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Introduzione

Una gatta mette al mondo i suoi cuccioli, due lombrichi si accoppiano scambiandosi spermatozoi, un’ape
porta il polline raccolto dagli stami di un ranuncolo sui pistilli di un altro ranuncolo. Scene diverse da uno
stesso fenomeno biologico, la riproduzione.

La riproduzione ¢ 1’argomento di questo libro. In apparenza, sembra trattarsi di un argomento di
studio ben definito, che comprende tutto cio che riguarda i modi, i tempi e i meccanismi attraverso i
quali gli esseri viventi producono la loro discendenza. Abbiamo tutti un’idea intuitiva di cosa sia la
riproduzione, ma questa ¢ probabilmente basata su osservazioni quotidiane in organismi a noi familiari.
In effetti, allargando lo sguardo sulla riproduzione a organismi meno consueti, fino a comprendere 1’in-
tero mondo dei viventi, si arriva a un punto in cui i confini dei fenomeni riproduttivi diventano sempre
meno distinti e infine sfumano in altri aspetti della biologia degli organismi. Se pensiamo di avere una
chiara idea del confine tra il processo riproduttivo e i processi di crescita guardando all’'uomo o alla
giraffa, la distinzione tra i due processi diventa piu difficile da stabilire per una pianta di fragola o per
un anellide marino. Se ci pare di poter stabilire con ragionevole chiarezza chi ¢ I’individuo che si ripro-
duce nel caso dell’aquila o della zanzara, i confini dell’individuo sono piu difficili da decretare quando
ci troviamo di fronte a un corallo. E I’osservazione di un nido di formiche non ci rassicurera certo nella
nostra convinzione di poter sempre facilmente distinguere tra la riproduzione di un individuo e quella
di una societa.

Queste difficolta sono ineliminabili, e lavorare a colpi di definizione ¢ un esercizio di arbitrio tasso-
nomico. Certo, non se ne puo fare a meno se si vuole comunicare, ma i confini che di volta in volta stabi-
liamo tra i processi naturali oggetto del nostro studio non corrisponderanno sempre e necessariamente a
un “confine naturale” che vorremmo emergesse in modo non equivoco dalla biologia degli organismi che
studiamo. La soluzione non potra che essere un approccio pragmatico. Le definizioni servono e aiutano,
ma funzionano in ambiti definiti, oltre i quali possono essere piu di impaccio che di aiuto. Dobbiamo
rassegnarci. Cosi ¢ la vita.

Problemi di confini, e di definizioni, ne incontreremo molti nel nostro cammino, proprio perché que-
sto libro si occupa dei fenomeni riproduttivi di tutti i viventi: della scissione binaria di un’alga unicellula-
re, dello stolone di una sequoia che si separa dalla pianta madre, dell’accoppiamento tra due canguri, della
produzione di spore da parte di un fungo porcino, dell’incontro tra il polline di un cardo e I’ovulo di un
suo conspecifico. Cercheremo di presentare tutti questi fenomeni usando un linguaggio comune per tutti i
viventi, per lo meno in quelli che sono gli aspetti pit generali della loro biologia riproduttiva. Questo non
¢ sempre facile, perché nella letteratura specialistica relativa ai diversi gruppi i fenomeni riproduttivi sono
descritti usando linguaggi e chiavi di lettura solo marginalmente congruenti.

Ecco allora le principali scelte che abbiamo operato nello stabilire i confini di questo libro e la sua
struttura.

La prima e pit fondamentale scelta ¢ stata quella di limitarci alla presentazione di una “fenomenologia
della riproduzione”. La discussione sul valore adattativo delle diverse modalita o strategie riproduttive e i
possibili scenari della loro evoluzione, nonché il vastissimo tema della selezione sessuale sono argomenti
di grandissimo interesse, ma abbiamo dovuto lasciarli fuori, perché da soli formerebbero benissimo il
soggetto di un altro libro. Per questi argomenti verranno forniti consigli di lettura.

Una seconda, ineludibile questione di fondo per un libro sulla riproduzione dei viventi ¢ decidere
chi siano i viventi. Cercare di rispondere a questa domanda porterebbe a scrivere un libro ben diverso da
questo e abbiamo pertanto operato una scelta in linea con 1’approccio pragmatico anticipato poco sopra.
Sebbene la riproduzione possa accomunare sistemi materiali di diverso tipo, qui tratteremo solo dei vi-
venti in senso stretto, ovvero di viventi cellulari, cio¢ di sistemi biologici costituiti da una o piu cellule.
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Rimangono quindi esclusi virus, proteine prioniche ed elementi genetici trasponibili. Alla loro riprodu-
zione dedicheremo solo qualche cenno occasionale, quando rilevante in rapporto ai fenomeni riproduttivi
dei viventi in senso stretto.

Ci sono, poi, molti modi possibili di classificare le diverse modalita riproduttive. E ci sono molti cri-
teri diversi, tutti egualmente giustificabili, per dare un determinato peso relativo a ciascuno dei molti ar-
gomenti in cui si articola la materia. E bene quindi premettere che daremo un certo risalto a quegli aspetti
della riproduzione che hanno ricadute apprezzabili sui processi evolutivi. Per esempio, 1’associazione tra
il sistema genetico e il sistema riproduttivo di un organismo determina la quantita e la struttura della va-
riazione individuale che si produce a ogni generazione e questa, a sua volta, costituisce la materia prima
su cui si esercitano la selezione naturale e altri meccanismi di cambiamento evolutivo. Senza dubbio, il
tema della riproduzione si apre verso una quantita enorme di altri temi biologici, dall’ecologia alle appli-
cazioni in medicina, agraria e zootecnia, ma dovremo lasciare queste chiavi di lettura ad altre trattazioni.

Altri aspetti della delimitazione della materia dipendono invece dal gruppo tassonomico considerato.
L’intero ciclo vitale di un vivente pu0 essere visto come un insieme di processi che concorrono alla produ-
zione, pitt 0 meno fedele, di sue copie. Non c’¢ aspetto della vita di un organismo che non sia legato alla
riproduzione, direttamente o indirettamente. Tradizionalmente, perd, con I’espressione strategie riprodut-
tive (0 modalita riproduttive) ci si riferisce solo ad alcuni aspetti della genetica (per esempio, i cromosomi
sessuali), dell’anatomia (per esempio, gli organi riproduttori), della fisiologia (per esempio, gli ormoni
sessuali), della struttura del ciclo vitale (per esempio, le fasi riproduttive), del comportamento (per esem-
pio, le esibizioni di corteggiamento) che sembrano piu direttamente coinvolti nella riproduzione. Questi
aspetti variano moltissimo da specie a specie. Non sorprende, quindi, che all’interno dei testi di biologia
sistematica, nelle sezioni dedicate alla riproduzione di ciascun gruppo di organismi, si trovino contenuti
molto diversi. Ad esempio, la forma del fiore per le piante, 1’origine dei gonodotti per gli anellidi, il tipo
di comunicazione chimica tra partner per gli insetti, le strategie di corteggiamento per gli uccelli e la du-
rata della gestazione per i mammiferi. Anche qui non potremmo sottrarci a questi vincoli e a causa della
specificita di alcuni aspetti abbiamo dovuto tralasciare argomenti importanti. Dedichiamo solo dei cenni,
per esempio, a molti argomenti dell’etologia dei vertebrati, come il corteggiamento e le cure parentali,
o alla fisiologia della produzione dei semi e dei frutti nelle piante. Anche per questi argomenti verranno
forniti consigli di lettura.

Un’ultima nota riguarda la tassonomia. Per una trattazione ad ampio spettro tassonomico ¢ stato ne-
cessario adottare uno schema classificatorio per quanto possibile aggiornato, ma allo stesso tempo ragio-
nevolmente consolidato e condiviso. Per comodita di esposizione, non tutti i raggruppamenti tassonomici
di cui tratteremo sono rigorosamente monofiletici. Tra i gruppi parafiletici o polifiletici pii comuni che
menzioneremo vi sono i procarioti (eubatteri e archei), i protisti (eucarioti unicellulari), i policheti (rag-
gruppamento polifiletico di anellidi), i crostacei (artropodi mandibolati non insetti), i rettili (nel senso che
esclude gli uccelli), le alghe (protisti fotoautotrofi, rodofite, feofite, clorofite e altri gruppi minori), le briofite
(embriofite non tracheofite), le pteridofite (tracheofite non spermatofite), le gimnosperme (spermatofite non
angiosperme) e le piante in senso lato (alghe di vari gruppi ed embriofite). L’appendice alla fine del libro
mostra I’inquadramento filogenetico e tassonomico dei taxa citati nel testo.

Ecco, infine, una traccia del modo in cui abbiamo articolato la trattazione.

Nel Capitolo 1 introduciamo alcuni concetti fondamentali, partendo da una prima definizione di ripro-
duzione che nel corso del libro si arricchira di precisazioni, e dalla tradizionale distinzione fra riproduzio-
ne sessuale e asessuale. Affronteremo quindi i problemi, delicati anche se la discussione si limita alla sola
sfera dei fenomeni, senza varcare i limiti della filosofia, che riguardano la nozione di individuo biologico
e quelle, a essa in vario modo correlate, di generazione e di ciclo vitale. Parlando di individuo, dovremo
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affrontare anche il rapporto, non sempre chiaramente definito, fra i processi di sviluppo, in particolare
quelli relativi alla rigenerazione, e i fenomeni riproduttivi.

Nel Capitolo 2 ci occuperemo dei rapporti fra riproduzione e ciclo vitale. Affronteremo innanzitutto
I’alternanza di fasi nucleari (spesso, ma non sempre, rispettivamente aploide e diploide) nell’ambito del
ciclo vitale, per considerare poi I’alternanza fra generazioni sessuali e asessuali (cicli metagenetici), an-
figoniche e partenogenetiche (cicli eterogonici), gonocoriche ed ermafrodite (cicli eterogenici), solitarie
e coloniali, unicellulari e pluricellulari, per concludere con un cenno all’alternanza di generazioni dipen-
dente da polifenismo stagionale e ai diversi modi in cui fasi riproduttive diverse possono distribuirsi entro
una stessa generazione.

Il Capitolo 3 ¢ dedicato alla storia naturale della riproduzione. Una prima sezione, relativa alla
riproduzione asessuale, affronta le diverse forme di divisione cellulare negli unicellulari, procarioti
ed eucarioti. Un breve intermezzo introduce la nozione (anch’essa per alcuni aspetti problematica) di
sessualita e descrive fenomeni di sessualita disgiunti dai processi riproduttivi, sia in procarioti che in
eucarioti unicellulari. Si passa quindi a caratterizzare i tipi principali di riproduzione sessuale (gameto-
gamia, gamontogamia, autogamia), a precisare la distinzione fra sessi e tipi coniugativi e a descrivere
le diverse modalita secondo le quali i ruoli sessuali possono distribuirsi all’interno della popolazione.
Brevi paragrafi sono dedicati ai caratteri sessuali secondari e alle condizioni “anomale” di aneuploidia,
ginandromorfismo e intersessualita. L’attenzione si sposta successivamente sugli organi riproduttivi
dei metazoi e sui loro annessi e sulla morfologia di uova e spermatozoi, per passare quindi agli organi
riproduttivi delle piante e alla morfologia dei loro gameti. Infine, viene descritto il destino dei gameti,
sia nella tipica riproduzione biparentale, con particolare riguardo ai relativi contesti ecologici, sia nella
riproduzione sessuale uniparentale (per autofecondazione, partenogenesi, ginogenesi, androgenesi e
ibridogenesi).

Il breve Capitolo 4 affronta il tema dell’investimento nella riproduzione da parte degli organismi, con-
siderando innanzitutto il destino e la cura dei prodotti della riproduzione, dall’alternativa fra oviparita e
viviparita fino a un breve cenno alle eventuali cure parentali prestate alla discendenza dall’uno o dall’altro
genitore, o da entrambi. Vengono poi considerati alcuni aspetti energetici e metabolici della riproduzione,
in particolare la vitellogenesi negli animali e la formazione dell’endosperma nelle piante a fiore, per con-
cludere con un cenno alle diverse strategie di investimento parentale, fra cui i diversi tassi di fecondita,
riferiti ai rispettivi contesti ambientali.

Il Capitolo 5 tratta della genetica e citogenetica della riproduzione, iniziando ancora una volta dalla
riproduzione asessuale. In proposito, si discute della variazione genetica dovuta a nuove mutazioni, a ri-
combinazione, a segregazione stocastica o a cause epigenetiche. Passando poi alla riproduzione sessuale,
si parla dei meccanismi di scambio genetico nei procarioti, per affrontare quindi piu in dettaglio la ri-
produzione sessuale degli eucarioti. Vengono innanzitutto discusse le diverse fonti di variazione genetica
(assortimento indipendente di cromosomi e cromatidi, crossing over e conversione genica alla meiosi,
singamia), per affrontare quindi la genetica della trasmissione ereditaria attraverso le diverse modalita
di riproduzione sessuale (anfigonia, autofecondazione, partenogenesi meiotica e ameiotica, ginogenesi,
ibridogenesi, androgenesi). Gli ultimi paragrafi del capitolo sono dedicati al sexual leakage e ad alcuni
casi particolari di sessualita negli eucarioti (Ia coniugazione nei ciliati, il ciclo parasessuale nei funghi e
il chimerismo).

Nel Capitolo 6 trattiamo la determinazione del sesso e del tipo coniugativo, considerando sia i sistemi
cromosomici o genici di determinazione del sesso, sia quelli dipendenti da fattori ambientali come la
temperatura o le interazioni con individui conspecifici, per finire con i casi di determinazione materna
del sesso e quella dipendente da sistemi misti. Dedichiamo solo brevi cenni al differenziamento sessua-
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le — uno dei temi per i quali, come sopra precisato, rinviamo ad altre opere — per concludere con i tipi
coniugativi di funghi e ciliati.

Il Capitolo 7, infine, presenta una rassegna, articolata in linea di massima per phyla, dei fenomeni
riproduttivi quali si presentano nei diversi gruppi.

Diversi colleghi hanno contribuito in modo significativo alla realizzazione di quest’opera. Desideriamo
ringraziare Ferdinando Boero, Diego Fontaneto, Adriana Giangrande, Marta Mariotti, Pietro Omodeo,
Valerio Scali ed Emanuele Serrelli, che hanno rivisto uno o pit capitoli del libro e fornito utili consigli per
migliorarlo, non necessariamente condividendo le nostre scelte o il nostro punto di vista, nonché Giorgio
Bertorelle, Roberto Carrer, Andrea Di Nisio, Carlo Foresta, Andrea Pilastro, Irene Stefanini e Antonio
Todaro, che hanno fornito informazioni o aiuto su specifiche questioni.
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Da quando gli esseri viventi si sono formati a partire dai composti inorganici
di un pianeta primordiale, piu di tre miliardi e mezzo di anni fa, una molti-
tudine sterminata di organismi si & succeduta attraverso la riproduzione di
organismi preesistenti. Il ricambio generazionale attraverso la riproduzione
€ un elemento imprescindibile della continuita della vita. Non a caso, la
capacita di riprodursi € considerata una delle proprieta piu importanti che
caratterizzano i sistemi viventi, che in questo modo generano altri sistemi
materiali in qualche modo simili a loro stessi. Ma andiamo con ordine.

| viventi sono sistemi materiali dotati di un grado di persistenza fisica
relativamente modesta, se confrontati con sistemi materiali appartenenti
ai domini delle rocce e dei minerali, e la loro esistenza € cosi affidata a
una qualche capacita di “rinnovamento” attraverso il tempo. Le piante che
ricoprono le pendici del monte Antelao, sulle Dolomiti bellunesi, hon sono
le stesse che ne ricoprivano le pendici anche solo 1000 anni fa, non sono
gli stessi individui. Per inciso, anche gli individui di quest’anno (2017) che
erano gia presenti I’anno scorso (2016) sono “gli stessi” solo in parte, es-
sendo stati soggetti a un notevole flusso di materia attraverso crescita e
metabolismo, che ne ha modificato profondamente la costituzione a livello
molecolare. L’Antelao, invece, mantiene una sua identita da milioni di anni,
perché formato dagli stessi atomi (principalmente calcio, carbonio, idro-
geno, ossigeno e magnesio) che in altissima misura si mantengono nelle
stesse relazioni spaziali, essendo percentualmente trascurabili i movimenti
di blocchi di rocce lungo le faglie e i fenomeni di erosione e trasporto su-
perficiale.

| sistemi viventi sopperiscono alla scarsa capacita di persistenza con
un’alta capacita di rinnovamento, ma come si realizza questo “processo di
rinnovamento’? La risposta sembra semplice: attraverso la riproduzione! Un
pino, prima di scomparire come sistema materiale, genera altri pini, e la pineta
permane, almeno per un po’, certamente per un tempo piu lungo della per-
manenza del singolo pino. Tuttavia, per quanto in apparenza non vi sia nulla
di controverso o di problematico nel concetto di riproduzione, la diversita dei
viventi rende in effetti difficile una definizione universale di tale processo e la
sua circoscrizione rispetto ad altri processi biologici, solo in apparenza com-
pletamente distinti. Il filosofo della biologia Peter Godfrey-Smith non ha esita-
zioni ad affermare che “I'idea di riproduzione € circondata da incertezze e casi
destabilizzanti” (2009, p. 69).

Un’esplorazione ragionata dei processi riproduttivi e delle loro inte-
razioni con altri processi biologici € "'argomento dell’intero libro, mentre
I’obiettivo di questo capitolo € solo quello di equipaggiarci con alcuni
strumenti concettuali che saranno necessari lungo il nostro viaggio. Lo fa-
remo partendo da alcune definizioni che serviranno a sgomberare il cam-
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dell’opera di Francesco Redi
(1688) che confuta la genera-
zione spontanea negli insetti.

po da possibili ambiguita e che al tempo stesso introdurranno un linguaggio
comune utile all’approccio comparativo, ad ampio spettro tassonomico, che
abbiamo inteso adottare in questo libro. L'intento di queste definizioni non &
quindi quello di disciplinare attraverso arbitrarie risoluzioni una materia con-
troversa, bensi quello di creare i necessari presupposti per avviare I’esplora-
zione dei fenomeni biologici che ci proponiamo di intraprendere. Piu avanti
nel libro, queste definizioni potranno trovare la loro giustificazione o essere
ulteriormente precisate.

1.1 Una prima definizione di riproduzione

Come punto di partenza possiamo provare ad abbozzare un concetto di riproduzione
informale, o intuitivo, vicino al senso comune della parola. Questo concetto intuitivo si
¢ formato nel corso della storia umana sulla base di conoscenze sul ciclo vitale dell’uo-
mo e su quelli di piante e animali a noi piu familiari, conoscenze che hanno radici pre-
scientifiche.

Nell’ambito della biologia, la riproduzione ¢ spesso definita come il processo at-
traverso il quale, da individui preesistenti, vengono prodotti nuovi individui. Questa
definizione, molto sintetica, lascia nell’ombra alcuni assunti che, sempre nel senso
comune, sono dati per scontati, ovvero che questi “nuovi individui” i) vengano mate-
rialmente generati da porzioni del corpo di individui preesistenti, che assumono cosi il
ruolo di genitori, e che ii) siano individui in qualche modo qualificabili come entita del-
lo stesso “tipo” dei genitori. Questa semplice definizione, con le annesse specificazioni,
permette di delimitare questo processo rispetto ad altri tipi di produzione di materiale
biologico (o di origine biologica) che non vorremmo contare come riproduzione, come
i) la crescita corporea di uno stesso individuo, ii) la produzione di prodotti di rifiuto
da parte di un organismo, per esempio derivanti dal metabolismo, iii) la secrezione di
sostanza organica da parte di un organismo, volta per esempio alla costruzione nidi o
rifugi, e iv) I’emergenza di nuovi individui direttamente dal mondo abiotico, la cosid-
detta generazione spontanea (Figura 1.1, Scheda 1.1).

