinvolta nella en-
docitosi vegetale (Baluska et al., 2004).

Se le cross-walls rappresentano le sinapsi vegetali, allora esiste anche il biso-
gno di un qualche tipo di cellula capace di funzionare come un classico neu-
rone. Nel cervello animale, 'immobilita dei corpi cellulari neuronali richiede
la produzione di numerose appendici allungate, gli assoni, che trovano le cel-
lule partner ed organizzano quindi le sinapsi neuronali nel cervello. Le cellule
vegetali hanno sostanzialmente forma tubolare e tipicamente entrano in con-
tatto le une con le alter attraverso i loro poli terminali, anche noti come cross-
walls (sinapsi vegetali), per formare lunghe file di cellule che compongono le
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unitd base dei tessuti vegetali (Baluska et al., 2003b). Ovviamente le cellule
vegetali dotate di pareti rigide (Wojtaszek et al., 2004), che garantiscono loro
forme tubolari allungate (Baluska et al., 2003b), non necessitano di estendere
protuberanze quali gli assoni allo scopo di trovare le cellule partner. Questo
caratteristico modello di interazione tra cellule all'interno dei tessuti vegetali
potrebbe rappresentare il motivo per il quale le piante non posseggono nes-
suna delle classiche proteine microtubolari associate (MAPS) caratteristiche
dei neuroni (Lloyd & Hussey et al., 2001; Hussey et al., 2002; Meagher &
Fechheimer, 2003). Una ulteriore somiglianza con le sinapsi neuronali e im-
munologiche (Dustin & Cooper, 2000; Dustin & Colman, 2002; Das et al.,
2002; Fuller et al., 2003) consiste nel fatto che le sinapsi vegetali realizzano
regolati cicli di esocitosi/endocitosi guidati dalla polimerizzazione dell’actina
(Geldner et al., 2001, 2003; Grebe et al., 2003; Boonsichirai et al., 2003).
E importante notare che, le sinapsi vegetali, cosi come quelle neuronali e
immunologiche, sono particolarmente ricche di actina (Baluska et al., 1997,
2000) e un citoscheletro intatto nel suo contenuto di actina ¢ importante per
il trasporto polare dell’auxina (Muday, 2000; Muday & Murphy, 2002).

L’AUXINA E UNA MOLECOLA SEGNALE
CHE SI COMPORTA COME UN NEUROTRASMETTITORE

Se le cellule vegetali sono interconnesse mediante contatti sinaptici specializ-
zati nel trasferimento di segnali elettrici, allora necessitano anche di appro-
priati neurotrasmettitori. Sorprendentemente le piante possiedono numerosi
neurotrasmettitori (Roshchina, 2001) il cui ruolo nella comunicazione inter-
cellulare delle piante rimane tutto da esplorare. Oltre ai neurotrasmettitori
classici, nelle cellule vegetali & presente 'ormone vegetale auxina, che ad essi
assomiglia sotto molti aspetti (Baluska et al., 2003a). Ad esempio I'auxina
extracellulare & responsabile di una vasta gamma di risposte elettriche nelle
piante (Cleland, 1977; Bates & Goldsmith, 1983; Vorobiev & Manusadzia-
nas, 1983; Pickard, 1984; Goldsworthy & Rathore, 1985; Bottger & Hil-
gendorf, 1988; Miller & Gow 1989; Goldsworthy & Mina, 1991; Mina &
Goldsworthy, 1991; Zimmermann et al., 1994). Oltre a ci¢ 'auxina modula
Pattivita di diversi canali ionici (Bottger & Hilgendorf, 1988; Zimmermann
et al., 1994; Thomine et al., 1997; Becker & Hedrich, 2002) essenziali per
la propagazione dei segnali elettrici (Ward et al., 1995) e nella conservazione
delle altre proprieta della membrana plasmatica (vedi per es. Zbell & Wal-
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ter-Back, 1988). L'auxina ¢ responsabile anche delle oscillazioni del calcio
citosolico libero e del pH (Felle, 1998) ¢ la risposta elettrica della membrana
plasmatica all’auxina esterna suggerisce un diretto coinvolgimento dell’H*-
ATPase della membrana plasmatica (Felle et al., 1991).