Al concetto di riproduzione sembrano concorrere due idee principali. Una & I’ag-
giunta di “nuovi individui” alla collezione di quelli gia esistenti. In questa accezio-
ne “demografica” della riproduzione, “nuovo” va inteso come quantitativamente in
aggiunta alle entita gia esistenti. La seconda, ¢ 1’idea della produzione di “individui
nuovi”, rispetto a quelli gia esistenti. In questa seconda accezione, “nuovo” va inteso
come qualitativamente diverso rispetto ai tipi preesistenti. Questi due concetti fanno
capo a due diverse accezioni dell’idea di rinnovamento in una popolazione. Secondo
il concetto demografico, 1’idea ¢ quella di rimpiazzare gli individui che inevitabil-
mente periscono, ed eventualmente di incrementare la numerosita della popolazione.
Secondo il concetto di innovazione, I’idea ¢ quella di porre in essere “qualche cosa
di nuovo sotto il sole”. Questi due significati distinti della riproduzione si trovano
riuniti in alcune forme di riproduzione, come nelle forme pitt comuni di riproduzione
sessuale, ma non in tutte. Come vedremo nel prossimo Paragrafo, alcune forme di
riproduzione consistono solo in un processo di rinnovamento in senso demografico,
mentre I’innovazione, comunque ricorrente all’interno della specie, non ¢ esclusiva-
mente associata alla riproduzione.

Questa definizione molto generale di riproduzione non punta a una determinazione
ontologica del concetto di riproduzione, ovvero, a stabilire cosa sia la riproduzione per
sé€, ma piuttosto a fornire una definizione che risulti adeguata a descrivere e a circoscri-
vere questo fenomeno in termini applicabili a tutti gli organismi viventi.
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Generazione spontanea

Nelle sue storiche Exercitationes de generatione
animalium del 1651, William Harvey (1578-1657) fissava
un fondamentale confine fra il mondo dei viventi e il
resto della natura, affermando un fondamentale principio
basato proprio sul fenomeno della riproduzione: omnia
ex ovo, tutti i viventi nascono da un uovo. Con questa
espressione, Harvey prendeva nettamente le distanze
da una lunga tradizione, ancora viva ai suoi giorni,
che ammetteva invece la possibilita di una generazione
spontanea, cioé della formazione di forme viventi, almeno
fra le pit semplici, direttamente dalla materia inanimata,
in particolare dal fango o da materiali organici in
putrefazione. Pochi anni prima, il suo coetaneo fiammingo
Jean Baptiste van Helmont (1577-1644) era giunto ad
affermare che da una camicia sporca chiusa in un
recipiente assieme a qualche chicco di frumento potevano
nascere dei topi mentre, in condizioni piu naturali, era
dal fango degli stagni che nascevano le rane. Fino ad
allora, si riteneva dunque che i confini fra I'inanimato
e I'animato potessero essere facilmente valicati. Nella
seconda meta del Cinquecento, I’enciclopedico studioso
bolognese Ulisse Aldrovandi (1522-1605) aveva osservato
come i grossi mosconi partoriscano ‘vermi’ sulla carne,
ma non per questo era arrivato a negare la possibilita di
una generazione spontanea. Ambiguo, al riguardo, era
stato anche il filosofo Pierre Gassendi (1592-1655), che
riconosceva che i vermi che si trovano nella polpa dei frutti
derivano da uova deposte sui fiori da qualche insetto, ma
non rinunciava alla vecchia favola, che troviamo anche
nelle Georgiche di Virgilio (70-19 a. C.), secondo cui le api
si generano dal sangue putrefatto dei tori.

Rifiutata la generazione spontanea, William Harvey
distingueva tre possibili modalita riproduttive: ovipara,
vivipara e vermipara. Quest’ultima starebbe a indicare la
possibilita, da parte di un animale, di dare origine a vermi,
cioé a forme animali diverse da sé: esisterebbe dunque
un qualche tipo di generazione equivoca, nel senso che
questa da origine a figli dissimili dai genitori. Per mezzo
delle loro galle, per esempio, alcune piante sarebbero
capaci di generare dei piccoli insetti: ne era convinto
anche Francesco Redi (1626-1697), lo stesso studioso
che con i suoi esperimenti inferse un colpo mortale alla
dottrina della generazione spontanea.

Redi imposto e realizzo un vero e proprio programma
sperimentale inteso a verificare se ogni fracidume di
cadavere corrotto, ed ogni sozzura di qualsiasi altra cosa
putrefatta, ingenera i vermini e gli produce.

Redi mise in contenitori ben chiusi dei pezzi di carne
o piccoli animali morti. Osservo i ‘vermi’ (larve) che si
sviluppavano sul materiale in putrefazione e vide che
questi, giunti al massimo accrescimento, si trasformavano
in una sorta di uova (pupe) che, a seconda dei casi,
prendevano un colore rosso oppure nero. Da queste
‘uova’, prelevate e isolate in recipienti di vetro, in capo
a 1-2 settimane uscivano delle mosche di color verde
oppure grossi mosconi neri. Redi a questo punto comincio
a sospettare che i ‘vermi’ derivassero non dalla carne, ma
da mosche simili a quelle in cui essi stessi si trasformano.

Allesti pertanto due gruppi di recipienti: quelli del
primo gruppo furono tappati con carta e spago subito
dopo avervi inserito un pezzo di carne o un animaletto
morto, mentre quelli del secondo gruppo, in cui
venivano egualmente posti animaletti o pezzi di carne,
venivano tenuti aperti. In conformita con le attese, nei
recipienti del secondo tipo, accessibili alle visite da
parte delle mosche, si sviluppavano i “vermi”, mentre
non ne compariva uno solo nei recipienti tappati. Ma
vi era ancora un’eventualita da considerare: forse, nei
recipienti chiusi i “vermi” non si erano sviluppati per
mancanza d’aria e non per la mancata visita da parte
di mosche e mosconi. Redi allesti pertanto un’ulteriore
serie di esperienze, in cui ai recipienti aperti veniva
contrapposta una serie di vasi chiusi soltanto da un
tessuto leggerissimo che lasciava passare I'aria, ma non
un insetto. Queste esperienze confermarono, ancora
una volta, la sua ipotesi: nei recipienti chiusi con il velo,
infatti, non compariva mai alcun verme, mentre mosche
e mosconi, attirati dall’odore della carne che marciva, si
posavano spesso sul velo, deponendovi uova e larve,
che non riuscivano pero a penetrare nel recipiente. Di
qui la conclusione di Redi: Non invermina adunque, per
quanto ho referito, animale alcuno che morto sia.

Sulla questione della generazione spontanea, pero,
non era stata ancora pronunciata I’'ultima parola. Quanto
meno, rimanevano incertezze sul fatto che in tal modo
prendessero vita i piu piccoli organismi che il microscopio
veniva rivelando. |l problema dovra essere nuovamente
affrontato da Lazzaro Spallanzani e ancora piu tardi da
Pasteur, fino alla completa dimostrazione che tutte le
forme di vita oggi esistenti si generano sempre e soltanto
da altri organismi a loro simili.

Attorno alla meta del Settecento, John Turberville
Needham (1713-1781) aveva mostrato che in infusioni
bollite e conservate in recipienti ermeticamente chiusi
possono ancora svilupparsi minuscoli organismi
(‘animalculi’) di vario tipo, un risultato che sembrava
suggerire una residua validita della dottrina della
generazione spontanea. Per Lazzaro Spallanzani (1729-
1799), tuttavia, queste esperienze erano piu che sospette.
Egli replico pertanto le esperienze del suo avversario,
dimostrando che basta un semplice riscaldamento delle
infusioni conservate in recipienti ben chiusi, perché in
esse non si formino piu animalculi. Questi, dunque, non
prendono origine da atomi o molecole organiche presenti
ovunque, ma solo da ‘uova’ o ‘semi’, cioe da specifici
primordi animati, presenti nell’aria.

Nel 1810 il birraio Nicolas Appert (1752-1841)
introdusse la pratica di sterilizzare in un bagno caldo i
recipienti in cui sono state introdotte le sostanze alimentari
da conservare, gia chiusi e contenenti la minima quantita
d’aria possibile. Per questo, una apposita commissione
insediata dal Ministero dell’Interno dell’Impero francese
attribui ad Appert un premio di 12.000 franchi, ma
Louis-Joseph Gay-Lussac (1778-1850), membro di quella
commissione ministeriale, pur riconoscendo la validita
del metodo di Appert, riteneva che non fosse il calore
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a uccidere i germi della putrefazione, bensi I'assenza di
ossigeno. Occorre attendere il 1836 perché Franz Schulze
(1815-1873) pubblichi i risultati dei suoi esperimenti,
che dimostrano come la presenza o assenza d’aria non
influenzi la crescita degli animalculi delle infusioni.
Ancora nel 1859 Felix-Archiméde Pouchet (1800-
1872) pubblicava un libro dal titolo Hétérogénie ou traité

I’Académie des Sciences a bandire, il 30 gennaio 1860,
un concorso sull’argomento. Il premio sara vinto nel
1862 da Pasteur (1822-1895), per la sua dimostrazione
che laria & piena di ‘corpuscoli organizzati’ e che i
liquidi preventivamente sterilizzati non si contaminano se
vengono a contatto, a temperatura ambiente, con aria che
a sua volta sia stata sterilizzata.

de la génération spontanée, la cui comparsa stimolo

Vi sono sistemi materiali non biologici (per esempio, informazione di-
gitale) e sistemi biologici a un livello diverso da quello dell’organismo
(per esempio, sue parti, come sequenze di DNA, oppure aggregazioni di
organismi, come le societa) per i quali la definizione che abbiamo dato
non si applica o risulta inappropriata (Figura 1.2, Scheda 1.2).

Questa prima definizione di riproduzione, corredata da qualche
ulteriore precisazione fornita piut avanti in questo capitolo, ci accom-
pagnera nella nostra esplorazione dei fenomeni della generazione nei
viventi. Ritorneremo, piu informati, sul concetto di riproduzione alla
fine di questo libro.

Figura 1.2 Alcune sequenze di DNA, note come trasposoni, sono in grado si
riprodursi alla stregua degli organismi viventi, sebbene con meccanismi diversi.
Nella foto, gli effetti della propagazione di queste sequenze sul colore delle ca-
riossidi di un’infruttescenza (“pannocchia”) di mais.

Altre riproduzioni

Esistono sistemi materiali che non sono considerati
organismi viventi, o che non si qualificano come sistemi
viventi cellulari, tra i quali virus, proteine prioniche (prioni)
e sequenze trasponibili di DNA (trasposoni), che possono
riprodursi in modo diverso dagli organismi viventi.
Un’importante differenza & che questi sistemi possono
generare ‘copie di sé’ senza contribuire materialmente
alla realizzazione della loro discendenza. In altre parole, il
legame causale tra ‘genitori’ e ‘figli’ non passa attraverso
la trasformazione di una parte del genitore nel figlio
(Godfrey-Smith 2009).

Per esempio, nei retrovirus (come I'HIV) il materiale
genetico consiste in una sequenza di RNA. Nell’infettare
una cellula, il genoma di un’unita virale ‘genitore’ viene
retrotrascritta nel DNA della cellula, mentre al tempo stesso
induce quest’ultima a produrre proteine del capside virale.
La sequenza nucleotidica inserita nel genoma dell’ospite
viene poi trascritta in molecole di RNA che costituiranno
i genomi della generazione di unita virali ‘figlie’. Né il
materiale genetico, né il capside della ‘generazione filiale’
provengono materialmente da molecole del genitore. I
virus genitore & causalmente responsabile della produzione
di un nuove unita virali, ma senza contribuirvi con parti del
sistema materiale che esso incarna.

In modo analogo, alcuni tipi di elementi genetici
trasponibili, i retrotrasposoni, vengono da prima trascritti
da DNA in RNA e successivamente I'RNA cosi prodotto
viene retrotrascritto in una copia di DNA che si inserisce
in una nuova posizione del genoma. Anche in questo
caso, la sequenza di DNA dell’elemento di nuova
inserzione non proviene materialmente dall’originaria
sequenza genitrice.

| prioni sono particolari isomeri conformazionali di
alcune glicoproteine in grado di convertire altre molecole
della stessa proteina nella loro isoforma. In questo modo,
i prioni possono indurre una reazione a catena che porta
alla loro moltiplicazione in modo infettivo. | prioni inducono
altre molecole (loro isomeri) ad assumere la loro stessa
struttura terziaria e quaternaria (fanno copie di sé) senza
trasferimento di materia. Alcuni prioni sono associati a
condizioni patologiche del sistema nervoso dei mammiferi,
per esempio, I’encefalopatia spongiforme bovina (BSE),
anche nota come ‘morbo della mucca pazza’.

La riproduzione di un sistema materiale pud quindi
consistere nell’induzione di un altro sistema a produrre
(come nel caso di retrovirus e retrotraspososoni) o a
trasformarsi (come nel caso delle proteine prioniche) in
una copia di sé.



1.2 « Riproduzione asessuale e sessuale 5

1.2 Riproduzione asessuale e sessuale

Le diverse modalita attraverso le quali i viventi si riproducono possono essere clas-
sificate sulla base di criteri che prendono in considerazione differenti tratti distintivi
di questo processo. La classificazione tradizionalmente considerata la piu basilare &
quella che vede contrapporsi la riproduzione asessuale (o vegetativa) e la riproduzione
sessuale. Questa distinzione si basa sul rapporto tra produzione di nuovi individui e
la produzione di nuove varianti genetiche in una popolazione. Questo argomento sara
sviluppato in dettaglio nel Capitolo 5, ma ¢ bene chiarire in anticipo concetti che in-
contreremo ripetutamente lungo 1’intero libro. La natura asessuale o sessuale della ri-
produzione ha in effetti grande rilievo per la biologia di una specie, sia nelle relazioni
tra I’organismo e I’ambiente, sia nei processi evolutivi che la vedono coinvolta. La
distinzione tra riproduzione asessuale e sessuale si fonda sulla caratterizzazione dei
cosiddetti fenomeni sessuali.

Sono definiti fenomeni sessuali (o di sessualita) i processi biologici attraverso i
quali si creano nuove combinazioni di materiale genetico a partire da sorgenti diffe-
renti. Si tratta di fenomeni di riassortimento genetico che possono o meno essere as-
sociati alla riproduzione. Essi comprendono I’'unione di genomi di diversa origine (per
esempio, da due diversi individui, attraverso 1’unione di due gameti o il trasferimento
orizzontale di geni) e la ricombinazione genica in senso lato (per esempio, quella che
si realizza durante la meiosi negli eucarioti) (Capitolo 5). Il fenomeno del trasferimen-
to orizzontale di geni (HGT, Horizontal Gene Transfer, o anche LGT, Lateral Gene
Transfer), cio¢ la trasmissione non genealogica (non verticale) di materiale genetico
da un organismo a un altro, & estremamente diffuso tra i procarioti, ma ¢ stato descritto
anche per molti eucarioti, spesso in relazione a fenomeni di endosimbiosi (Figura 1.3).
I fenomeni sessuali si distinguono cosi, almeno in linea di principio, dai processi di
cambiamento dell’informazione genetica che avvengono in un singolo individuo senza
apporto di DNA esogeno, come la mutazione genica e cromosomica e la trasposizione
genica. Fenomeni sessuali, associati o meno alla riproduzione, interessano praticamen-
te tutti i grandi taxa dei viventi.

La riproduzione asessuale ¢ una forma di riproduzione uniparentale (ovvero, da
un singolo genitore) che non coinvolge fenomeni di tipo sessuale o di derivazione da
fenomeni sessuali, come la produzione di gameti. Nella generazione di un nuovo indi-
viduo sono quindi assenti il mescolamento di genomi diversi e fenomeni di ricombina-
zione genetica attraverso meiosi e singamia, tipici della riproduzione sessuale. In prima
approssimazione, la riproduzione asessuale genera individui geneticamente identici tra
loro e identici al genitore, a formare dei cloni, e pertanto viene anche detta riproduzione
clonale. Tuttavia, la riproduzione asessuale puo avere in certi casi un esito non perfetta-
mente clonale (Paragrafo 5.1), e si pu0 avere riproduzione con esito clonale anche per
via sessuale (vedi oltre e Paragrafo 5.2.3).

La riproduzione asessuale ¢ la forma piu frequente di riproduzione tra gli organismi
unicellulari, procarioti ed eucarioti, ma & molto comune anche tra gli organismi pluri-
cellulari. In alcuni gruppi, per esempio i batteri e i protisti euglenozoi, ¢ il modo esclu-
sivo di riproduzione. Tuttavia, molto pill spesso, la riproduzione asessuale coesiste con
la riproduzione sessuale in uno stesso organismo, come forma esclusiva di riproduzione
in alcune fasi del ciclo vitale (per esempio nella fase di polipo negli cnidari medusozoi),
0 come opzione riproduttiva contemporanea a quella sessuale (come nel caso di molte
piante, riproduzione asessuale facoltativa) (Capitolo 2). In ogni caso, I’esclusiva ripro-
duzione asessuale di un organismo non preclude fenomeni di sessualita indipendenti
dalla riproduzione, come la coniugazione nei batteri (Paragrafo 5.2.1).

e,
Figura 1.3 Il genoma del
tunicato solitario Ciona con-
tiene un gene per la stintesi
della cellulosa derivato per
trasferimento orizzontale di
geni da batteri simbionti.
Questo evento di riassorti-
mento genetico non associa-
to alla riproduzione sarebbe
avvenuto in un antenato
comune di tutti gli urocordati,
piu di 500 milioni di anni fa.
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In letteratura vi ¢ una diffusa consuetudine a valutare in modo difforme gli esiti di
forme di riproduzione asessuale simmetrica, come la scissione binaria, dove il cor-
po del genitore si ripartisce equamente tra i figli, e forme di riproduzione asessuale
asimmetrica, come la gemmazione, dove una porzione minoritaria del corpo del ge-
nitore, che sopravvive all’atto riproduttivo come individuo distinto, viene a formare
il corpo del figlio. Nella scissione binaria di un’euglena (Figura 1.4a), le cellule che
si ottengono sono considerate sorelle, entrambe figlie di un individuo che dividendosi
ha cessato di esistere. Diversamente, nella gemmazione di una cellula del comune
lievito del pane, la cellula pili grande ¢ considerata la madre mentre quella che origina
dalla gemma ¢ considerata sua figlia (Figura 1.4b). Questa disparita di trattamento
potrebbe sembrare piuttosto irrazionale. In primo luogo, ¢ possibile immaginare uno
spettro completo di casi intermedi di ripartizione di risorse tra individui che si divi-
dono (Capitolo 3), e non ¢ ovvio dove dovrebbe collocarsi il confine tra considerarli
fratelli o genitore e figlio. In secondo luogo, viene a mancare un criterio univoco per
assegnare i prodotti della riproduzione alle generazioni filiale o parentale (Paragrafo
1.3.1). Al di 1a delle apparenze, tuttavia, questa distinzione ¢ giustificata, almeno in
certi casi, da una parallela disparita di comportamento dei prodotti della riproduzione
rispetto al processo di invecchiamento (senescenza). Le due cellule di euglena, come
due sorelle, hanno le stesse aspettative di vita, mentre la cellula madre del lievito
genera un individuo con una aspettativa di vita superiore alla sua, come un figlio;
lo stesso rapporto che si osserva tra un’edera “madre” e una giovane pianta di ede-
ra sviluppatasi da un rametto distaccatosi dalla essa (talea). Approfondiremo questo
aspetto della riproduzione asessuale nel Paragrafo 1.5. Nella riproduzione asessuale
asimmetrica, il termine generico propagulo puo essere usato per indicare la parte del
corpo del genitore che si differenzia in quello che diverra il corpo del figlio, indipen-
dentemente dalla sua costituzione unicellulare o pluricellulare o dalla costituzione
unicellulare o pluricellulare del genitore.

a) b)

Figura 1.4 Riproduzione

asessuale simmetrica (scis- >
sione binaria) nell’eliozoo S
Actinosphaerium (a) e riprodu-

zione asessuale asimmetrica

(gemmazione) nel lievito Sac-

charomyces cerevisiae (b).

La riproduzione sessuale ¢ una forma di riproduzione che
genera nuovi individui con un corredo genetico ottenuto
dall’associazione e/o dal riassortimento di materiale gene-
tico di differente origine. Nella forma piti canonica di ripro-
duzione sessuale, il nuovo genoma si forma dall’unione di
copie (parziali) dei genomi di due genitori attraverso la fe-
condazione (Figura 1.5).

Figura 1.5 Accoppiamento tra due testuggini (Chelonoidis car-
bonaria). Un esempio della fase iniziale della forma piu canonica di
riproduzione sessuale biparentale.
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Questa ¢ la riproduzione sessuale biparentale. Ma Vi posso-
no essere anche forme di riproduzione sessuale uniparenta-
le, dove il genoma del singolo genitore viene modificato e
riorganizzato a costituire quello della prole, per esempio nel-
la partenogenesi (Paragrafo 5.2.3.2) o nell’autofecondazione
(Figura 1.6, Paragrafo 5.2.3.3). La riproduzione sessuale si
ritrova in tutti gli eucarioti pluricellulari e nella maggior par-
te dei protisti (sono esclusi, per esempio, ciliati ed eugleno-
701), e comunque senza che questo necessariamente precluda
altre forme di sessualita o altre forme di riproduzione. Della

. ) o . Figura 1.6 La maggior parte degli ctenofori sono erma-
vastissima letteratura sull’argomento segnaliamo il libro di  froditi simultanei capaci di autofecondazione, una forma di
Bell (1982). riproduzione sessuale uniparentale.

Nella letteratura scientifica non specialistica, ma anche in molta parte di quella
specialistica, ¢ in uso una terminologia difforme da quella adottata in questo libro,
di prevalente derivazione anglosassone, che fa coincidere di fatto la riproduzione
asessuale con la riproduzione uniparentale, per cui, per esempio, vengono definiti
come asessuali anche organismi che si riproducono per partenogenesi o per auto-
fecondazione. Oppure, vengono classificati come esempi di riproduzione asessuale
casi specifici di partenogenesi (per esempio, la partenogenesi ameiotica) e di auto-
fecondazione (per esempio, I’autofecondazione di un individuo omozigote al 100%)
nei quali la riproduzione sessuale ha un esito clonale, confrontabile con quello della
riproduzione asessuale (Capitolo 5).

Seguendo le indicazioni di Boyden (1950), qui si ¢ deciso di adottare una nomen-
clatura piu aderente al significato della sessualita. Casi di riproduzione uniparentale che
coinvolgono fenomeni sessuali (come la ricombinazione nell’autofecondazione), o che
derivano da processi propri della riproduzione sessuale (come la formazione di uova
nella partenogenesi), vengono trattati nell’ambito della riproduzione sessuale anche se
hanno un esito clonale (Paragrafo 5.2).

In riferimento alla doppia valenza demografica e di innovazione della riproduzio-
ne, discussa nel Paragrafo precedente, la demarcazione tra riproduzione asessuale e
sessuale che abbiamo appena stabilito implica la possibilita che si abbia innovazione
senza riproduzione e senza incremento demografico, attraverso la sola sessualita, oppu-
re riproduzione, anche sessuale, senza sessualita e senza introduzione di alcuna novita
genetica. Tuttavia, il lettore & avvisato di fare attenzione, quando vorra intraprendere
un’esplorazione autonoma della vastissima letteratura sull’argomento.

1.3 Generazione, ciclo vitale, sviluppo

La necessita di introdurre alcune definizioni non si limita al solo problema della ri-
produzione. Nel corso del libro faremo frequente uso di altri termini per i quali autori
diversi hanno dato definizioni per certi versi discordanti. Il significato da attribuire a
ciascuno di questi termini potrebbe aprire un dibattito senza fine, tuttavia, nello stile
pragmatico che abbiamo deciso di adottare, forniremo a questo punto alcune defini-
zioni, che potremmo qualificare come “operative”. In altre parole, queste definizioni
non puntano a imporre la nostra visione personale della materia, ma servono piuttosto
a uno scopo pratico, quello di rendere quanto piu possibile chiari e meno ambigui gli
argomenti del libro e di allertare il lettore su una nomenclatura scivolosa, che dovra
considerare nell’approfondimento autonomo di questi temi. Tra i concetti da chiari-
re attraverso definizioni operative vi sono quelli di generazione, di ciclo vitale e di
sviluppo.
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1.3.1 Generazione

Nel linguaggio comune, il verbo “‘generare” puo essere usato come sinonimo di “produrre”,
ma qui lo useremo in un’accezione pill restrittiva, intendendo solo la produzione di discen-
denza attraverso la riproduzione. Ristretto in questo modo il significato del verbo, il sostan-
tivo “generazione” puo a questo punto indicare sia [’atto di produrre qualche cosa attraver-
so la riproduzione, ovvero il processo stesso della riproduzione, sia un insieme di individui
venuti in essere attraverso la riproduzione, ovvero il risultato di un processo riproduttivo.

Mentre “generazione” nel senso del processo riproduttivo non pare necessitare di
ulteriori precisazioni, 1’uso di “generazione” nella seconda accezione si presta a qual-
che ambiguita e se ne rileva un uso piuttosto eterogeneo in letteratura. Definiamo al-
lora generazione nesima come [’insieme degli individui generati attraverso n eventi
riproduttivi a partire da un individuo o da una coppia capostipite (Figura 1.7). Tutta la
discendenza di un individuo che si riproduce piu volte nel corso della vita (individuo
iteroparo, vedi Capitolo 2) conta quindi per una sola generazione. Ad esempio, tutta
la prole di un’elefantessa, che si ¢ riprodotta pit volte nel corso di svariate stagioni
riproduttive, costituisce un’unica generazione (generazione filiale) che segue quella
cui essa stessa appartiene (generazione parentale). Cosi come appartengono alla stessa
generazione due semi di sequoia generati dalla stessa pianta madre a distanza di 2000
anni 'uno dall’altro. Diversamente, costituiscono tre generazioni distinte una pianta
madre (generazione parentale), una pianta figlia sviluppatasi da un propagulo vegetati-
vo distaccatosi dalla prima (prima generazione filiale) e un’ulteriore pianta sviluppatasi
da un propagulo vegetativo distaccatosi da quest’ultima (seconda generazione filiale).
L’appartenenza a una determinata generazione ¢ evidentemente un carattere relativo,
che dipende dalla scelta del capostipite di riferimento.

Questa definizione, che potremmo etichettare come genealogica, ¢ centrata sull’in-
dividuo, e ci sara utile nelle descrizioni dei cicli vitali e dei processi riproduttivi in
organismi diversi.

Ma esistono altri modi in cui le generazioni sono definite. Negli studi di dinami-
ca delle popolazioni, si tende a considerare appartenenti a una stessa generazione
tutti gli individui nati durante una stessa stagione riproduttiva, pit propriamente
detti membri di una stessa coorte.

G1

ar

G2

=

o3 ]:(>>

\ =

Figura 1.7 Rappresentazione schematica del concetto di generazione adottato nel testo. Le frec-
ce orizzontali rappresentano lo sviluppo di altrettanti individui appartenenti a tre generazioni (G1-
G3). Le frecce curve rappresentano episodi riproduttivi. Individui prodotti in momenti successivi da
individui diversi (0 anche dallo stesso individuo) di una stessa generazione (parentale) costituisco-
no un’unica generazione (filiale). Da notare che individui di una determinata generazione possono
venire in essere prima di altri individui di una generazione precedente. Per semplicita € mostrata
una forma di riproduzione uniparentale.
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Nelle specie con generazioni separate, dove ad esempio tutti gli
adulti di un determinata annata muoiono dopo essersi riprodot-
ti, lasciando posto agli individui di una generazione successiva,
¢ ancora possibile stabilire una corrispondenza tra i concetti di
generazione genealogico e popolazionale (o tra generazioni e
coorti). Invece, nelle specie con generazioni sovrapposte, dove
¢ possibile I’accoppiamento tra individui di eta diversa, I’attri-
buzione di un individuo a una determinata generazione in senso
genealogico pud essere minato dalla riproduzione sessuale. A
quale generazione appartiene un afide generato dall’incrocio di
una femmina e un maschio che hanno alle loro spalle, rispettiva-
mente, 11 e 8 generazioni di femmine partenogenetiche a partire
dalla stessa femmina fondatrice (Paragrafo 2.3)? Oppure, a quale
generazione appartiene la prole nata dall’accoppiamento di una
femmina con un suo figlio (accoppiamento edipico), cosa che
avviene regolarmente in alcuni acari (per esempio, Histiosoma

murchei; Figura 1.8) e in alcuni nematodi (per esempio, Gyri-  Figura 1.8 Una femmina dell’acaro Histiosoma. H. mur-
nicola batrachiensis) (Adamson e Ludwig 1993)? Questi indi- ~ ¢he/ pratica esclusivamente una forma di accoppiamento

vidui saranno al tempo stesso figli e fratellastri (avendo la stessa

edipico. Femmine vergini parassitano i bozzoli di lombrico,
deponendovi 2-9 uova dalle quali schiuderanno in capo a

madre) del padre e figli e nipoti (figli di un figlio) della madre! due o tre settimane solo maschi. Questi maschi maturano

Altri autori hanno suggerito concetti di generazione ancora  in circa due giorni, si accoppiano con la madre, e muo-
iono. La madre cosi fecondata depone quindi circa 500

nuove uova dalle quali nasceranno solo femmine, che una

diversi. Per Gorelick (2012), il cambio di generazione avviene

alla meiosi e alla singamia. Cosi tutti i gameti prodotti da un  yolta sviluppate cercheranno nuovi bozzoli da parassitare.

individuo diploide apparterrebbero a una generazione aploide

successiva, anziché rappresentare una parte di sé€, come prodotto del suo sviluppo, o una
fase transitoria intergenerazionale. I prodotti della fusione di quei gameti formerebbero
poi un’ulteriore generazione di individui diploidi. Diversamente, Minelli (2014) distingue
tra “generazione demografica”, un insieme di individui prodotti per riproduzione sessuale
o asessuale, e “‘generazione genetica”, un insieme di individui prodotti per riproduzione
sessuale o per pura sessualita. Un individuo che avesse subito una trasformazione geneti-
ca attraverso un processo sessuale, passerebbe a una successiva generazione genetica pur
rimanendo nella stessa generazione demografica. Lasciamo al lettore I’eventuale appro-
fondimento di queste proposte e la valutazione dei loro vantaggi e limiti.

L aspetto piut importante del concetto di generazione adottato in questa sede, e che si dif-
ferenzia in modo significativo da altri punti di vista, & che esso considera in modo paritetico
la riproduzione sessuale e quella asessuale. Per alcuni autori, quella che viene indicata come
riproduzione asessuale altro non sarebbe che una forma di crescita dell’individuo (Paragrafo
1.6.2), e quella che qui viene considerata come una successione di generazioni non sarebbe
che un processo di espansione e trasformazione del soma di un singolo individuo.

1.3.2 Ciclo vitale

Come il concetto di riproduzione, anche il concetto di “ciclo vitale” sembra ben fondato
nel senso comune. A titolo di esempio, vediamo come viene comunemente descritto
il ciclo vitale di un lombrico. Per pura convenzione, iniziamo la descrizione a partire
da un uovo fecondato. L’uovo si trova nel terreno, in un astuccio protettivo (ooteca).
All’interno di questo, lo zigote prolifera per mitosi realizzando quello che viene indica-
to come sviluppo embrionale e costruendo attraverso complessi processi morfogenetici
il soma di un individuo che a un certo punto sara pronto per affacciarsi al mondo ester-
no. Alla schiusa questo & un giovane, del tutto simile al futuro adulto, che condurra vita
libera nel terreno, nutrendosi e crescendo e continuando il suo sviluppo.



10

Capitolo 1 e Concetti introduttivi

ﬁ-

A un certo punto di tale processo di crescita e maturazione
esso diverra competente per la riproduzione, diverra cioe “ri-
produttivamente maturo”. Trovato un compagno, durante un
amplesso passera al partner i suoi spermatozoi e simultanea-
mente ricevera quelli del compagno (i lombrichi sono erma-
froditi simultanei). Dalla fecondazione delle sue uova da par-
te degli spermatozoi del suo compagno, e dalla fecondazione
delle uova di quest’ultimo da parte dei suoi spermatozoi, si
formeranno gli zigoti di una nuova generazione di lombrichi.

Un ciclo descritto in questo modo traccia la serie di tra-
sformazioni e di eventi che a partire da un dato stadio biolo-
gico di un dato organismo portano a ottenere lo stesso stadio
in una generazione successiva: da un uovo a un uovo, ma

Figura 1.9 Le due generazioni del ciclo vitale multigene- anche da un adulto a un adulto, o da un embrione a un em-

razionale di una felce (qui Onoclea sensibilis): il gametofito
aploide, il tallo alla base, e lo sporofito diploide, la fronda

eretta.

brione. In un processo ciclico, la scelta di quale momento
considerare come stadio iniziale non puo essere che una scel-
ta arbitraria, o convenzionale.

Tuttavia, il semplice schema di ciclo vitale da cui abbiamo preso le mosse non si ap-
plica a tutti i viventi, i cui cicli vitali sono in effetti estremamente diversificati. Senza
addentrarci in un’analisi che sara argomento del Capitolo 2, anticipiamo qui un’impor-
tante distinzione che prelude a un concetto pilt generale di ciclo vitale. I ciclo del lom-
brico appena descritto ¢ infatti un esempio di ciclo vitale monogenerazionale, ovvero
di un ciclo in cui si ritorna a una stessa forma organizzativa dell’organismo (I’animale
vermiforme) in una stessa fase di sviluppo (per esempio, il giovane all’inizio della sua
vita libera) attraverso una sola generazione. Ma vi sono organismi che hanno un ciclo
vitale multigenerazionale. Per esempio, lo sporofito di una felce (prima generazione),
che si sviluppa da un uovo fecondato, produce spore da ciascuna delle quali si sviluppa
un gametofito (seconda generazione), che produrra gameti che si fonderanno a formare
le cellule fondatici degli sporofiti del ciclo successivo. Nel ciclo di una felce (Figura
7.11) vi sono almeno due generazioni (sporofito e gametofito), costituite da due distinte
forme organizzative dell’organismo, una che da uno zigote si sviluppa in una macro-
scopica pianta frondosa diploide, 1’altra che da una spora si sviluppa in un minuscolo
tallo aploide (Figura 1.9). Le due generazioni sono separate da due fasi riproduttive:
la produzione delle spore dello sporofito e la produzione e I’incontro dei gameti del
gametofito. I cicli multigenerazionali sono detti, in senso lato, cicli con alternanza di
generazioni. In molti organismi, il ciclo vitale attraversa un grande numero di genera-
zioni che possono differire per il corredo genetico, la morfologia e I’ambiente di vita.
La via attraverso cui si chiude un ciclo, ritornando alla forma di partenza, puo essere
molto tortuosa (Capitolo 2).

Definiamo a questo punto il ciclo vitale (o ciclo biologico) di un organismo come
la serie delle trasformazioni di sviluppo e di fasi riproduttive che conducono da un de-
terminato stadio di sviluppo di una determinata forma organizzativa, allo stesso stadio
di sviluppo della stessa forma organizzativa in una generazione successiva. 1l ciclo
vitale riassume i processi di trasformazione fisica di un organismo e i processi di pro-
pagazione che gli garantiscono una discendenza. Pud comprendere uno o pill processi
di sviluppo e una o piu fasi riproduttive (Figura 1.10).

La caratterizzazione di un ciclo vitale ¢ legata alla possibilita di distinguere sempre
gli eventi riproduttivi, che implicano il passaggio a una nuova generazione, dai processi
di sviluppo, che sono invece trasformazioni del singolo individuo. Vedremo che questo
non ¢ sempre facile (Paragrafo 1.6.3), ma prima dobbiamo parlare di sviluppo.
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Figura 1.10 Rappresentazione schematica del concetto di ciclo vitale. a) Ciclo vitale monoge-
nerazionale, in cui vi sono un’unica generazione, un’unica forma organizzativa (triangolo), un unico
processo di sviluppo, un’unica fase riproduttiva (frecce). La fase riproduttiva & considerata unica
anche se uno stesso individuo puo riprodursi piu volte. b) Ciclo vitale multigenerazionale, in cui si
succedono pil generazioni (in questo caso tre), piu forme organizzative (in questo caso due, trian-
golo ed esagono), piu processi di sviluppo (uno per generazione), e piu fasi riproduttive (una per
generazione, frecce). Per semplicita & mostrata una forma di riproduzione uniparentale.

1.3.3 Sviluppo

Un’enunciazione molto diffusa nella letteratura, ma alquanto semplicistica, per non
dire sbagliata, definisce lo sviluppo come la serie delle trasformazioni di un individuo
dall’uovo allo stadio adulto. Questa definizione ha evidenti limiti: i) si applica solo
ai processi di sviluppo che si instaurano a partire da un uovo e ii) di fatto suggerisce
un un’idea di sviluppo che si applica solo agli organismi pluricellulari. Un minimo di
conoscenze sui cicli vitali di piante, funghi e organismi unicellulari rivela che un uovo
non ¢ necessariamente il punto di partenza obbligato di un processo di sviluppo, perché
questo, per esempio, puo prendere avvio anche da una spora o da un frammento del
corpo del genitore (Capitolo 3). Inoltre, i cicli vitali di organismi unicellulari preve-
dono, al pari di quelli degli organismi pluricellulari, fasi di crescita e maturazione che
sono fondamentali per la progressione del ciclo, e che solo una forma di “sciovinismo
pluricellulare” potrebbe impedirci di etichettare come fasi di sviluppo, visto che a pieno
titolo si riconoscono essere parte dei processi di sviluppo delle cellule degli organismi
pluricellulari.

Un concetto dello sviluppo cosi restrittivo non consente un’ampia analisi compara-
tiva dei cicli vitali e dei processi riproduttivi come quella oggetto di questo libro. Vor-
remmo poter associare 1’idea di sviluppo alla vita embrionale, larvale e adulta di uno
scarabeo, ma anche alla germinazione di una spora, alle trasformazioni morfogenetiche
della singola cellula che costituisce il soma di un tripanosoma, ai cambiamenti struttu-
rali a livello molecolare che preludono alla scissione di un batterio.

Un’idea, per certi versi molto pratica, potrebbe essere quella di partire dalla defi-
nizione di ciclo vitale, e considerare sviluppo tutti quei processi di trasformazione che
sono complementari alla riproduzione. In un ciclo vitale possiamo avere una o piu fasi
riproduttive, affidate ad altrettante generazioni, a loro volta associate a un ugual numero
di processi di sviluppo (Figura 1.10). Da questa idea emerge la seguente definizione:
lo sviluppo ¢ [’insieme delle trasformazioni di un individuo dalla sua individuazione
(comunque si decida di definirla) fino alla sua scomparsa (comunque si decida di defi-
nirla). Si noti che abbiamo parlato di “individuazione” e di “scomparsa”, piuttosto che
di “nascita” e “morte”. Nascita spesso si riferisce a un momento particolare nel mezzo
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dello sviluppo di un organismo, come il parto nei mammiferi, la schiusa dell’uovo negli
uccelli e la germinazione del seme nelle piante a seme. Morte indica generalmente la
cessazione di un individuo a causa di un trauma (per esempio, mangiato da un altro
individuo) o per invecchiamento, e non comprende la fine di un individuo unicellulare
dovuta alla sua divisione in due cellule figlie, dove effettivamente, adottando una for-
mula poliziesca, “non si trova il cadavere” (Paragrafo 1.2).