Lauxina attiva 'H*-ATPase della membrane plasmatica (Kinoshita & Shi-
mazaki, 1999) e promuove trasferimenti di ioni calcio simili a quelli indotti
dalla gravistimolazione, mentre al contrario gli inibitori del trasporto auxini-
co quali 'NPA ed il TIBA interferiscono con le risposte indotte dalla gravita
che coinvolgono ioni calcio (Plieth & Trewavas, 2002).

E importante sottolineare che il trasporto auxinico ¢ sensibilmente modu-
lato dalla gravitd (Friml et al., 2002a; Ottenschliger et al., 2003) cosi come
da molti altri fattori ambientali (Schrader et al., 2003).

In accordo con I'idea che la modalita di trasporto e il funzionamento della
auxina siano simili a quelli dei neurotrasmettitori, il trasferimento dell’auxina
¢ fortemente influenzato dalle sostanze actiniche (Muday, 2000; Muday &
Murphy, 2002) ma non da quelle che agiscono sui microtubuli (Hasenstein
etal., 1999).

Lo stimolo elettrico di crescita e polarita delle cellule vegetali richiede la
presenza di auxina esogena (Goldsworthy & Rathore, 1985). A tale riguardo,
lauxina svolge gran parte delle sue sollecitazioni sulle cellule vegetali agendo
dall’esterno (Diekmann et al., 1995; Tian et al., 1995; Steffens et al., 2001)
e cid implica il coinvolgimento del suo presunto recettore, la proteina 1 che
lega I'auxina (ABP ), la cui localizzazione non ¢ stata ancora chiarita (Riick
et al., 1993; Diekmann et al., 1995; Bauly et al., 2000; Steffens et al., 2001;
Napier et al., 2002).

E importante notare che 'ABP, ¢ evidentemente essenziale per I'assem-
blaggio e il corretto mantenimento delle sinapsi vegetali poiché sia la mu-
tazione del’ABP, in Arabidopsis thaliana che la soppressione antisenso del-
'ABP, nelle cellule di tabacco BY-2 hanno come risultato la formazione di
cross-wall (sinapsi vegetali) aberranti e di file irregolari di cellule (Chen et al.,
2001). Questi esempi confermano la bonta del modello simil-neurotrasmet-
titore per 'auxina ed il suo sistema di trasporto (Balugka et al., 2003a, Barlow
et al., 2004). Cosi 'auxina oltre alle sue proprieta di simil-ormone e simil-
morfogene (Jones, 1998; Friml, 2003; Bhalerao & Bennett, 2003), esibisce
anche un comportamento da simil-neurotrasmettitore con comportamenti
del tutto simili a quelli del neurotrasmettitore glutammato nelle sinapsi neu-
ronali (Baluska et al., 2003a).

Un importante elemento a sostegno del fatto che 'auxina si comporta
come un neurotrasmettitore deriva dagli studi sperimentali sul trasporto po-
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lare nel cambio (Wodzicki, 1993; Wodzicki & Wodzicki, 1981; Wodzicki et
al., 1979, 1999). Questi autori hanno mostrato come 'applicazione esterna
dell’auxina sulle parti apicali dei segmenti del cambio induca un efflusso “ad
onda” (ondulatorio) di auxina dalla parte basale di questi segmenti. Strana-
mente la velocita di propagazione di questo segnale indotto dall’auxina & mol-
te pitt veloce dello stesso trasporto di auxina e pud essere propagato anche
contro la direzione principale del trasporto polare dell’auxina. Limportanza
vitale dell’auxina per I'esistenza stessa delle piante, correlata alla sua natura
simil-neurale oltre alle sue proprieta di ormone e morfogene ¢ evidenziata
anche dai dati che rivelano la natura molto antica di questa, piccola ma estre-
mamente potente, molecola di segnalazione (Cooke et al., 2002, 2003; Poli
et al., 2003).