Una definizione cosi generale ci porta ovviamente verso molti “confini difficili”,
solo alcuni dei quali pero ci interessano in questa sede. Per esempio, in un testo di
biologia dello sviluppo sara necessario specificare nel dettaglio quali trasformazioni di
un individuo verranno trattate nell’ambito dei processi di sviluppo, per esempio cresci-
ta, differenziamento, morfogenesi, invecchiamento e rigenerazione, e quali andranno
lasciate ad altre discipline della biologia, ad esempio alla fisiologia e alle scienze del
comportamento, che si occupano in generale di trasformazioni reversibili, su una scala
temporale relativamente ristretta.

Qui, invece, sara pill importante discutere il confine difficile tra le trasformazioni
di un individuo, che rimane se stesso, e i suoi processi biologici che di fatto a un certo
punto vedranno comparire un individuo nuovo e distinto dal primo. Nello sviluppo
della gemma di un’idra, a che punto collochiamo il passaggio da “appendice laterale
del corpo della madre” a “individuo figlio”? Solo al momento del distacco fisico? O
prima? A che punto un uovo di Drosophila, formato durante il processo di sviluppo di
una femmina matura, diviene la prima cellula, la cellula fondatrice, di un individuo al-
tro da essa, sebbene suo discendente? Al momento della fecondazione? O dopo? Molti
esempi di questo e altri “confini difficili” (Paragrafo. 1.6) sono illustrati nel Capitolo 3.

Al lettore non sara sfuggito che, come nel caso della riproduzione, la definizione di
sviluppo non puo prescindere da un concetto esplicito di individuo, la cui discussione ¢
I’argomento del prossimo Paragrafo.

1.4 Riproduzione e individualita

Nell’idea di riproduzione, il concetto di individuo occupa una posizione centrale. Sia
nell’accezione “demografica” di riproduzione, dove si pone 1’accento sulla comparsa
di “nuovi individui”, sia in quella “innovista”, dove si pone 1’accento sulla comparsa di
“individui nuovi”, una qualche formalizzazione del concetto di individuo & evidente-
mente imprescindibile. Ma che cos’¢ un individuo in biologia? Il tentativo di rispondere
a questa domanda ha fatto scorrere fiumi di inchiostro attraverso numerosi articoli e
monografie in biologia e in filosofia della biologia (Huxley 1912; Buss 1987; Wilson e
Barker 2013), ma la risposta € che non c¢’¢ una risposta univoca. Analizziamo il proble-
ma seguendo lo schema proposto da Santelices (1999).

Per un sistema biologico a livello dell’organismo, con individuo si suole general-
mente indicare un’entita ben integrata, ragionevolmente ben delimitata nello spazio e
nel tempo, caratterizzata da omogeneita e unicita genetica, nonché da unita e autonomia
fisiologica. Tuttavia, se qualcuno immagina che in tutti i casi in cui si parla di individuo
in riferimento a organismi viventi, queste entita godano di tutti questi attributi, o che la
mancanza di uno o piu di questi attributi costituisca un’eccezione, si sbaglia. Vediamo
questi attributi uno per volta.

1.4.1 Unicita genetica dell’individuo

Un individuo sarebbe caratterizzato dall’avere un genoma esclusivo. Individui che man-
cano di questa caratteristica sono, cido nonostante, tutti quelli che hanno avuto origine
per una qualche forma di riproduzione con esito clonale. Hanno virtualmente lo stesso
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genoma due amebe che si sono appena originate per fissione da un’ameba genitore,
tutte le pianticelle di fragola derivate da uno stesso stolone e due gemelli identici della
nostra specie. In tutti questi casi, e in particolare per quello dei gemelli umani, saremmo
pero portati a riconoscere questi come individui distinti. Tutte le forme di riproduzione
asessuale e tutte le forme di riproduzione sessuale con esito clonale rappresentano quin-
di un problema per una definizione di individualita che esige unicita genetica.

1.4.2 Uniformita genetica dell’individuo

Un individuo sarebbe caratterizzato dall’avere una o piu copie di uno stesso genoma.
Questa caratteristica va sempre intesa in modo approssimato. Infatti, ¢ altamente im-
probabile che i diversi nuclei di un organismo unicellulare plurinucleato, o i nuclei
delle diverse cellule di un organismo pluricellulare presentino genomi identici al 100%.
Quando ci si riferisce all’identita genetica tra i membri di un clone (come le cellule
di un organismo pluricellulare), ¢ implicito che si stiano trascurando le mutazioni ac-
cumulate nelle successive divisioni a partire dalla cellula capostipite, o le differenze
dovute alla casuale ripartizione dei genomi degli organelli citoplasmatici nelle cellule
eucarioti o i genomi dei plasmidi nelle cellule procarioti (Capitolo 5).

Tuttavia, di 1a da questo (scontato) livello di eterogeneita genetica intraorganismica
(intraorganismal genetic heterogeneity, IGH), condiviso da tutti gli organismi pluricel-
lulari, individui che mancano di uniformita genetica in modo pitl sostanziale sono tutti
quelli per i quali il mosaicismo genetico o il chimerismo sono un tratto caratteristico
del normale processo di sviluppo.

Si ha mosaicismo genetico quando in uno stesso individuo si ritrovano genomi
diversi, originati dal genoma di un’unica cellula capostipite (Paragrafo 5.1.1.3). Per
esempio, nello zigote del mitilo si trovano sia mitocondri di origine materna che mi-
tocondri di origine paterna, con il relativo genoma, tuttavia nei maschi adulti il DNA
mitocondriale di origine paterna ¢ predominante nei tessuti delle gonadi, mentre quel-
lo di origine materna predomina nei tessuti somatici (Paragrafo 5.2.3.1). Ma senza
andare a scomodare esempi particolari, anche la semplice eterogeneita genetica intra-
organismica che di norma si tende a considerare trascurabile puo divenire rilevante in
organismi molto vecchi, o molto grandi (cio¢ con molte cellule), nei quali cellule di-
verse del corpo dello stesso individuo sono separate da moltissimi cicli mitotici. In una
vecchia quercia, si saranno accumulate numerosissime mutazioni nei meristemi che
ogni anno danno origine a nuovi rami e a nuovi fiori (Figura 1.11). A causa dell’orga-
nizzazione modulare di queste piante, ogni mutazione in un meristema viene ereditata
da tutta la branca che da questo si sviluppa e ogni branca
terminale puo essere un sito indipendente di riproduzione
sessuale (e forse, in prospettiva evolutiva, di selezione), cosi
il corredo genetico delle cellule che formano polline e ovuli
in una branca puo essere sensibilmente diverso da quello di
cellule simili in un’altra branca dello stesso individuo. Il pit
recente antenato comune di due cellule riproduttive della
stessa quercia potrebbe essere vissuto secoli addietro, tanto
quanto il capostipite di una intera popolazione di individui
in una specie con un ciclo vitale annuale. In organismi come
le piante, dove nel corso dello sviluppo non ¢’¢ una preco-
ce segregazione delle cellule destinate a produrre gameti,
riconosciamo un altro confine difficile tra sviluppo ed evo- ~ Figura 1.11 Una vecchia quercia puo presentare eleva-

. . . N ta eterogeneita genetica intraorganismica, semplicemente
luzione, ma questo lo lasciamo volentieri ad altre trattazioni

. ) . a causa del lungo tempo e della numerosita dei cicli mito-
(vedi, per esempio, Godfrey-Smith 2009). tici che possono separare due diverse linee cellulari.
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Una chimera (in biologia, non nella mitologia) ¢ invece un in-
dividuo pluricellulare costituito da popolazioni di cellule origi-
nate da piu di una cellula capostipite (Paragrafo 5.2.5). Game-
tofiti chimerici, che originano dalla fusione di pil spore, sono
stati descritti per I’alga rossa Gracilaria chilensis (Santelices et
al. 1996). Larve (planule) conspecifiche di coralli si fondono
spesso tra loro prima di trasformarsi in polipi (Harrison 2011) e
una fusione tra larve della stessa specie ¢ stata osservata anche
nelle spugne d’acqua dolce come Spongilla (Figura 1.12; Brien
1973). Tra i funghi, individui chimerici possono facilmente ori-
ginare dalla fusione citoplasmatica tra ife di individui distinti.
Ma vi sono casi anche tra i mammiferi. Scimmie del genere
R 3 3 Callithrix partoriscono generalmente due fratelli dizigotici (ge-
Figura 1.12 La spugna d’acqua dolce Spongilla pud melli diversi). Ma non si tratta di gemelli “normali”’. Durante la
formare individui chimerici per fusione di pi larve. gravidanza si stabiliscono connessioni tra le due placente cosi
che avvengono scambi di cellule tra i due embrioni. Quando
questi vengono alla luce, ciascuno dei due ¢ un miscuglio di cellule derivate dagli indipen-
denti eventi di fecondazione di due uova distinte (Ross et al. 2007). Il caso ¢ ancora pill no-
tevole quando i due embrioni che si fondono sono di sesso diverso. Cosl, attraverso questa
forma di riproduzione si ottengono due “individui genetici” e due “individui fisiologici”,

ma i due individui genetici sono distribuiti tra i due individui fisiologici.

Un fatto forse poco noto & che una forma frequente di chimerismo interessa anche
le femmine adulte della nostra specie (assieme alle femmine di altri mammiferi pla-
centati). A seguito di una gravidanza, cellule del sangue originate dalle cellule del feto
possono rimanere in circolazione e moltiplicarsi nella madre per decenni dopo il parto
(microchimerismo materno-fetale, Evans et al. 1999).

1.4.3 Autonomia e unita fisiologica dell’individuo

Un individuo sarebbe caratterizzato dall’essere un’unitd morfo-funzionale vivente in-
divisa, in grado di relazionarsi in modo indipendente con I’ambiente, il che comprende
il poter rispondere in modo adeguato agli stimoli ambientali e la capacita di riprodursi.

Individui che mancano di queste caratteristiche sono tutti i membri di colonie al-
tamente integrate, come quelle di alcuni invertebrati marini. Gli idrozoi coloniali co-
nosciuti come caravelle portoghesi (Physalia) funzionano come un’unita integrata al
punto che sono spesso scambiati per meduse; in ciascuna colonia coesistono diversi tipi
di individui (zooidi) tra i quali solo alcuni (gonozooidi) sono in grado di riprodursi. Nel-
le colonie della clorofita unicellulare Volvox, solo le speciali cellule riproduttive dette
gonidi, che si trovano all’interno della sfera formata dalle cellule somatiche flagellate,
possono riprodursi asessualmente per formare nuove colonie figlie.

Individui che mancano di autonomia riproduttiva sono anche i membri delle caste
sterili di alcune societa animali. Tra queste specie, che vengono dette eusociali, vi sono
molte specie di api, vespe, formiche, termiti e, unico caso tra i mammiferi, I’eterocefalo
(Heterocephalus glaber). Individui che non partecipano alla riproduzione sono anche le
giovani ninfe “soldato” di alcuni afidi (Stern 1994), le redie “soldato” di alcuni trema-
todi (Hechinger et al. 2011) e le larve “soldato” delle piccolissime vespe parassitoidi
del genere Copidosoma (Grbic et al. 1992). In altri animali, uova, embrioni o larve
sono destinati a fungere da cibo per i loro fratelli: & il caso delle uova trofiche di alcune
formiche e di altri insetti sociali (Crespi 1992), degli embrioni trofici di un verme piatto
d’acqua dolce, la planaria Schmidtea mediterranea (Harrath et al. 2009) e delle larve
trofiche di alcune popolazioni di Salamandra (Buckley et al. 2007) (Paragrafo 4.4.4).
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Colonie e societa avanzate pongono un problema all’interpretazione del processo ripro-
duttivo, nella misura in cui, per motivi diversi, il soggetto della riproduzione potrebbe
essere riconoscibile nell’uno o nell’altro dei livelli dell’organizzazione biologica, per
esempio in un singolo zooide di una colonia o nella colonia nel suo insieme, vista in
questo caso come un “superorganismo” (Figura 1.13). Torneremo su questo argomento
nel Capitolo 2.

Ma I’autonomia non ¢ un problema solo per le specie coloniali. Nei muschi e nelle
epatiche, lo sporofito vive a spese del gametofito che lo ha generato, mentre nelle sper-
matofite sono i gametofiti maschile e femminile a vivere a spese dello sporofito che li
ha generati. In alcuni pesci lofiiformi abissali, il maschio, dopo una breve vita indipen-
dente, si attacca a una femmina, entra in intimo contatto con i tessuti di quest’ultima
e diviene un’appendice di lei, alimentata dal suo sistema circolatorio: un’appendice in
grado di produrre spermi (Miya et al. 2010). Il maschio perde la sua autonomia (paras-
sitismo sessuale), mentre da questa unione si forma, di fatto, un individuo ermafrodita
chimerico (Paragrafo 3.5.2.1).

1.4.4 Quanti tipi di individuo?

Santelices (1999) va oltre I’elencazione dei problemi che rendono difficile una defini-
zione di individuo, cercando di definire diversi “tipi di individuo™ caratterizzati dalla
presenza/assenza delle caratteristiche che abbiamo appena visto (Figura 1.14).
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Figura 1.14 Otto tipi di individuo caratterizzati da presenza (+) o assenza (-) di tre attributi: uni-
cita genetica, omogeneita genetica, autonomia fisiologica. A, individui che possiedono tutti tre gli
attributi (per esempio, Drosophila melanogaster). B, individui che mancano di una qualche forma
di autonomia (per esempio, operaia di Apis mellifera). C, individui che mancano di omogeneita
genetica, formandosi come individui chimerici (per esempio, Callithrix kuhlii) o divenendo mosaici
genetici nel corso della vita (per esempio, Quercus robur). D, individui che mancano di unicita ge-
netica, riproducendosi in modo clonale (per esempio, rotiferi bdelloidei). E, individui caratterizzati
esclusivamente da unicita genetica, come individui chimerici a riproduzione sessuale privi di auto-
nomia (questa categoria potrebbe essere solo ipotetica). F, individui caratterizzati esclusivamente
da omogeneita genetica (per esempio, gli zooidi di Physalia physalis). G, individui caratterizzati
esclusivamente da autonomia fisiologica, come individui chimerici che si possono riprodurre clo-
nalmente (per esempio, Spongilla lacustris). H, individui chimerici con propagazione clonale, insta-
bilita genetica e mancanza di autonomia (per esempio, Gracilaria chilensis).

Figura 1.13 Le colonie altamente
differenziate dell’idrozoo noto come
caravella portoghese (Physalia
physalis) sono formate da diversi
tipi di individuo (pneumatoforo, ga-
strozoidi, dattilozoidi, gonozoidi). A
causa dell’elevata specializzazione
e integrazione funzionale dei singoli
individui e della loro non-autonomia,
nel suo insieme una colonia puo
essere vista come un “superorga-
nismo”.
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Senza entrare nel merito di questa proposta, che & comunque dipendente dall’arbitraria
scelta di come classificare le caratteristiche da combinare, ¢ evidente che tra 1 viventi
le unita che chiamiamo individuo possono avere caratteristiche molto diverse. In altre
parole, ci sono evidentemente diversi tipi di individuo.

La difficolta nel definire univocamente 1’individuo nell’ambito della biologia ripro-
duttiva fa eco a difficolta analoghe in biologia dello sviluppo e in biologia evoluzioni-
stica, alle quali dedichiamo solo un cenno.

Nell’approccio ecologico ai processi dello sviluppo (ecological developmetal bio-
logy, Gilbert e Epel 2015), i confini dell’individuo tendono a confondersi a causa del-
le sue relazioni con 1’ambiente in cui vive. L’ esempio piu vistoso ¢ la nutrita comu-
nitd di microrganismi simbionti che “abita” il corpo della maggior parte dei viventi, e
che ¢ necessaria al normale sviluppo e al regolare funzionamento dell’ organismo. I1
nostro apparato digerente ospita un numero di cellule batteriche dello stesso ordine di
grandezza delle cellule (‘umane” in senso stretto) del nostro intero corpo (3.5 - 103,
Sender et al. 2016). Queste cellule batteriche appartengono ad almeno 1000 specie
diverse e portano complessivamente un corredo genetico sei volte superiore al nostro
(Casiraghi 2011).

La simbiosi rappresenta anche un problema quando si voglia ricorrere alla ri-
sposta immunitaria per definire un individuo, come suggerito ad esempio da Pra-
deu (2010). Per Pradeu, se un organismo non reagisce con una reazione immunitaria
alla presenza di cellule estranee (non-self), spesso necessarie alla sua sopravvivenza,
queste sarebbero da considerarsi parte dell’individuo. Esempi di queste “estensioni”
dell’individuo sarebbero i batteri fotoluminescenti degli organi luminosi dei cefalo-
podi, i batteri intestinali degli animali cui abbiamo accennato poco sopra e i batteri
fissatori di azoto o i funghi che facilitano I’assorbimento di fosforo nelle piante.
Al contrario, cellule presenti all’interno dell’organismo che scatenano una reazione
immunitaria di quest’ultimo non dovrebbero essere considerate parte dell’individuo.
Esempi di questi “invasori” dell’individuo sarebbero tutti i microrganismi patogeni
e parassiti. Ma se per una qualsiasi deficienza del sistema immunitario un parassita
non venisse riconosciuto come tale dall’ospite, ospite e parassita sarebbero un solo
individuo? Oppure, se un organismo avesse una malattia auto-immune, ci troverem-
mo di fronte a pil individui? Come abbiamo visto in precedenza, le intime, e spesso
complesse, relazioni tra organismo e ambiente rendono difficile una delimitazione
fisiologica dell’individuo (Gorelick 2012).

Nell’ambito della biologia evoluzionistica, il problema della definizione dell’indi-
viduo ¢ associato a quello dell’identificazione di una putativa unita di selezione fonda-
mentale, come bersaglio privilegiato della selezione naturale. A quale livello, o a quali
livelli, opera la selezione naturale e a quale livello, o a quali livelli, si manifestano gli
adattamenti che essa produce? La selezione naturale si esercita primariamente tra indi-
vidui, tra gruppi di organismi individuali, tra geni o tra specie? Tutti questi enti possono
rispondere al concetto di individuo (Ghiselin 1974). Il moderno approccio teorico al
problema dei livelli di selezione (Fusco 2011) si inquadra nella recente teoria della
selezione multilivello (Okasha 2006).

Il legame tra riproduzione e individualita ¢ in qualche modo inevitabile. La ripro-
duzione ha a che fare con la produzione di nuovi enti, e questi devono corrispondere
a qualche tipo di individuo che si puo contare. Ma, come suggerisce Godfrey-Smith
(2009), sulla questione di cosa si debba o sia utile intendere come individuo dovremmo
sviluppare un approccio piu rilassato, o pluralistico. La risposta dipende dal problema
biologico che ci prefiggiamo di indagare o di rappresentare e/o dalla biologia del grup-
po tassonomico sotto esame.
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1.5 Riproduzione e senescenza

Nella sua accezione demografica, la riproduzione permette la persistenza di una specie an-
che se i singoli membri della specie vanno perduti (periscono) in continuazione. Su un
periodo di tempo non troppo corto, il tasso di mortalita in una popolazione non ¢ mai nullo.

I singoli individui delle specie viventi non durano in eterno. Il carattere perituro dei
viventi ha due cause principali. In primo luogo, un individuo pud morire a cagione di
eventi accidentali, legati alle sue interazioni con i fattori biotici (per esempio, predatori
e parassiti) e abiotici (per esempio, temperatura e radiazioni oltre la soglia di tolleranza
dell’organismo) del suo ambiente di vita. In secondo luogo, sin dalla nascita, il percorso
di sviluppo di un individuo puo prevedere una durata limitata della vita: in questo caso,
anche in condizioni ambientali ideali alla sua sopravvivenza e a fronte di una dispo-
nibilita illimitata di risorse necessarie al suo mantenimento, esso non puo salvarsi da
“morte certa”. Questo ¢ il risultato non eludibile di quel fenomeno dello sviluppo che
prende il nome di senescenza, o invecchiamento, tecnicamente I’incremento del tasso
di mortalita con 1’aumentare dell’eta (Figura 1.15).
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Figura 1.15 Esempi di
curve di mortalita in dipen-
denza dall’eta. La mortalita
relativa specifica di ciascuna
eta € mostrata dalla maturita
riproduttiva fino all’eta in cui
sopravvive solo il 5% di una
coorte di individui (individui
nati uno stesso anno o, per
quelli con un ciclo vitale di
durata inferiore all’anno, nati
in uno stesso periodo della
stessa stagione riproduttiva).
La mortalita relativa & calco-
lata rispetto al valore medio
della mortalita nell’arco di
tempo considerato. Specie
con una durata della vita mol-
to diversa possono mostrare
lo stesso decorso relativo
della senescenza. Hydra e
Viburnum non mostrano se-
gni di senescenza.
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Per la maggior parte dei viventi, ’aspettativa di vita di un individuo appena generato ¢
maggiore di quella di un individuo che ha gia vissuto un tratto del suo ciclo vitale. Cio che
accade & che a un certo punto della vita di un individuo ha inizio un processo di deteriora-
mento della funzionalita dell’ organismo che (progressivamente oppure in modo repentino,
a seconda delle specie) porta infine alla morte. In alcuni casi, come in molte piante annuali,
nel polpo e nel salmone del Pacifico, la senescenza si innesca velocemente nel momento
in cui I’organismo si riproduce sessualmente. Cio che dell’individuo pud sopravvivere a
questo inesorabile processo degenerativo sono al piu le cellule che sotto forma di gameti,
spore o propaguli ritroveremo come fondatori della generazione successiva.

Mentre il problema del depauperamento delle popolazioni per cause accidentali ri-

guarda tutti gli organismi viventi, che possono tutti morire, il fenomeno della senescen-
za non interessa tutti i viventi allo stesso modo. Non sembrano presentare senescenza
la maggior parte dei procarioti e molti protisti, tra i quali diverse specie di amebozoi,
criptofite, cloroficee, apicomplessi, euglenozoi e radiolari (Finch 1990). Inoltre, non vi
sono prove certe di senescenza in alcune piante che vivono molto a lungo, oltre i 4000
anni, come certe conifere (Pinus longaeva e Sequoiadendron giganteum; Figura 1.16),
alcune spugne e anemoni di mare, le idre (Martinez 1997), le regine di diverse specie
di insetti sociali (api, formiche, vespe e termiti), alcuni policheti tubicoli (Lamellibra-
chia) e certi bivalvi (Arctica) (Fahy 2010). Nel ciclo vitale dell’idrozoo Turritopsis la
medusa puo ritornare allo stadio precedente di polipo, cosi apparentemente invertendo
la direzione del suo sviluppo e quindi sfuggendo alla senescenza (Piraino et al. 1996;
vedi Scheda 3.4). Tutti questi organismi sono reputati potenzialmente immortali, ma
vedi la Scheda 1.3 per un approfondimento del concetto di immortalita.
Per quegli organismi invece, e sono la maggioranza, che presen-
tano senescenza, la riproduzione non dovra solo mettere in essere
nuovi individui, in aggiunta a quelli gia presenti, o rimpiazzare
quelli deceduti; essa dovra anche fare si che i nuovi nati siano “ef-
fettivamente giovani”, cio¢ che abbiano, per cosi dire, riportato
indietro “I’orologio della senescenza”. Generare individui giovani
a partire da individui vecchi € un imperativo per la continuita della
vita (Turke 2013). Cio avviene di fatto in modi molto diversi.

La riproduzione sessuale ha certamente questa capacita di
ringiovanire. Nei processi citogenetici che portano alla forma-
zione dei gameti negli organismi pluricellulari, o che prepara-
no un individuo unicellulare aploide alla fusione con un altro
individuo, I’orologio della senescenza viene effettivamente az-
zerato. L’aspettativa di vita di un uovo fecondato (zigote) ¢ de-
cisamente superiore a quella dei due genitori; entro certi limiti,
variabili da specie a specie, ¢ anche indipendente dall’eta dei
genitori. Negli organismi pluricellulari che si riproducono solo
sessualmente, si potrebbe dire (e si dice) che le cellule della
linea germinale (quelle che danno origine ai gameti, Capitolo
3) godono di una qualche speranza di immortalita attraverso le
successive generazioni, mentre le cellule della linea somatica
(tutte le altre cellule del corpo) sono destinate a morire con la
morte dell’individuo. In molti organismi, per esempio in molti
animali, le cellule della linea somatica sono individuate pre-
— i ; i . cocemente e in modo irreversibile nel corso dello sviluppo,
g'feus't': :c;;ifser:?;ﬁggzgﬁsgéoé?gzqg?goiﬁigtgiﬂé mentre .in altri organismi, tipicamente nel}e piante, non vi ¢ una
tra gli organismi che non mostrano segni di senescenza. separazione netta tra le cellule delle due linee (Paragrafo 3.4).
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Questa proprieta della riproduzione sessuale sembra essere una
prerogativa anche dalla sessualita in senso lato. I ciliati si riprodu-
cono esclusivamente per via asessuale, in molte specie per scis-
sione binaria, ma praticano comunemente una forma di sessualita
chiamata coniugazione (Figura 1.17, Paragrafi 3.2.2 ¢ 5.2.5). Nel-
la coniugazione, due individui (coniuganti) si uniscono tempo-
raneamente, scambiano materiale genetico e poi nuovamente si
separano. Il risultato di questo scambio ¢ una coppia di individui
indipendenti (ex-coniuganti) geneticamente identici tra loro, ma
geneticamente differenti da entrambi i coniuganti. Nella maggior
parte dei ciliati, il clone che si genera dalle divisioni di un ex-co-
niugante mostra una forma di senescenza (senescenza clonale),
che si manifesta nell’esistenza di un limite al numero di divisioni
cellulari nella propagazione del clone, che puo variare da specie a Figura 1.17 Due parameci (Paramecium caudatum)
specie, ma anche tra linee diverse di una stessa specie. Tra diverse  durante la coniugazione. Lo scambio sessuale ha I'effet-
linee di Tetrahymena questo limite varia tra 40 e 1500 divisioni ~ to di “ringiovanire” i due coniuganti, fino ad azzerare gli
(Finch 1990). Addirittura, il clone attraversa delle fasi maturative effetti della senescenza clonale.
che in un organismo pluricellulare non esiteremmo a etichettare

come fasi di sviluppo. Durante un periodo iniziale di “immaturita sessuale” del clone (misu-

rato in numero di divisioni a partire dall’ultimo evento di coniugazione) gli individui possono

solo moltiplicarsi asessualmente, senza potersi coniugare. Segue poi un periodo di “maturita
sessuale” durante il quale saranno fisicamente in grado di coniugarsi. Gli individui che lo
faranno, emergeranno da questa esperienza geneticamente modificati, ma anche in qualche

modo ringiovaniti, avendo nuovamente innanzi a loro il numero massimo di divisioni cellu-

lari possibile per la specie. Lo stesso effetto puo essere ottenuto attraverso un’altra forma di
sessualita, I’autogamia, dove un unico individuo ricombina il proprio genoma attraverso la
meiosi e la fusione dei prodotti della stessa meiosi, in una sorta di autofecondazione. Gli in-
dividui che non si coniugheranno, invece, potranno continuare a moltiplicarsi, ma entreranno

in un periodo di graduale senescenza, che rallentera progressivamente le divisioni cellulari e
portera infine all’estinzione del clone. Se praticheranno la coniugazione durante questa fase

di senescenza, gli ex-coniuganti avranno un’aspettativa di vita inferiore al valore massimo

della specie (Figura 1.18).

coniugazione morte
| immaturita maturita senescenza
[ o o e
0 50 : 100 150

eta (fissioni dopo la coniugazione)

Figura 1.18 Senescenza clonale nei ciliati. Durante un periodo iniziale di ‘immaturita sessuale’
del clone (misurato in numero di fissioni dalla coniugazione) gli individui possono solo moltiplicarsi
asessualmente, senza potersi coniugare. Quegli individui che andranno in coniugazione durante
la successiva fase di ‘maturita sessuale’ del clone (linee tratteggiate verticali), daranno vita a nuovi
cloni con un’aspettativa di vita (in numero di divisioni cellulari) pari al valore massimo per la specie
(nel’esempio, 150). Quelli che non andranno in coniugazione entreranno in una fase di sensibile
senescenza, dove le divisioni rallenteranno fino ad arrestarsi. Se andranno in coniugazione duran-
te questa terza fase, tardiva, della propagazione del clone, i nuovi cloni avranno un’aspettativa di
vita che risentira negativamente dell’eta dell’individuo coniugante fondatore.
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Questa capacita dei processi sessuali, associati o0 meno alla riproduzione, di riportare
il processo di senescenza al punto di partenza ¢ spesso considerata una prerogativa del
riarrangiamento del materiale genetico che si realizza attraverso la meiosi. Tuttavia,
anche la riproduzione asessuale e la riproduzione sessuale che non prevede meiosi pos-
sono presentare, almeno in alcuni casi, una capacita di ringiovanimento.

Per esempio, la riproduzione vegetativa in molte piante possiede questa carat-
teristica. Un rametto staccatosi da un vecchio salice ha buone probabilita di attec-
chire e svilupparsi in un nuovo, giovane individuo con un’aspettativa di vita che
non dipende dall’eta del genitore. Vi sono cloni di pioppo tremulo di eta stimata in
piu di 80.000 anni (Paragrafo 1.6), del creosote (Larrea tridentata, una pianta della
famiglia delle zigofillacee) di quasi 12.000 anni e della felce aquilina (Pteridium
aquilinum) di quasi 1500 anni (Gardner e Mangel 1997). Questa asimmetria negli
effetti della senescenza tra “individuo generante” e “individuo generato” in modo
asessuale pud manifestarsi anche nella semplice divisione di un organismo unicel-
lulare. Come abbiamo gia ricordato, le singole cellule del lievito Saccharomyces
cerevisiae si dividono in modo ineguale, cosicché la piu grande & detta cellula madre
mentre la pill piccola ¢ detta cellula figlia (Figura 1.4b). La cellula madre ¢ soggetta
a una forma di senescenza (senescenza replicativa), in quanto vi ¢ un limite (circa
50) al numero di cellule figlie che essa ¢ in grado di produrre prima di cessare defini-
tivamente di dividersi. Fino a una certa “eta” della cellula madre, le cellule figlie non
risentiranno della sua storia pregressa, e il potenziale replicativo (il numero di di-
visioni ancora possibili) di una cellula figlia, che presto si comportera come cellula
madre, sara pertanto al suo valore massimo. Tuttavia, con I’aumentare dell’eta della
cellula madre, le figlie cominceranno a risentire parzialmente dell’eta della madre,
distaccandosi da essa con un potenziale replicativo gia ridotto rispetto al massimo
possibile (Henderson e Gottschling 2008) (Figura 1.19). Una forma di senescenza
associata a una divisione cellulare asimmetrica ¢ stata recentemente scoperta an-
che nei batteri, dove 1’asimmetria puod manifestarsi a livello morfologico (in Caulo-
bacter crescentus, Ackermann et al. 2003), oppure anche solo a livello biochimico
(in Escherichia coli, Stewart et al. 2005).

~ ~ 5o A A
Cellula — ¢ — , —— e v
madre * o, R
+ N + Yox +
Cellula .
figlia v e
Le cellule figlie hanno Le cellule figlie hanno
il potenziale replicativo un potenziale replicativo
massimo progressivamente piu ridotto

Figura 1.19 Senescenza clonale asimmetrica nel lievito Saccharomyces cerevisiae. A ogni
divisione la cellula madre accumula dei fattori di senescenza (croci), mentre la cellula figlia ne &
priva. Cosi le cellule madri avranno un potenziale replicativo (numero di divisioni ancora possibili)
progressivamente declinante, mentre le cellule figlie disporranno di un potenziale replicativo pieno.
Tuttavia, nella seconda meta della serie di divisioni della cellula madre una quantita crescente di
fattori di senescenza comincera a essere distribuita anche alle cellule figlie. Di conseguenza, que-
ste emergeranno dalla divisone dalla cellula madre con un potenziale replicativo ridotto.
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In altri organismi la riproduzione asessuale sembra invece produrre una forma di se-
nescenza clonale. E questo il caso dei ceppi naturali del fungo ascomicete Podospora
anserina, di alcuni ceppi della muffa del pane Neurospora, dell’oligochete Paranais
litoralis e del platelminta rabdocelo Stenostomum incaudatum, nonché dei cloni di di-
verse specie di rotiferi monogononti (Gardner e Mangel 1997).

Un caso notevole ¢ quello offerto da diverse specie di bambu. In queste graminacee,
che possono vivere molti anni, tutti gli individui di una stessa specie fioriscono, produ-
cono semi e poi muoiono in modo sincronizzato durante una stessa stagione. Vi sono
specie con cicli di fioritura di 30, 60 e addirittura 120 anni (Paragrafo 4.3). Le piante
nate dai semi deposti un determinato anno potranno vivere fino alla loro fioritura, ma
anche tutte le nuove piante che si saranno prodotte piu tardi per via asessuale, da rizomi
striscianti o anche per talea, fioriranno e periranno con le altre, come se fossero nate con
I’eta del loro progenitore sviluppatosi dal seme.

Il potere di ringiovanimento della riproduzione, anche in assenza di meiosi, ¢ te-
stimoniato inoltre da casi di riproduzione sessuale con esito clonale, come nella parte-
nogenesi ameiotica (Capitolo 5). Tali forme di riproduzione non potrebbero perpetuar-
si attraverso pil generazioni, se non prevedessero qualche forma di ringiovanimento,
almeno ogni qualche generazione, come ¢ stato visto nei rotiferi bdelloidei (Gardner
e Mangel 1997). In effetti, i rotiferi bdelloidei si riproducono per partenogenesi ame-
iotica da milioni di anni, e un recente studio a livello genomico nella specie Adineta
vaga ha permesso di escludere anche episodi rari o criptici di scambio sessuale (Flot
et al. 2013). Alcuni cloni di coleotteri curculionidi partenogenetici europei persisto-
no almeno fin dalla ritirata dei ghiacciai pleistocenici (Figura 1.20; Hughes 1989). Le
generazioni partenogenetiche nei cicli vitali eterogonici (Paragrafo 2.3) di cladoceri e
afidi (Figure 7.19 e 7.20) non mostrano segni di senescenza clonale.

In tutti questi casi di riproduzione clonale, i singoli individui hanno in effetti durata
di vita limitata, ma la riproduzione genera prole giovane, come nel caso della riprodu-
zione sessuale o della semplice sessualita.

1.6 Confini difficili

Delimitare il processo biologico che chiamiamo riproduzione rispetto ad altri processi bio-
logici non ¢ cosi facile come potrebbe sembrare a prima vista. Un’esplorazione di questi
“confini difficili” o, se si preferisce, di queste zone grigie, non € un esercizio accademico
fine a se stesso. Osservare da vicino i limiti delle nostre descrizioni dei fenomeni naturali,
e di quelli biologici in particolare, serve a sviluppare la consapevolezza che ogni sistema
descrittivo, con la terminologia a esso associata, rispecchia, in modo esplicito o0 meno, una
classificazione arbitraria, anche se motivata, dei fenomeni naturali oggetto di indagine. Ogni
sistema descrittivo pud presentare vantaggi e svantaggi, essere adeguato a rispondere ad
alcune domande e allo stesso tempo essere inadeguato a rispondere ad altre. In certi casi
potrebbe rivelarsi addirittura di ostacolo all’indagine stessa, celando la sostanziale unitarie-
ta di fenomeni che per qualche ragione sono classificati sotto etichette distinte. Assieme a
quello di “riproduzione”, non sono pochi i concetti biologici che andrebbero visti pitt come
strumenti di indagine e di comunicazione, che come sintesi di una conoscenza.

Una discussione approfondita di questi confini difficili richiederebbe di anticipare
in questo capitolo problematiche che si fondano su fenomeni e concetti che hanno bi-
sogno di adeguato spazio e che discuteremo nel resto del libro. Al confine critico tra
riproduzione e sviluppo dell’individuo abbiamo gia fatto cenno nel Paragrafo 1.3.3. Qui
ci limitiamo a tratteggiare il problema in riferimento ad altri tre concetti chiave, riman-
dando ai successivi capitoli una loro illustrazione pitt approfondita attraverso esempi.

Figura 1.20 Popolazioni
partenogenetiche del cole-
ottero curculionide Otiorhyn-
chus scaber persistono alme-
no dalla fine del Pleistocene.
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Sesso e morte

Il titolo decisamente pulp di questa scheda non & un
binomio a effetto ideato dagli autori di questo libro, ma
e una formula non infrequente che si ritrova in articoli
e monografie sul rapporto tra sessualita e senescenza
(per esempio, Bell 1988; Clark 1996; Biddle et al. 1997;
Sterelny e Giriffiths 1999).

Senza entrare nei dettagli di un argomento proprio della
biologia dello sviluppo, la senescenza (o invecchiamento
biologico) € un processo cumulativo di cambiamenti a
diversi livelli dell’organizzazione corporea di un organismo,
da quello molecolare a quello cellulare e dei tessuti, che
con il passare del tempo corrompe il metabolismo e le
strutture corporee, producendo un deterioramento delle
qualita dell’organismo che porta infine alla morte.

In effetti, il problema della senescenza e piu legato al
concetto di immortalita che a quello della morte, intesa
come cessazione dell’esistenza di un individuo. In biologia,
per immortalita non si intende I'impossibilita di morire, una
qualita riservata a certe figure mitologiche o a certi supereroi
dei fumetti. Tutti i viventi possono morire, a causa di traumi,
malattie, o semplicemente mangiati da qualche altro vivente.
In biologia, I'immortalita, riferita a una cellula o a un individuo,
€ piuttosto una potenzialita. Essa & definita come I'assenza
o l'arresto della senescenza, oppure, in alternativa, come il
mancato incremento del tasso di mortalita con I'aumentare
dell’eta. Un individuo o una cellula che non invecchia, o che
cessa di invecchiare a un certo punto della sua esistenza, e
detto biologicamente immortale.

Ma cerchiamo di capire bene cosa vuol dire essere
immortali. La maggior parte dei procarioti € molti protisti
non presentano segni di senescenza e sono quindi a
pieno titolo annoverati tra gli immortali. Tuttavia, anche
questi organismi si riproducono, e questo non € un fatto
irrilevante. Consideriamo un’ameba, che si riproduce per
scissione binaria. Se di generazione si tratta, un individuo
cessa di esistere nel momento in cui, dividendosi,
genera le due cellule figlie. Questa scomparsa, che si
potrebbe ritenere un semplice prodotto della nostra
arbitraria definizione di individuo e di generazione, un
problema piu per la burocrazia dell’ufficio anagrafe
che per la biologia, ha invece grande importanza. La
singola ameba non potrebbe mantenersi indefinitamente
in vita senza dividersi e quindi come individuo non &
nemmeno potenzialmente immortale. Nel corso della
vita di un organismo, specie se lunga, si accumulano
inevitabilmente danni irreparabili a livello molecolare,
nel DNA ma non solo, per motivi puramente accidentali,
ma governati dall’inesorabile secondo principio della
termodinamica, che lo porterebbero comunque alla
morte. Solo la riproduzione, attraverso la “diluizione” nella
discendenza delle molecole danneggiate, e la selezione
naturale purificante nella discendenza sono in grado di
mantenere un clone in buona salute. In un certo senso,
la riproduzione ha un effetto ringiovanente anche su
organismi che non invecchiano!