Particolarmente interessante ¢ la similarita fra la struttura dell'TAA e alcuni
importanti neurotrasmettitori animali come la serotonina o la melatonina con
cui 'acido indolacetico condivide gran parte del ciclo biosintetico (fig. 2).

Recentemente la messa a punto di un nuovo microelettrodo sensibile nei
confronti dell'TAA ci ha permesso di costruire delle mappe “topografiche” dei
flussi di IAA all'interno dell’apice radicale (Mancuso et al., 2005). La zona

di transizione della radice ¢ apparsa come la regione pil interessata dai flussi
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Fig. 2 Ciclo biosintetico dell'acido indolacetico (IAA) e di due importanti neurotrasmettitori:

la serotonina e la melatonina
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Fig. 3 Profilo dellinflusso di IAA lungo una singola radice a diverse distanze dall'apice ed
effetto di inibitori del trasporto auxinico (TIBA, BFA ¢ NPA)

auxinici con influssi di IAA fino a 7-8 volte superiori rispetto alle regioni
limitrofe (fig. 3).

GLI APICI RADICALI AGISCONO COME CENTRI DI COMANDO NELLE PIANTE

Come gia ricordato nell'introduzione, Charles Darwin fu il primo a proporre
che un cervello vegetale diffuso fosse localizzato all'interno degli apici radicali
in corrispondenza del “polo” anteriore del corpo vegetale (Darwin, 1880). I
nostri risultati preliminari sono pienamente in accordo con questa, al tempo
puramente speculativa, asserzione. Intuitivamente esistono molte buone ragio-
ni perché nel corso dell’evoluzione le piante abbiano sviluppato i loro tessuti
simil-celebrali negli apici radicali sepolti in profondita nella terra. Prima di tut-
to il suolo rappresenta un ambiente molto pit stabile in confronto all’aria sia
in termini di temperatura che di umidita ed ¢ protetto dall’ozono atmosferico
cosi come dalla radiazione UV solare. Inoltre in tal modo le radici sono protet-
te dagli attacchi di animali che si nutrono di piante. Infine, lo szem-pole (il polo
corrispondente al fusto) del corpo vegetale (la sua estremita posteriore) porta
gli organi sessuali di riproduzione, mentre I'opposto polo radicale (I'estremita
anteriore) ¢ coerentemente il luogo delle attivita simil-neurali (fig. 4).
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Fig. 4 Rappresentazione della differenziazione nelle piante, secondo Darwin, fra il polo ante-
riore sede delle attivita di calcolo e il polo posteriore sede della riproduzione sessuale

E importante ricordare che gli apici radicali sono costituiti da tre zone
distinte (fig. 5) , 'interazione tra le quali garantisce I'efficace esplorazione del
suolo alla ricerca sia dei nutrienti che dell’acqua.

Sotto questo aspetto ¢ interessante osservare come una singola mutazione
nel locus TOPLESS sia in grado di promuovere la trasformazione degli apici
dei germogli in apici radicali in embrioni di Arabidopsis. Lelongazione delle
cellule radicali & molto piti rapida di quella delle cellule dei germogli e que-
sta peculiaritd non consente nessuna divisione cellulare nella zona di rapida
elongazione. Al contrario nelle cellule dei germogli la divisione e 'elonga-
zione cellulare si verificano contemporaneamente. La netta distinzione tra le
regioni di divisione ed elongazione negli apici radicali ci consente di identi-
ficare una regione, detta zona di transizione, interposta tra le suddette e pil
note regioni apicali. Le cellule di questa zona di transizione mostrano una
singolare (cito)architettura, con i nuclei in posizione centrale, circondati da
microtubuli perinucleari che si irradiano verso le zone cellulari periferiche.
Noi supponiamo che questa configurazione sia perfettamente adeguata sia
per la percezione che per la trasmissione di segnali da e verso i nuclei. Poiché
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Fig. 5 Rappresentazione schematica delle diverse regioni anatomiche dell apice radicale

a queste cellule non sono richiesti ardui compiti come la divisione cellulare
o la rapida elongazione cellulare, esse possono impiegare tutte le loro risorse
nella percezione e nella elaborazione dei segnali ricevuti dall’ambiente. E
interessante osservare che gli apici radicali si comportano come siti per la
percezione dello stimolo del freddo (Goulas et al., 2003) cosi come della
siccita (Blake & Ferrell, 1977), e trasmettano queste informazioni alle parti
aeree della pianta ed agli apici vegetativi (Chamberlain et al., 2001; Dicke &
Dijkman, 2001).