Gli eucarioti pluricellulari sono per la maggior parte
“comuni mortali”, ma non tutte le cellule del loro
corpo sono soggette a senescenza allo stesso modo.
In particolare, per quelle specie con una separazione
precoce tra cellule della linea somatica e cellule della
linea germinale, spicca la contrapposizione tra il destino
mortale delle prime e la potenziale immortalita delle
seconde. | gameti che queste ultime producono sono
visti come “scialuppe di salvataggio intergenerazionali”
capaci di mettere in salvo i geni di una nave (il soma)
inevitabilmente destinata ad affondare (Avise 2008).
Ma in cosa differiscono queste cellule dai destini cosi
diversi? La risposta risiede in parte nel fatto che le cellule
della linea germinale sono apparentemente esenti da
una forma di senescenza che invece affligge quelle della
linea somatica, legata alla replicazione del DNA che
precede la divisione cellulare. Poiché nella replicazione di
molecole lineari di DNA, come quelle che costituiscono i
cromosomi degli eucarioti, la DNA polimerasi non arriva a
completare 'estremita 5’ dei nuovi filamenti, cicli ripetuti
di replicazione determinano la formazione di molecole di
DNA sempre piu corte. Tale insormontabile “problema
tecnico” e risolto dalla cellula relegando questa inevitabile
erosione ai telomeri, sequenze di DNA non codificante
(per cosi dire, a perdere) che si trovano alle estremita
dei cromosomi. Tuttavia, a ogni divisione cellulare, il
segmento di DNA telomerico si riduce in lunghezza, fino
a che, esaurite le sequenze telomeriche, la cellula non
€ piu in grado di dividersi. Nelle cellule somatiche, il
numero massimo di divisioni (30-50) € conosciuto come
limite di Hayflick. L’accorciamento dei telomeri a causa
della replicazione del DNA avviene anche nelle cellule
della linea germinale, ma in queste & anche espresso un
particolare enzima, la telomerasi, in grado di allungare
la sequenza telomerica. Cio consente alle cellule della
linea germinale di eludere questa forma di senescenza
e di replicarsi virtualmente senza limiti. Alti livelli di
espressione della telomerasi sono registrati anche alla
meiosi. Purtroppo, studi sulla relazione tra I’erosione
dei telomeri e la senescenza sono ancora relativamente
pochi e limitati a un numero ristretto di organismi modello
(Monaghan e Haussmann 2006).

Questi fatti nel complesso giustificano il particolare
significato attribuito ai fenomeni sessuali in relazione
alla senescenza nella perpetuazione del ciclo vitale di
molti eucarioti. Tuttavia, anche qui, come nel caso della
riproduzione clonale, non va dimenticato il ruolo della
riproduzione in quanto tale. In effetti, i gameti vengono
prodotti in numero generalmente molto maggiore di
quello che sopravvive negli individui della generazione
successiva, e anche qui la selezione naturale purificante
ha un ruolo importante nel contrastare un progressivo
deterioramento della costituzione molecolare degli
organismi, attraverso I’eliminazione dei gameti con
caratteri degenerati (Avise 2008).
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1.6.1 Riproduzione vs. trasformazione

La riproduzione ¢ un processo di rinnovamento della materia organica. Tuttavia questa
ciclica “ripartenza” pud avvenire attraverso modalita che sfumano in processi che ci
sembrano a prima vista completamente distinti dalla riproduzione, come le trasforma-
zioni alle quali va incontro uno stesso individuo nel corso della sua vita. Il solo proces-
so di sviluppo puo prevedere trasformazioni assai profonde della costituzione corporea
di un individuo, a tutti i livelli della sua organizzazione, da quello molecolare fino alla
stessa forma e alle funzioni dell’intero organismo. Ci sono trasformazioni che dovreb-
bero contare come passaggio da una generazione alla successiva?

Nell’ammettere la riproduzione asessuale tra le forme possibili di riproduzione, ab-
biamo sancito che si puo avere riproduzione senza che venga introdotta novita genetica,
e quindi valutando come condizione sufficiente per un fenomeno riproduttivo il solo
aspetto demografico del processo. Dovremmo allora considerare come condizione suf-
ficiente per essere considerato un fenomeno riproduttivo anche il solo aspetto di inno-
vazione genetica che un determinato processo comporta? E se si, quali trasformazioni
dovrebbero contare come passaggio da una generazione all’altra? Ancora una volta il
nodo della questione sta nella definizione di individuo.

Pochi sosterrebbero che i mutamenti del corredo genetico di un singolo individuo
che avvengono senza apporto di DNA esogeno (ad esempio, una mutazione genica)
dovrebbero contare come generazione di un nuovo individuo. Mettere in discussione
I’identita dell’individuo dopo una tale trasformazione equivale a negare la possibilita
che un individuo possa rimanere se stesso attraverso un qualche cambiamento delle sue
qualita, e in ultima analisi significa negare 1’estensione temporale di un individuo e la
sua continuita storica.

Tuttavia, ci sono opinioni diverse per quanto riguarda i fenomeni di sessualita,
ovvero quei cambiamenti del corredo genetico di un individuo che avvengono grazie
alla ricombinazione di DNA a partire da sorgenti differenti. Per esempio, per Gorelick
(2012) tutti i gameti prodotti da un individuo diploide sarebbero altrettanti nuovi in-
dividui aploidi, perché prodotti attraverso il processo sessuale della meiosi. Oppure,
per Minelli (2014) due ex coniuganti sarebbero due nuovi individui genetici rispetto ai
coniuganti da cui sono originati, perché “trasformati” attraverso i processi sessuali della
meiosi e della singamia.

La visione piu largamente condivisa su questo problema, e quella adottata in questa
sede, ¢ che, da soli, i fenomeni di sessualita non contano come riproduzione, il che
equivale a dire che esiste una categoria di fenomeni sessuali disgiunta dalla categoria
della riproduzione sessuale. La coniugazione dei batteri e la coniugazione dei ciliati
sono esempi di sessualita senza riproduzione. Di la dal maggiore consenso che esiste
su questo punto di vista, esso si giustifica anche da un punto di vista quantitativo. Molti
eventi di sessualita, per esempio del tipo trasferimento orizzontale di DNA, possono
essere incospicui al punto da avere un’incidenza sul genoma di gran lunga inferiore a
un’ordinaria, e ben piu frequente, mutazione puntiforme. Dovremmo dire che un batte-
rio, dopo aver acquisito del DNA dall’ambiente circostante (un fenomeno di sessualita
batterica noto come trasformazione; vedi Paragrafo 5.2.1) ha generato un nuovo indivi-
duo, indipendentemente da quanto DNA ha acquisito e da come o in che misura lo ha
incorporato nel proprio genoma?

Questi sono i problemi che si trovano al confine tra la riproduzione e le trasfor-
mazioni genetiche di un individuo, ma il problema si ripropone anche al confine con
trasformazioni dell’ organizzazione del corpo di un organismo che non toccano in alcun
modo i geni. E questo il caso di alcune forme di metamorfosi, per la cui trattazione
rimandiamo al Paragrafo 2.2.
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Figura 1.21 Un prato di
soffioni (Taraxacum). A causa
della riproduzione per apo-
missi, un’intera popolazione
potrebbe e essere vista come
un “grande individuo genetico
diffuso” costituito da nume-
rosi “individui fisiologici” se-
parati (le singole piante nate
da seme).

1.6.2 Riproduzione vs. crescita

Per alcuni autori, I’identita genetica ¢ il criterio fondamentale per la definizione di un
individuo. In questa visione, qualsiasi forma di propagazione clonale, che ha I’effetto
di moltiplicare il genotipo di un individuo senza che questo venga (in buona misura)
modificato, non ¢ vista come riproduzione, bensi come crescita dello stesso individuo.
Un prato di soffioni (Figura 1.21; Taraxacum, asteracee), una pianta che si propaga per
apomissi (Paragrafo 3.6.2), dovrebbe essere visto come un “grande albero diffuso” che
non ha investito risorse energetiche e materiali e nella costruzione di un tronco legno-
so, di rami e di un sistema radicale persistente (Janzen 1977). L'intero prato sarebbe
un enorme “individuo genetico” sparso, costituito da numerosi “individui fisiologici”
separati, ciascuno dotato di capacita di crescere ulteriormente ed eventualmente di ri-
prodursi. La differenza rispetto alla crescita di una quercia starebbe solo nel fatto che
questa cresce invece per aggiunta di moduli dotati di capacita riproduttiva (i rami) che
rimangono fisicamente connessi.

Molte piante, molti invertebrati e molti funghi, oltre alla maggior parte degli organi-
smi unicellulari, sono in grado di propagarsi senza introdurre “novita genetica”, generan-
do nuovi individui da porzioni del corpo del genitore, oppure, nella visione alternativa,
facendo crescere nuovi moduli corporei pitt 0 meno connessi.

Questo fenomeno ¢ talmente diffuso tra le piante che i botanici hanno pensato di intro-
durre due termini distinti per indicare altrettanti tipi di “individuo vegetale”. Un genet &
un insieme di entita geneticamente identiche (che possono essere considerate individui
o moduli di un individuo) derivati per moltiplicazione clonale a partire da un singolo
individuo fondatore, geneticamente unico. Tutti i meli della varieta “Red delicious”,
che sono derivati per talea da un unico albero vissuto in lowa (USA) alla fine del 1800,
costituiscono un unico genet, come formano un unico genet tutti i polipi di una colonia
di corallo. Un ramet ¢ invece un’entita biologica anatomicamente e fisiologicamente
delimitata, indipendentemente dalla sua costituzione genetica, e puo quindi anche esse-
re membro di un genet. Ciascun albero di mela “Red delicious” e ciascun polipo di una
colonia di corallo ¢ un ramet.

Un caso emblematico di riproduzione vegetativa o, in alterativa, di crescita indivi-
duale, ¢ fornito da una “entita vegetale” conosciuta con il nome di Pando (o il Gigante
tremante; Figura 1.22). Quello che sembra un bosco costituito da molti “individui albe-
ri” di pioppo tremulo (Populus tremuloides), che si estende su circa 45 ettari nello stato
americano dello Utah, altro non & che un clone di un singolo individuo maschio che co-
stituirebbe secondo alcuni un unico organismo vivente, che pesa circa 6600 tonnellate
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ed ¢ formato da circa 47.000 tronchi che continuamente decadono e vengono rigenerati
da un unico, gigantesco sistema radicale. Questo organismo avrebbe circa 80.000 anni
e sarebbe cosi I’organismo vivente pill pesante e pill vecchio conosciuto.

Pando pone dei problemi alla sua valutazione nell’ambito del Guinness dei primati che
vertono proprio sul confine difficile argomento di questo Paragrafo. Poiché il sistema
radicale di Pando si ¢ probabilmente frammentato nel corso del tempo in un insieme
di sottosistemi contigui ma disconnessi, dovrebbe ancora essere considerato un sin-
golo individuo? Le mutazioni somatiche accumulatesi in un arco di tempo cosi lungo
lo rendono geneticamente molto eterogeneo rispetto al livello di variazione genetica
generalmente ammessa per poter parlare di clone. Dobbiamo considerare un individuo
unico un sistema geneticamente eterogeneo quanto una tipica popolazione di individui
di una specie?

1.6.3 Riproduzione vs. rigenerazione

Tra i processi di produzione di materia organica vivente vi ¢ la rigenerazione. La ri-
generazione ¢ un processo di sviluppo che consente a un individuo di rimpiazzare una
parte perduta del suo corpo. Apparentemente non vi ¢ alcuna possibilita di scambiare
la rigenerazione per riproduzione, o viceversa. Ma non ¢ sempre cosi, in particolare per
quegli organismi capaci di rigenerazione completa (whole-body regeneration), come per
esempio, tra gli animali, molti cnidari, anellidi e platelminti (Hinman e Cary in stampa).

Nelle pitt comuni forme di riproduzione asessuale degli organismi pluricellula-
ri, una parte del corpo del genitore si differenzia in quello che diverra il propagulo
(una mitospora o una gemma) fondatore di un individuo della generazione filiale, che
poi si stacchera dal genitore per svilupparsi ulteriormente e condurre vita autonoma.
Tuttavia, nella riproduzione asessuale per architomia (Paragrafo 3.1.2.3), da prima
si stacca un pezzetto, anche molto piccolo, dall’individuo genitore con 1’organizza-
zione tissutale propria di quella parte del corpo del genitore, e poi, solo in seguito al
distacco, questo pezzetto (ri)genera tutto quello che manca per formare un altro indi-
viduo completo indipendente. Questo ¢ ci0 che avviene per esempio nell’oligochete
d’acqua dolce Lumbriculus (Figura 1.23). Sembra difficile stabilire qui un confine
netto tra riproduzione asessuale per frammentazione (Paragrafi 3.1.2.2 ¢ 3.1.2.3) e
rigenerazione.

Questo confine difficile non ¢ indipendente dal “problema delle origini” anticipato
nel Paragrafo 1.3.3, e di cui vedremo diversi esempi nel Capitolo 3. Nello sviluppo di
una parte del corpo di un individuo che diviene la cellula o il gruppo di cellule fondatri-

Figura 1.22 Questo bosco
di pioppo tremulo (Populus
tremuloides) che vegeta nello
stato americano dello Utah
¢ in effetti un singolo clone
che condivide un unico si-
stema radicale. Considerato
come un singolo individuo,
sarebbe I'organismo vivente
piu pesante e piu vecchio
conosciuto.

Figura 1.23 L'oligochete d’acqua
dolce Lumbriculus puo riprodursi
asessualmente per architomia.
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ci di un nuovo individuo attraverso la riproduzione asessuale, a che punto collochiamo
il passaggio da “parte del corpo della madre” a “nuovo individuo figlio’? Il problema
della rigenerazione aggiunge a questo problema un ulteriore motivo di incertezza. La
risposta dovrebbe dipendere dal fatto che quelle cellule siano o meno gia destinate a
divenire un altro individuo? In effetti, mentre la formazione di una gemma in un’idra
prelude al suo futuro distacco come individuo autonomo, non vi ¢ nulla nello sviluppo
di una porzione del corpo di certi anellidi che la qualifichi come parte destinata alla
riproduzione, anche se potra contribuire alla riproduzione a seguito di un distacco ac-
cidentale. Tuttavia, a un esame piu approfondito, si osserva che sia la rigenerazione,
sia la riproduzione asessuale dipendono dalla disponibilita di cellule indifferenziate (o
che possono tornare a tale stato da una condizione differenziata) pronte a moltiplicarsi
e a ricostituire un corpo completo attraverso appropriati processi morfogenetici. Non
sembrano esserci fattori che limitano 1’attivitd di queste cellule all’esclusivo servizio
dell’uno o dell’altro processo (Paragrafi 3.1.2.2 e 3.1.2.3).
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Riproduzione
e ciclo vitale

Nel Capitolo 1 abbiamo definito il ciclo vitale di un organismo come la suc-
cessione delle trasformazioni di sviluppo e di fasi riproduttive che portano
da un dato stadio di sviluppo di una data forma organizzativa di quell’or-
ganismo, allo stesso stadio di sviluppo della stessa forma organizzativa
in una generazione successiva. Nel ciclo vitale si intrecciano cambiamenti
di sviluppo e fasi riproduttive attraverso una o piu generazioni; non sor-
prende quindi che modalita e tempi della riproduzione contribuiscano in
modo essenziale alla caratterizzazione di un ciclo vitale. E evidente che il
contenuto di questo capitolo non potra essere un esame di come avvenga
la riproduzione in cicli vitali altrimenti definiti, ma dovra mostrare invece
quale sia il contributo della diversita dei processi riproduttivi alla diversita
dei cicli vitali.

Come presto vedremo, la struttura dei cicli vitali varia moltissimo tra i
viventi e spesso questi cicli presentano un discreto grado di complessita.
Sebbene possa essere difficile definire in modo rigoroso in cosa consista
la complessita di un ciclo vitale, a livello intuitivo possiamo pensare che
questa sia in relazione al numero e all’entita dei cambiamenti ai quali I'or-
ganismo va incontro durante il suo ciclo: cambiamenti nella forma, come
tra la larva pluteo e il riccio di mare adulto; di ambiente di vita, come tra
la larva pelagica e I'adulto bentonico di molti molluschi; ma anche cam-
biamenti nella modalita riproduttiva, quando piu fasi riproduttive si succe-
dono in un ciclo multigenerazionale, come nel caso di moltissimi cnidari.
Inoltre, in corrispondenza di determinati stadi di alcuni cicli vitali possono
essere disponibili piu opzioni riproduttive o di sviluppo alternative, cosi
che uno stesso stadio successivo potra essere raggiunto attraverso per-
corsi diversi.

Nelle descrizioni e nelle classificazioni dei cicli vitali € in uso distin-
guere tra cicli sempilici e cicli con “alternanza di generazioni”. Tuttavia, in
quest’ultima categoria si raccolgono diverse forme di complessita per un
ciclo vitale, come la successione lineare di fasi nucleari differenti, oppure
la possibilita di optare per decorsi alternativi entro uno stesso ciclo. A fine
di esplorare le relazioni tra processi riproduttivi e struttura dei cicli vitali,
senza sconvolgere una nomenclatura gia consolidata, qui abbiamo cerca-
to di distinguere in modo piu analitico le diverse forme di alternanza che
possono caratterizzare un ciclo vitale, sia esso monogenerazionale op-
pure multigenerazionale. La maggior parte di queste categorie si applica
esclusivamente ai cicli vitali degli eucarioti.
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2.1 Alternanza di fase nucleare

Tradizionalmente, per gli eucarioti che si riproducono sessualmente, anche in modo non
esclusivo, si distinguono tre principali tipi di ciclo vitale, che mettono in evidenza la
preponderanza di fasi nucleari con un diverso numero di serie di cromosomi omologhi
(grado di ploidia), tipicamente una (fase aploide) o due (fase diploide) (Figura 2.1).

e Ciclo aplonte (o aplobionte, o aplo-omofasico). L’organismo ¢ aploide per
gran parte del ciclo vitale, a eccezione della fase di zigote. La meiosi che rista-
bilisce la fase aploide ¢ detta iniziale, perché segue immediatamente la singa-
mia, ovvero si trova all’inizio della fase dominante, aploide, del ciclo. La ripro-
duzione avviene nella fase aploide e, nella riproduzione sessuale, la singamia
precede la ricombinazione meiotica.

e Ciclo diplonte (o diplobionte, o diplo-omofasico). L’organismo ¢ diploide per
gran parte del ciclo vitale, a eccezione della fase di gamete. La meiosi che da
luogo ai gameti ¢ detta terminale, perché precede immediatamente la loro pro-
duzione, ovvero si trova al termine della fase dominante, diploide, del ciclo. La
riproduzione avviene nella fase diploide e, nella riproduzione sessuale, la ricom-
binazione meiotica precede la singamia.

*  Ciclo aplodiplonte (o aplodiplobionte, o eterofasico). Nel ciclo vitale si succedo-
no una fase aploide e una diploide, nessuna delle quali ¢ transitoria; negli organismi
pluricellulari sono entrambe pluricellulari. La meiosi, che avviene al passaggio dal-
la fase diploide a quella aploide, ¢ detta intermedia. La riproduzione pud avvenire
in entrambe le fasi e i processi che realizzano la riproduzione sessuale sono distri-
buiti tra le due fasi: 1a ricombinazione meiotica avviene nella fase diploide, produ-
cendo spore (meiospore), mentre nella singamia sono coinvolti due gameti prodotti
nella fase aploide. Questa alternanza di fase nucleare si traduce obbligatoriamente
in un ciclo multigenerazionale, cosi un ciclo aplodiplonte ¢ in effetti un ciclo con
alternanza di generazioni in registro con I’alternanza di fase.

Letichetta attribuita al ciclo vitale di un organismo viene comunemente estesa all’ organi-
smo stesso. Sono eucarioti aplonti molti zigomiceti (per esempio, Rhizopus, la muffa nera
del pane), molte alghe verdi (per esempio, Spirogyra) e alcuni protisti (per esempio, gre-
garine e coccidi). Sono diplonti tutti gli animali, alcune alghe brune (per esempio, Fucus),
la maggior parte dei protisti e alcuni funghi. Aplodiplonti sono la maggior parte delle
piante, tra le quali tutte le embriofite, molte alghe brune, alcuni funghi e alcuni protisti.

——= fase diploide (2n)
—— fase aploide (n)

g e meiospora (n)
O zigote (2n)
A\@" |[KS meiosi
> gamete (n)
a) b) \ o) 3 singamia

Figura 2.1 Classificazione dei cicli vitali degli eucarioti sulla base della preponderanza di fasi nucleari aploidi o diploidi. a) Ciclo
aplonte: 'organismo & aploide per gran parte del ciclo vitale, fa eccezione solo la fase di zigote. b) Ciclo diplonte: 'organismo &
diploide per gran parte del ciclo vitale, fa eccezione solo la fase di gamete. c) Ciclo aplodiplonte: si succedono una fase aploide ed
una diploide rappresentate da generazioni distinte. La fase aploide del ciclo aplonte, la fase diploide del ciclo diplonte ed entrambe
le fasi del ciclo aplodiplonte, possono comprendere piu generazioni.
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Questa classificazione si applica egualmente a organismi unicellulari e pluricellulari (Figura
2.2). Aplonti unicellulari (Figura 2.2a) si trovano tra le alghe verdi (per esempio, Chlamydo-
monas), 1 funghi (per esempio, I’ascomicete Dipodascus) e i protisti (per esempio, 1’api-
complesso emosporidio Plasmodium), mentre sono diplonti unicellulari (Figura 2.2¢) molti
protisti, tra i quali Amoeba e le diatomee, e alcuni funghi (per esempio, Saccharomyces).
Aplodiplonti unicellulari (Figura 2.2e) si ritrovano solo tra i foraminiferi, come Mixotheca.
Negli eucarioti pluricellulari, una fase di crescita (proliferazione cellulare per mitosi) carat-
terizza, come parte del processo di sviluppo, la fase aploide dei cicli aplonti (per esempio
nelle alghe verdi Ulothrix e Chara, Figura 2.2b), la fase diploide dei cicli diplonti (per
esempio nell’alga bruna Fucus, Figura 2.2d), o entrambe le fasi dei cicli aplodiplonti (per
esempio nell’alga rossa Rhodochorton, Figura 2.2f).
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Organismi unicellulari a)
pill organismi (n)
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Figura 2.2 Confronto sche-
matico tra cicli aplonti (a, b),
diplonti (c, d) e aplodiplonti
(e, f) in organismi unicellulari
(a, c, e) e pluricellulari (b, d,
f). In questo schema, i cicli
aplodiplonti (e, f) sono di tipo
eteromorfico.
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Poiché tutte le specie aplodiplonti pluricellulari si ritrovano in cladi di piante in senso lato
(vari gruppi di alghe e piante terrestri), per le diverse generazioni corrispondenti alle due fasi
nucleari ¢ in uso una nomenclatura che riflette questa contingenza. Le generazioni aploide
e diploide vengono quindi comunemente indicate come gametofito e sporofito, a indicare,
rispettivamente, la generazione che produce i gameti e la generazione che per meiosi produce
le spore. Nei cicli aplonti, la fase aploide puo incidentalmente comprendere una sola genera-
zione, ma in generale essa include pili generazioni asessuali. Al contrario, nei cicli diplonti,
la fase diploide pud comprendere in modo costitutivo una sola generazione (per esempio,
Homo sapiens) oppure pill generazioni (per esempio, il medusozoo Aurelia, o I’ afide Myzus).
Nei cicli aplodiplonti invece, le generazioni sono sempre almeno due (gametofito e sporo-
fito), ma sia la fase aploide (per esempio, nel muschio Sphagnum) che la fase diploide (per
esempio, nella poacea Bambusea) o entrambe (per esempio, nelle felci dei generi Grammitis
e Hymenophyllum; Farrar 1990) possono contare piut di una generazione asessuale.

Questa classificazione in cicli aplonti, diplonti e aplodiplonti si basa essenzialmente
sulla posizione della transizione da fase diploide a fase aploide, che si realizza entro il ciclo
attraverso la meiosi. Si tratta evidentemente di una schematizzazione della quale vale la
pena mettere in evidenza qualche limite. Per esempio, nel ciclo aplonte, quando si dice che
la meiosi segue “immediatamente” la singamia, questo non va inteso in senso temporale
stretto (minuti o secondi), ma nel senso che tra i due eventi non si interpongono altri eventi
egualmente significativi. In effetti, vi sono molti organismi per i quali lo zigote rappresenta
una fase di resistenza, detta zigospora, grazie alla quale I’organismo supera la stagione av-
versa, 0 puo superare un periodo di carenza di risorse vitali, o ancora rappresentare una fase
di dispersione passiva. Questo ¢ per esempio il caso dell’alga verde unicellulare Chlamydo-
monas (Figura 7.8). Oppure, nel ciclo diplonte, quando si dice che la meiosi avviene “al
termine” della fase diploide, questo non implica necessariamente la cessazione della fase
diploide. In molte specie la gametogenesi si protrae per una lunga parte della vita dell’or-
ganismo e quest’ultimo puo addirittura continuare a vivere dopo che la capacita di produrre
gameti ¢ cessata, dando luogo a un periodo sterile postriproduttivo, come nel caso delle
femmine della nostra specie. Per finire, la fase di zigote di un ciclo vitale non si presenta
necessariamente come una singola cellula con un nucleo diploide, ma pud per esempio
consistere in una struttura che raccoglie pill nuclei zigotici prodotti da altrettanti eventi di fe-
condazione. E questo il caso, per esempio, del ciclo aplonte di molte delle comuni muffe (zi-
gomiceti). Quando ife aploidi di due individui distinti entrano in contatto, ciascuna di queste
forma un gametangio plurinucleato con nuclei aploidi. I due gametangi vanno incontro a
plasmogamia formando uno zigosporangio (eterocariotico) con nuclei aploidi provenienti
da entrambe le ife parentali. Questo plasmodio sviluppa una spessa parete e costituisce la
forma resistente. In condizioni favorevoli, nello zigosporangio avviene da prima la cario-
gamia, con la formazione di nuclei zigotici e poi la meiosi da cui si formano le spore della
generazione successiva che si disperderanno nell’ambiente (Figura 7.14). Anche nel ciclo
aplodiplonte dei foraminiferi che si riproducono per gamontogamia (Paragrafo 3.2.2), dalla
fusione di due gamonti si forma un plasmodio che contiene molti nuclei gametici: attraverso
molteplici eventi di fecondazione tra nuclei provenienti dall’uno e dall’altro gamonte, si
formera un plasmodio con molti nuclei zigotici.

La classificazione in cicli aplonti, diplonti e aplodiplonti si applica bene alla mag-
gior parte degli eucarioti unicellulari e pluricellulari, ma non a tutti. Un’eccezione note-
vole ¢ costituta dai funghi ascomiceti e basidiomiceti. In tutti i cicli vitali che compren-
dono una transizione da fase diploide a fase aploide vi ¢ in effetti anche un passaggio
attraverso una terza fase nucleare. Si tratta della fase dicariotica, che si realizza quando
due cellule (generalmente due gameti) si uniscono mettendo in comune i loro compar-
timenti cellulari (plasmogamia), ma prima che i loro nuclei si fondano in un nucleo
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unico (cariogamia). Nella maggior parte degli eucarioti, questa fase nucleare ¢ breve
e transitoria, ma in ascomiceti e basidiomiceti la cariogamia ¢ regolarmente differita
rispetto alla plasmogamia. Due cellule aploidi (n) di due distinte ife si uniscono (pla-
smogamia) fondando una nuova ifa con due nuclei aploidi per cellula (fase dicariotica,
n+n), un nucleo per ciascuno dei due tipi di ifa che si sono fusi. Questa ifa (detta anche
eterocariotica) pud accrescersi anche per tempi molto lunghi, producendo un micelio
(dicariotico) e costruendo i corpi fruttiferi del fungo. La fase diploide (2n) si realizza
esclusivamente negli sporangi del fungo, dove, successivamente alla cariogamia, per
meiosi si formano le spore (meiospore; vedi Paragrafo 5.2.2.4) (Figure 7.15 e 7.16).

Si potrebbe in effetti pensare a uno schema generale di ciclo vitale, da sostituire agli
schemi di Figura 2.1, che comprenda in modo esplicito tutte tre le fasi del ciclo, aploi-
de, dicariotica e diploide (Figura 2.3), che assumono un’importanza relativa differente
da organismo a organismo. Tuttavia, sebbene questa schematizzazione possa vantare
una maggiore generalita, nemmeno essa ¢ universale, e vi saranno comunque casi che
faticano a essere inquadrati nello schema o per i quali si rendono necessarie ulteriori
precisazioni. Un semplice esempio & offerto dalle specie poliploidi, o da quelle che
presentano popolazioni o individui a diverso grado di ploidia.

Nelle specie che non si riproducono sessualmente, per le quali cio¢ la sessualita non
¢ una parte costitutiva del ciclo vitale, I’alternanza di fase nucleare si compie entro la
stessa generazione e addirittura entro lo stesso compartimento cellulare. Nel protista
euglenozoo aploide Euglena, il ciclo vitale coincide con il ciclo cellulare (Scheda 2.1).
La fase diploide ¢ ridotta alla fase di crescita G2 dell’interfase che segue la fase di
replicazione del DNA (fase S) durante la quale vi ¢ il raddoppio dei cromosomi. Una
transitoria fase dicariotica si realizza tra la fine della telofase mitotica e il successivo
completamento della citodieresi, che avviene per scissione binaria e coincide con il
completamento del processo riproduttivo.

Nelle specie partenogenetiche obbligate con partenogenesi ameiotica, dove la me-
iosi ¢ soppressa e le uova sono prodotte da una divisione cellulare indistinguibile da
una mitosi (Paragrafo 5.2.3.3), come nei rotiferi bdelloidei, la fase aploide ¢ comple-
tamente soppressa. Tuttavia, visto il processo di divergenza che interessa i cromosomi
omologhi, a causa del protrarsi della riproduzione clonale, si potrebbe anche sostenere
che ¢ soppressa la fase a ploidia superiore (gli bdelloidei sono considerati tetraploidi
degenerati, Gladyshev e Arkhipova 2010). Alcune specie, in effetti, hanno persino un
numero dispari di cromosomi, per esempio, Philodina roseola ne ha 13.

fase
aploide
meiosi
plasmogamia
fase
diploide

fase
dicariotica

cariogamia

Figura 2.3 Schema genera-
le della successione delle fasi
nucleari in un ciclo biologico,
connesse dagli eventi cito-
genetici piu significativi che
ne marcano le transizioni. In
organismi diversi, fasi diffe-
renti possono essere predo-
minanti rispetto ad altre. Per
esempio, quella aploide per
un muschio, quella dicariotica
per un basidiomicete, quella
diploide per un vertebrato.
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Ciclo cellulare

Nel processo di proliferazione delle cellule eucarioti per
mitosi, siano esse interi individui unicellulari o parti di un
individuo pluricellulare, viene tipicamente riconosciuta
una ciclica successione di fasi, che costituisce una
generalizzazione di un processo che nella realta puo avere
decorsi diversi.

Il ciclo si compone di un’alternanza tra una fase
mitotica (M) di divisone del nucleo ed eventualmente della
cellula e di una interfase (l) che occupa generalmente la
maggior parte della durata dell’intero ciclo. L'interfase pud
essere a sua volta suddivisa in tre sottofasi: la fase G1
(first gap) & una fase di crescita; a questa segue la fase S
(DNA synthesis) durante la quale avviene la duplicazione
del corredo cromosomico, a sua volta seguita dalla fase
G2 (second gap) che € di nuovo una fase di crescita (ma
con un contenuto di DNA nucleare doppio) che anticipa
la successiva fase di mitosi. La sintesi di RNA e proteine
e la moltiplicazione degli organelli citoplasmatici (incluso
il materiale genetico in essi contenuto, vedi Scheda 5.3)
avvengono durante tutta I'interfase, mentre la sintesi del
DNA nucleare & esclusiva della fase S.

Molte cellule possono inoltre trovarsi in una fase diversa
da quelle appena elencate, detta fase GO (o anche, non
sempre a proposito, fase di quiescenza), che rappresenta
la condizione di una cellula uscita dal ciclo cellulare e
che non puo piu dividersi. La condizione GO puo essere
irreversibile oppure reversibile. In questo secondo caso, la
reintegrazione nel ciclo cellulare dipende dalla ricezione di
specifici segnali induttivi esterni.

Tutte le diverse fasi del ciclo cellulare sono strettamente
regolate da specifiche molecole presenti nel citoplasma, la
concentrazione e lo stato di attivazione delle quali sono a
loro volta dipendenti da segnali chimici e fisici sia interni che
esterni alla cellula opportunamente trasdotti. Localizzati
in punti chiave del ciclo cellulare, vi sono i cosiddetti
checkpoint dove il ciclo cellulare si blocca di default, in
attesa di ricevere un segnale di consenso, nella forma di
specifiche molecole del citoplasma, che “autorizza” la
cellula a procedere da una fase alla successiva.

Per una trattazione piu approfondita del ciclo cellulare
e della sua regolazione si rimanda ai testi di biologia
cellulare (per esempio, Alberts et al. 2015).

2.1.1 Cicli aplodiplonti isomorfici ed eteromorfici

Figura 2.4 Confronto sche-
matico tra cicli aplodiplonti
con generazioni isomorfe (a),
dove sporofito e gametofito
sono morfologicamente si-
mili, e cicli aplodiplonti con
generazioni eteromorfe (b),
dove sporofito e gametofito
sono morfologicamente ben
distinguibili.

Generazioni isomorfe

Negli eucarioti pluricellulari aplodiplonti, sia i prodotti unicellulari della meiosi all’ini-
zio della fase aploide (spore), sia il prodotto unicellulare della singamia all’inizio della
fase diploide (zigote) vanno incontro a proliferazione cellulare, per mitosi, secondo il
processo di sviluppo tipico di ciascuna delle due generazioni. Di 1a dalla differenza
nella ploidia tra le due fasi, aploide e diploide, le generazioni delle due fasi possono
mostrare diverso grado di somiglianza a livello morfologico. Si parla di generazioni
isomorfe quando vi ¢ una sostanziale identita strutturale tra le generazioni delle due
fasi, mentre, se queste sono morfologicamente ben distinguibili, si parla di generazioni
eteromorfe (Figura 2.4). Tra le clorofite, un classico esempio di generazioni isomorfe
¢ offerto da Ulva (la comune lattuga di mare, Figura 7.9), mentre hanno generazioni
eteromorfe Derbesia o Dictyota. Tutte le embriofite sono caratterizzate da generazioni
marcatamente eteromorfe, con predominanza del gametofito nelle briofite (Figura 7.10)
e dello sporofito nelle tracheofite (Figure 7.11-7.13).

Generazioni eteromorfe
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2.1.2 Cicli aplodiplonti con omosporia ed eterosporia

Nelle specie aplodiplonti la classificazione di un organismo come gonocorico (o dioico,
cio¢ con anisogametia a sessi separati), ermafrodita (0 monoico, cio¢ con anisogame-
tia a sessi riuniti), o sessualmente indeterminato (cio¢ con isogametia) (Capitolo 3), ¢
complicata dalla presenza delle generazioni aploidi (gametofito) e diploidi (sporofito)
che non devono necessariamente riprodursi secondo le stesse modalita. Le caratteristi-
che dei prodotti della meiosi della generazione diploide (spore) contribuiscono a defini-
re le modalita riproduttive di un organismo aplodiplonte non meno delle caratteristiche
dei gameti prodotti dalla generazione aploide.

Si parla cosi di ciclo con omosporia (o isosporia, o di organismo omosporo/
isosporo) quando lo sporofito produce un unico tipo di spore (omospore o isospore),
che da origine a un unico tipo di gametofito, mentre si parla di ciclo con eterosporia
(o anisosporia, o di organismo eterosporo/anisosporo) quando lo sporofito produce
due tipi di spore (eterospore/anisospore), generalmente identificate come micro- e
megaspore, che danno origine a due tipi di gametofito, microgametofito e megagame-
tofito, rispettivamente.

Da notare che il significato di “maschile” e “femminile”, a rigore riservato agli
individui produttori di eterogameti e ai gameti stessi (spermatozoi e uova), viene
di fatto esteso alle eterospore: microspore, maschili, € megaspore, femminili. Se
anche lo sporofito presenta “sessi separati”, cio¢ se un individuo produce esclusiva-
mente micro- o macrospore, questi vengono a loro volta indicati come microsporo-
fito e megasporofito. Questi due termini non sono comunemente in uso per le piante
vascolari a sessi separati, per le quali si parla semplicemente di sporofito maschile
e femminile.

Dalla combinazione dei processi di formazione di spore e gameti si realizzano tre
tipi principali di ciclo aplodiplonte (Figura 2.5):

*  Ciclo con omospore e isogameti. Lo sporofito ¢ sessualmente indeterminato e
produce spore di un unico tipo che danno origine a un gametofito sessualmente
indeterminato che produrra isogameti (Figura 2.5a). Spore, gametofiti e ga-
meti possono tuttavia appartenere a uno specifico tipo coniugativo (Paragrafo
6.6). Due esempi sono le alghe verdi Cladophora vagabunda e Caulerpa.

*  Ciclo con omospore e anisogameti. Lo sporofito ¢ sessualmente indetermina-
to e produce spore di un unico tipo che danno origine ciascuna a un gametofito
monoico che produrra gameti maschili e femminili (Figura 2.5b). E questo
il caso della maggior parte delle felci (Figura 7.11). Oppure le spore danno
origine gametofiti dioici (maschili o femminili) che produrranno gameti esclu-
sivamente maschili o femminili (Figura 2.5¢). E questo il caso della maggior
parte delle epatiche.

e Ciclo con eterospore e anisogameti. Lo sporofito ¢ sessualmente determinato
(maschio, femmina o monoico) e produce spore maschili e/o femminili che
daranno origine a gametofiti diocici che produrranno gameti esclusivamente
maschili o femminili. E questo il caso della maggior parte della spermatofite,
con lo sporofito generalmente monoico (Figura 2.5d, Figura 7.12), piu rara-
mente dioico (Figura 2.5¢).

Per i meccanismi di determinazione del sesso nei diversi tipi di ciclo aplodiplonte si
veda il Capitolo 6.
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Figura 2.5 Rappresentazione schematica delle diverse combinazioni dei processi di formazione di spore e gameti che si realiz-
zano nei cicli aplodiplonti. a) Ciclo con omospore e isogameti: lo sporofito sessualmente indeterminato produce spore di un unico
tipo che danno origine a un gametofito sessualmente indeterminato che produrra isogameti. b) Ciclo con omospore, anisogameti
e gametofito monoico: lo sporofito sessualmente indeterminato produce spore di un unico tipo che si sviluppano in un gametofito
monoico che produrra gameti maschili e femminili. c) Ciclo con omospore, anisogameti e gametofito dioico: lo sporofito sessual-
mente indeterminato produce spore di un unico tipo che si possono sviluppare in un gametofito maschile che produrra gameti
maschili, 0 in un gametofito femminile che produrra gameti femminili. d) Ciclo con eterospore e anisogameti e sporofito monoico:
lo sporofito produce spore maschili (microspore) e femminili (megaspore); queste daranno origine a gametofiti maschili (microga-
metofiti) o femminili (megagametofiti) che produrranno gameti esclusivamente maschili o femminili, rispettivamente. €) Ciclo con
eterosospore e anisogameti e sporofito unisessuale: lo sporofito maschile (microsporofito) produce spore maschili (microspore)
che daranno origine a gametofiti maschili (microgametofiti) che produrranno gameti maschili (spermatozoi); lo sporofito femminile
(megasporofito) produce spore femminili (megaspore) che daranno origine a gametofiti femminili (megagametofiti) che produrranno
gameti femminili (uova). A: individuo della fase aploide; D: individuo della fase diploide; S: spora; G: gamete; Z: zigote; M!: meiosi;
S!: singamia. ®: sessualmente indeterminato. In evidenza la fase aploide.