A sostegno dell’idea di apici radicali che ospitano tessuti vegetali simil-
neurali, ¢ accertato che il trasporto polare dell’auxina si realizza attraverso
percorsi molto complessi all’'interno degli apici radicali, con le cuffie radi-
cali che fungono da centri di ridistribuzione (Sabatini et al., 1999; Friml et
al., 2002a,b). Inoltre la massima concentrazione di auxina (Sabatini et al.,
1999; Jiang & Feldman, 2003) ¢ localizzata in corrispondenza del centro di
quiescenza e degli statociti della cuffia radicale. E importante sottolineare
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che questa massima concentrazione di auxina risponde alla gravistimola-
zione (Rashotte et al., 2001; Ottenschliger et al., 2003; Boonsirichai et
al., 2003) ed alla esposizione ad auxina extracellulare (Ottenschliger et al.,
2003). Per quanto riguarda questo secondo aspetto, livelli anche minimi
di auxina esterna applicata alle radici inibiscono la crescita mentre livelli
molto maggiori di auxina stimolano la crescita dei tessuti vegetali del fusto
e delle foglie. Lauxina esterna induce anche una significativa ridistribuzio-
ne dei microtubuli corticali (Blancaflor & Hasenstein, 1995; Balugka et
al., 1996b). Risposte simili da parte dei microtubuli sono state osservate
anche in seguito ad esposizione degli apici radicali al glutammato ed ¢ stato
provato che i recettori glutammato sono fondamentali per questa risposta
(Sivaguru et al., 2003). Inoltre, i cationi alluminio, tossici per i neuroni
(Deleers et al., 1986; Trombley, 1998), mimano 'azione del glutammato e
inibiscono il trasporto basipeto dell’auxina (Kollmeier et al., 2000). I flussi
di ioni calcio controllati dal glutammato sono piuttosto consistenti negli
apici radicali al contrario di quanto avviene nelle foglie e nei cotiledoni
dove i flussi di ioni calcio mostrano di essere poco influenzati dal glutam-
mato esterno (Dennison & Spalding, 2000). Cosa ancora pili importante,
la parte distale della zona di transizione rappresenta la porzione dell’intera
pianta (Sivaguru et al., 1998, 1999; Kollmeier et al., 2000) pil sensibile
all’alluminio ed ¢ anche nota come la parte della radice pili sensibile nei
confronti dell’auxina e degli ioni calcio esogeni (Ishikawa & Evans, 1992,
1993; Balugka et al., 1996a,b). E interessante notare come le cellule della
porzione distale della zona di transizione rispondano alla esposizione al-
'alluminio inibendo l'attivita respiratoria, riducendo 'ATP e producendo
specie ossigenate reattive (ROS) (Yamamoto et al., 2002, 2003; Boscolo et
al., 2003).

Lelevata sensibilita mostrato dagli apici radicali nei confronti dell’auxina
¢ coerente con il cospicuo numero di sinapsi in essi presenti, ed in particola-
re nella zona di transizione che si comporta come un tessuto simil-neurale.
Infatti la zona di transizione risulta essere una zona cruciale dal punto di
vista sensorio, ricevendo e rispondendo ad una vasta gamma di segnali esterni
e di sollecitazioni alla crescita (Baluska et al., 1994, 2001). La suddivisio-
ne in zone degli apici radicali in attiva crescita (Baluska et al., 1994, 2001)
permette la sincronizzazione delle attivita cellulari e delle risposte elettriche.
Proprio come il cervello, essa rappresenta il piti ampio serbatoio di ossigeno
e mostra oscillazioni ritmiche (fig. 6) nell’assorbimento di ossigeno, potas-
sio e calcio (Mancuso et al., 2005). Tale comportamento di cellule radicali
anatomicamente raggruppate riflette il modello sincrono ed oscillatorio dei
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Fig. 6 Andamento ritmico dei flussi di K*, H* e O, nella zona di transizione dell'apice radi-
cale

neuroni anatomicamente raggruppati che governano la rete sensi-motoria nel
cervello (Engel et al., 2001; Harris et al., 2003). Se alcune di queste proprie-
ta fisiche oscillatorie fossero accoppiate al controllo della crescita cellulare,
allora esse potrebbero essere correlate ai movimenti nutazionali delle radici
(Barlow et al., 1994; Shabala & Newman, 1997b). E importante notare che
studi preliminari da noi condotti rivelano come le oscillazioni ritmiche del-
lassorbimento di ossigeno nella zona di transizione di apici radicali di mais
rispondono con estrema rapidita (entro pochi secondi) alla gravistimolazione
(fig. 7) (Mancuso et al., 2005) cosi come alle ferite ed ad altri stress applicati
in modo selettivo agli apici vegetativi delle giovani piante di mais (S. Mancuso
etal., dati non pubblicati). Misure effettuate a livello di singole cellule radicali
mostrano come un incremento dell’assorbimento di ossigeno si verifichi quasi
subito, con un tempo di induzione di 2-3 secondi, dopo I'arrivo di un poten-
ziale d’azione prodotto dalla stimolazione locale dell’apice radicale. Questa
situazione ¢ quasi identica a quella registrata per i singoli neuroni nel cervello
animale (Thompson et al., 2003). Comunque, quali processi cellulari regoli-
no questa rapida trasmissione di segnali tra gli apici vegetativi (dei germogli)
e quelli radicali, responsabile della risposta quasi immediata da parte delle
cellule della zona di transizione degli apici radicali e se le piante posseggano
tessuti deputati a cio, sono domande cruciali ancora prive di risposta.
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Fig. 7 Variazione nel periodo delle oscillazioni del flusso di ossigeno, nella zona di transizione
di radici sottoposte a gravistimolazione

PREVISIONI

Questa visione d’insieme dei dati concernenti gli aspetti cognitivi delle piante
superiori chiarisce il fatto che sebbene le piante siano immobili in senso gene-
rale e manchino delle piti ovvie attivita cerebrali possedute dagli animali e dal-
I'uomo, tuttavia esse sono in grado di esibire attributi di un comportamento
intelligente oltre che essere dotate di molecole “nervose”, come le sinaptoga-
mine, ed i recettori glutammato controllati dal sistema glutammato/glicina,
che potrebbero sostenere una comunicazione intercellulare simil-sinaptica
nelle piante. Senza dubbio, i recenti sviluppi nel campo della biologia cellu-
lare vegetale hanno permesso I'identificazione di sinapsi vegetali (Baluska et
al., 2003b,c; Barlow et al. 2004), che costituiscono un dato innovativo nella
biologia del sistema nervoso vegetale.

Sono necessari approfondimenti sulle molecole che agiscono da simil-neu-
rotrasmettitori vegetali e sui loro recettori. Gli studi futuri dovranno essere
mirati alla maggiore comprensione delle sinapsi vegetali e del carattere simil-
nervoso del tessuto vascolare. La biologia cellulare e molecolare dovrebbe ri-
velare quali siano le molecole che regolano la costruzione ed il mantenimento
delle sinapsi vegetali, mentre 'elettrofisiologia dovrebbe cercare di spiegare
I'impatto dei sistemi di segnalazione sulla comunicazione sinaptica intercel-
lulare nelle piante. Gli attuali sviluppi metodologici nella biologia cellulare
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vegetale offre eccellenti prospettive per il raggiungimento di questi obiettivi.
Ci attendono tempi emozionanti nei quali la scienza vegetale sara rivoluzio-
nata. Cio portera ad un maggiore apprezzamento del regno vegetale e mettera
in evidenza le caratteristiche comuni che legano insieme la comunita degli
organismi viventi.
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