2.1.3. Cicli aplodiplonti e riproduzione asessuale

Negli organismi aplodiplonti la riproduzione asessuale pud accompagnarsi a quella
sessuale nell’ambito dello stesso ciclo. La riproduzione asessuale puo avvenire in fase
aploide (per esempio, nei muschi, Sphagnum), diploide (per esempio, nella maggior
parte delle angiosperme), o in entrambe (per esempio, in alcune felci, soprattutto fra
le imenofillacee dove, oltre allo sporofito, sebbene pill raramente, puo riprodursi per
propaguli anche il protallo). Oltre alle spore aploidi prodotte dallo sporofito per meio-
si (meiospore), molti gametofiti e sporofiti delle clorofite producono spore per mitosi
(mitospore), rispettivamente aploidi e diploidi, che rappresentano quindi una forma di
riproduzione asessuale.

La riproduzione asessuale, in questi casi, da origine a generazioni multiple che non
solo condividono la stessa fase nucleare, ma presentano anche la stessa forma orga-
nizzativa dell’organismo che cosi si riproduce (per esempio, quella dello sporofito).
Vedremo nei prossimi paragrafi il caso in cui differenti forme organizzative di uno
stesso organismo (tutte diploidi) e diversi tipi di riproduzione si ritrovano entro uno
stesso ciclo diplonte.
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2.2 Alternanza di generazioni sessuali e asessuali:
cicli metagenetici

Un ciclo metagenetico ¢ un ciclo multigenerazionale nel quale si succedono genera-
zioni a riproduzione esclusivamente asessuale e generazioni sessuali, rappresentate da
forme organizzative (o tipologie) ben distinte dello stesso organismo (Figura 2.6). I ci-
cli metagenetici sono etichettati come cicli con alternanza di generazioni, e certamente
lo sono in quanto cicli multigenerazionali, ma ¢ bene sottolineare che questi non sono
in registro con alcuna alternanza di fase nucleare: nei cicli metagenetici gli individui
delle diverse generazioni hanno la stessa ploidia. I cicli metagenetici si distinguono
da altri cicli multigenerazionali per il fatto che vi ¢ almeno una generazione asessuale
obbligata (che non puo riprodursi sessualmente), morfologicamente e fisiologicamente
distinguibile dalle generazioni sessuate con cui si alterna. Cicli metagenetici si ritrova-
no in molti metazoi, tra i quali diciemidi, cnidari, digenei, cestodi, policheti, oligocheti
naididi, cicliofori e urocordati.

G
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Figura 2.6 Rappresentazione schematica di un ciclo metagenetico. Le frecce sottili rappresen-
tano fenomeni riproduttivi: riproduzione asessuale (ra) e singamia (S!). Le frecce grosse rappresen-
tano fenomeni di sviluppo, come lo sviluppo dello zigote entro la prima generazione del ciclo e la
produzione di gameti (G) entro I'ultima generazione del ciclo. Entro ciascuna generazione vi sono
fenomeni di sviluppo non rappresentati. | riquadri racchiudono diverse generazioni ascrivibili a una
stessa tipologia di generazione, asessuale (tgAs) o sessuale (tgS). | cicli metagenetici reali possono
differire da questo schema in molti punti.

Un esempio classico di ciclo metagenetico ¢ quello che carat-
terizza molte specie di medusozoi. Lo zigote si sviluppa in una
larva che, dopo una fase di vita pelagica, si fissa a un substrato
dove metamorfosera in polipo. Questo, dopo una fase di cresci-
ta, potra riprodursi asessualmente generando diverse meduse,
per gemmazione o per strobilazione, a seconda della specie.
Le meduse a loro volta cresceranno e, raggiunta la maturita, si
riprodurranno sessualmente, producendo gameti dalla cui fu-
sione si avranno gli zigoti del ciclo successivo (Figura 7.17).
Questo caso mostra bene che I’alternanza di generazioni non si
accompagna ad alcuna alternanza di fase nucleare. Infatti, sia
il polipo che la medusa, le due tipologie di organismo che si ri-
producono, sono diploidi all’interno di uno stesso ciclo diplon-
te. Tra gli cnidari si conoscono molte varianti a questo schema
(tra le quali spicca quella dell’idrozoo Turritopsis; Figura 2.7,  Figura 2.7 La medusa dell'idrozoo Turritopsis dohrni.

Scheda 2.2), alcune delle quali verranno discusse pill avanti, Questo cnidario & in grado di invertire la direzione del suo

. . epe et . ciclo vitale, tornando dalla fase di medusa a quella di poli-
nel contesto dei “confini difficili”” della metagenesi. po (Scheda 2.2). d P
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La “medusa immortale”

In molti cnidari idrozoi, I'alternanza di generazione
fra polipo e medusa coincide con un’alternanza tra
organizzazione coloniale e organizzazione solitaria
(Paragrafo 2.5). La larva planctonica, detta planula, si
fissa a un substrato dove metamorfosera in un polipo
che iniziera a riprodursi asessualmente producendo un
aggregato coloniale di polipi. Da questo si generano,
sempre per via asessuale, le meduse, che costituiscono
la successiva fase solitaria del ciclo. Le meduse si
sviluppano e si accrescono conducendo vita pelagica,
fino a raggiungere la maturita sessuale e a riprodursi. Dalle
uova, generalmente fecondate, si svilupperanno le planule
del ciclo successivo.

Sorprendentemente, I'idrozoo Turritopsis dohrnii
(precedentemente identificato come T. nutricola) € in
grado di invertire il “senso di percorrenza” del suo ciclo
vitale, tornando a una fase con organizzazione di polipo
(dapprima uno stolone, poi una piccola colonia di polipi),
non in grado di riprodursi sessualmente, dopo aver
raggiunto la maturita sessuale, ed eventualmente essersi
riprodotto, come individuo medusoide solitario (Piraino
et al. 1996). In laboratorio, questo fenomeno si osserva
nella totalita delle meduse, mentre in natura non & mai
stato osservato, verosimilmente per la sua elusivita.

T. dohrnii realizza questa inversione del ciclo
alterando lo stato di differenziamento di alcune cellule
(transdifferenziazione), un fenomeno generalmente
associato alla rigenerazione di parti danneggiate o
perdute di un organismo. A seguito di una trasformazione
morfogenetica che puo decorrere secondo percorsi di
sviluppo alternativi, la medusa si fissa al substrato, libera
i suoi gameti, ultimo atto della sua vita da individuo
sessualmente maturo, e produce degli stoloni striscianti.
Due giorni dopo la comparsa dei primi stoloni, da
questi si formano i primi polipi. Questi si nutriranno di
zooplancton e potranno presto generare nuove meduse.

A seguito di questa scoperta, T. dohrnii & diventata famosa
come la “medusa immortale”. Questo idrozoo sembra
avere effettivamente la capacita di eludere la senescenza
(Paragrafo 1.5), ma, senza nulla togliere all’eccezionalita
del fenomeno, un’analisi pit approfondita, che non puo
non coinvolgere il problema di cosa sia un individuo
(Paragrafo 1.4), mostra che non si tratta di un caso di
autentico sviluppo senza invecchiamento.

La medusa torna a riprendere il piano organizzativo
del polipo attraverso un processo di sviluppo, ma si era
formata attraverso un evento riproduttivo, e il nuovo polipo
non si sviluppera in una medusa, ma ne generera diverse.
Non & possibile andare e venire dal polipo alla medusa
attraverso il solo sviluppo. Negli idrozoi, polipo e medusa
non sono due stadi di sviluppo di uno stesso individuo
quando si passa da polipo a medusa, mentre lo sono nel
passaggio da medusa a polipo. In altre parole, la reversione
non riguarda semplicemente il processo di sviluppo, ma
I’intero ciclo vitale, coinvolgendo anche la riproduzione.

Adottando un concetto genetico di individuo (Para-
grafo 1.6.2), il genet non si riproduce se non sessual-
mente, cosi negli cnidari sparisce il concetto di alternanza
di generazione e la crescita e proliferazione dei polipi,
cosi come la produzione di meduse, sono aspetti dello
sviluppo dell’'unico genet. In questo caso si pud effetti-
vamente dire che in T. dohrnii il genet prima invecchia
fino a svilupparsi in meduse e poi ringiovanisce tornando
allo stadio (qui si, si tratta di stadio) di polipo. Tuttavia, in
questo modo il ciclo vitale di T. dohrnii perde in qualche
modo di eccezionalita, riproponendo quello che si osserva
in molti individui genetici se si nega I'esistenza della ripro-
duzione asessuale. Il clone di pioppo tremulo noto come
Pando (Paragrafo 1.6.2) continua a invecchiare (nello
sviluppo di ogni “albero” (ramet) gia prodotto) e a ringio-
vanire (ogni volta che produce nuovi ramet) da decine di
migliaia di anni.

Tra i cordati, la riproduzione asessuale ¢ obbligatoria nelle salpe e nei dolioli, che
alternano regolarmente generazioni sessuali e asessuali in cui gli individui sono mor-
fologicamente distinti e vengono detti blastozooidi e oozooidi, rispettivamente. Per
esempio, nelle salpe lo zigote si sviluppa in un oozooide solitario (generazione ases-
suale) che manca delle gonadi, ma possiede una struttura ventrale dove per gem-
mazione si producono stoloni. Questi stoloni danno origine a catene di blastozooidi
(generazione sessuale) che possiedono gonadi, ma non sono in grado di produrre
stoloni (Nielsen 2012).

Ma ¢ tra i digenei che si trovano cicli metagenetici pit complessi. Per questi platel-
minti non si pud parlare di un “tipico” ciclo vitale e, tra i metazoi, la diversita nei loro
cicli rivaleggia con quella degli cnidari. Nella maggior parte dei casi, un adulto (stadio
marita) ermafrodita (tranne che in Schistosoma, gonocorico) che vive come parassita
di un vertebrato, produce uova che vengono fecondate e rilasciate nell’ambiente, dalle
quali si sviluppa una larva acquatica a vita libera. Questa minuscola larva, il miracidio,
puo infettare un mollusco. Nel corpo del mollusco, il miracidio si sviluppa in una spo-
rocisti madre. Questa si riproduce asessualmente (secondo alcune interpretazioni, per
partenogenesi), dando vita a una seconda generazione di sporocisti (sporocisti figlie)



2.2 « Alternanza di generazioni sessuali e asessuali: cicli metagenetici 37

che, ancora per via asessuale, danno vita a una prima generazione di redie, la forma
che maturera in adulto. Ma anche le redie possono riprodursi asessualmente (anche
qui, secondo altre interpretazioni, per partenogenesi), dando vita a nuove generazioni
di redie. Prima o poi, le redie producono un nuovo tipo di larve, le cercarie, che a volte
si trasformano in immobili metacercarie prima di maturare come marite, chiudendo,
finalmente, il ciclo. Se, nella riproduzione delle sporocisti e delle redie, di partenoge-
nesi effettivamente si tratta, anziché di riproduzione asessuale, questo ciclo dovrebbe
essere descritto come un ciclo eterogonico (Paragrafo 2.3), piuttosto che metagenetico.
Ma ¢ possibile che la riproduzione uniparentale segua modalita citogenetiche diverse
in specie diverse, o anche tra eventi riproduttivi diversi all’interno dello stesso ciclo.
Emerge cosi un ulteriore “confine difficile”, tra metagenesi ed eterogonia, da affiancare
al confine se possibile piu arduo tra metagenesi e metamorfosi, anticipato nel Capitolo
1 e discusso nella Scheda 2.3.

Metagenesi vs. metamorfosi

Nel tipico ciclo vitale degli cnidari, il passaggio da polipo
a medusa ¢ interpretato come un cambio di generazione,
che comprende quindi un evento riproduttivo, mentre nel
tipico ciclo vitale degli echinodermi il passaggio da larva
ad adulto (o giovanile) € descritto come una metamorfosi,
ovvero come la trasformazione di un individuo, senza
I'interposizione di un evento riproduttivo. Ma & sempre
cosi chiara questa distinzione? Dove si pone il confine
tra metagenesi e metamorfosi? Riprendendo il tema dei
“confini difficili” anticipato nel Capitolo 1, esaminiamo qui
il valore di alcuni tra i criteri discriminanti proposti.

Un primo criterio potrebbe fare appello al significato
demografico della riproduzione: se c’é riproduzione, ci
attendiamo un aumento del numero di individui. Negli
scifozoi e negli idrozoi il distacco di una o piu meduse
dal polipo parentale porta a un incremento del numero
di individui. Ma se il polipo scompare nel dar vita a una
sola medusa? Nei cubozoi, per esempio, il polipo non
da origine a meduse per strobilazione o gemmazione,
ovvero attraverso un processo che preserva il polipo
come individuo genitore (di un certa generazione) distinto
dalle medusa (sua prole, appartenente alla generazione
successiva). Nei cubozoi il polipo “si trasforma”
direttamente in una medusa. Questa sembra una
questione di sviluppo, quindi, una metamorfosi, piuttosto
che un caso di riproduzione. Dovremmo chiamare il polipo
“larva” e dichiarare che il ciclo dei cubozoi comprende
una sola generazione?

Se il criterio demografico non separa chiaramente la
metagenesi degli cnidari dalla metamorfosi, potremmo
allora adottare un criterio piu restrittivo, considerando
cioé che nella riproduzione asessuale per gemmazione
il genitore sopravvive al distacco della sua discendenza
dal suo corpo, mentre nulla sopravvive alla metamorfosi
al di fuori dell’organismo metamorfosato. Ma nel caso
dei cubozoi, nessun polipo sopravvive alla formazione
della medusa, e nell’idrozoo Eirene hexanemalis il polipo &
addirittura planctonico (come una larva di riccio di mare)

e produce per gemmazione una singola medusa che riassorbe
completamente cido che rimane del polipo (Bouillon et al.
2006), realizzando un ciclo che pud essere descritto come
monogenerazionale, similmente a quello di un comune riccio
di mare. In questo caso, la differenza tra il polipo dell'idrozoo
e la larva (il pluteo) del riccio, non € piu quella tra un adulto
e una larva, ma tra larve con specificazione precoce (riccio)
o tardiva (polipo) della massa di cellule che dara origine
all’adulto. Al contrario, nella stella di mare Luidia sarsi la larva
puo continuare a nuotare per tre mesi dopo che il giovane
che da essa si e originato se ne e distaccato (Williamson
2006). Dovremmo dire che la larva di questo echinoderma
si e riprodotta asessualmente e che si tratta di un ciclo vitale
metagenetico che comprende due generazioni?

Magari un criterio per separare nettamente metagenesi
da metamorfosi potrebbe essere quello di entrare nel
merito della dinamica dei rispettivi processi, sostenendo
che nella metagenesi la riproduzione avviene attraverso
gemme che sono solo una parte dell’individuo genitore,
mentre la metamorfosi € una trasformazione di un intero
individuo. Ma in molte forme di metamorfosi tra gli
invertebrati marini la maggior parte del corpo della larva
viene scartata o demolita e il giovane deriva da un
piccolo numero di cellule fondatrici dette “set-aside cells”.
Addirittura, la larva parassita di pesci del bivalve d’acqua
dolce Mutela bourguignati produce una vera e propria
gemma da cui si forma il bivalve giovanile (Fryer 1961). Ci
sono dunque due generazioni nel ciclo di questo bivalve?

Dove l'evoluzione non ha portato alla soppressione
della fase di polipo o di quella di medusa, i cicli degli cnidari
sono invariabilmente descritti in termini di metagenesi,
indipendentemente da come avviene il passaggio polipo-
medusa. Invece, i cicli di molluschi ed echinodermi che
prevedono una fase larvale, sono invariabilmente descritti in
termini di metamorfosi, indipendentemente da come avviene
il passaggio larva-adulto. Una distinzione tra riproduzione
e metamorfosi pud in molti casi ridursi a una questione
lessicale, o di tradizione tassonomica (Minelli 2009).



38

Capitolo 2 e Riproduzione e ciclo vitale

Infine, un’osservazione che mostra quanto le nostre classificazioni possano condizio-
nare la percezione che abbiamo del ciclo vitale degli organismi. La poliembrionia,
la generazione di pill di un embrione da un singolo evento di fecondazione (Para-
grafo 3.1.2.4), ¢ di norma considerata una forma di riproduzione sessuale con esito
parzialmente clonale (Avise 2008), poiché genera pil copie identiche di uno stesso
genotipo, anche se questo ¢ differente da quello dei genitori. Tuttavia, la poliembrio-
nia potrebbe essere invece considerata una forma di riproduzione asessuale in una
fase molto precoce (embrionale) dello sviluppo. In questa prospettiva, le specie che
si riproducono per poliembrionia esibiscono un’alternanza di generazioni sessuali e
asessuali e dovremmo quindi a tutti gli effetti annoverare tra le specie con un ciclo
metagenetico anche alcune specie di platelminti, di vespe e di armadilli, per le quali
la poliembrionia & abituale.

2.3 Alternanza di generazioni anfigoniche
e partenogenetiche: cicli eterogonici

In alcuni eucarioti la riproduzione anfigonica si alterna regolarmente con la riproduzio-
ne sessuale uniparentale per partenogenesi ciclica (vedi Capitolo 3). Questi cicli multi-
generazionali, dove si succedono generazioni a riproduzione anfigonica e generazioni
che si riproducono per partenogenesi, vengono detti cicli eterogonici (Figura 2.8). Cicli
eterogonici si trovano in alcune specie di nematodi parassiti e, pit notoriamente, nella
maggior parte dei rotiferi monogononti, dei cladoceri e degli afidi.

In tutti questi animali, il passaggio dalla riproduzione per partenogenesi a quella
anfigonica & regolato dalla interpretazione di specifici indicatori delle condizioni
ambientali, come la riduzione della lunghezza del di rispetto alla notte o I’aumento
della densita della popolazione, ma, come vedremo, vi sono significative differenze
nelle modalita di ricezione del segnale ambientale e nella sua successiva trasduzio-
ne nella risposta fisiologica dell’organismo. Queste differenze sono in parte legate
agli specifici meccanismi di determinazione del sesso in questi gruppi (vedi Capi-
tolo 6).
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Figura 2.8 Rappresentazione schematica di un ciclo eterogonico. Le frecce sottili rappresentano
fenomeni riproduttivi: partenogenesi (p) e singamia (S!). Le frecce grosse rappresentano fenomeni
di sviluppo, come lo sviluppo dello zigote entro la prima generazione del ciclo e la produzione di
gameti (G) entro I'ultima generazione del ciclo. Entro ciascuna generazione vi sono fenomeni di
sviluppo, qui non rappresentati. | riquadri racchiudono diverse generazioni ascrivibili a una stessa
tipologia di generazione, partenogenetica (tgP) o anfigonica (tgAn). | cicli eterogonici reali possono
differire da questo schema in molti punti.
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Nei rotiferi monogononti (Figure 2.9 e 7.18), i maschi sono aploidi, mentre le femmine
sono diploidi e possono produrre due tipi di uova. Durante la buona stagione, femmine
amittiche producono per partenogenesi grandi uova diploidi, che non hanno subito ridu-
zione meiotica (uova amittiche) e non necessitano di essere fecondate. Queste si sviluppa-
no in femmine nel volgere di 12-48 ore, cosi da meritare anche il nome di uova subitanee.
Un certo numero di generazioni partenogenetiche si sussegue durante la stagione favorevo-
le, sino a che, tipicamente in autunno, si sviluppano femmine con ovario leggermene mo-
dificato rispetto a quello delle femmine amittiche. Tali femmine, dette femmine mittiche,
producono uova aploidi, regolarmente ottenute per meiosi, dette uova mittiche. Queste,
se fecondate, producono un guscio spesso e diventano uova resistenti (vova durature; in
realta, lo sviluppo € sospeso allo stadio di embrione di qualche decina di cellule; Boschetti
et al. 2011), che si svilupperanno in femmine mature (diploidi) la stagione successiva,
altrimenti nella stagione stessa si sviluppano in maschi (aploidi), i quali possono accop-
piarsi con le loro “zie”. La partenogenesi permette una rapida crescita della popolazione,
mentre la produzione di uova mittiche permette di superare la stagione avversa o periodi
comunque sfavorevoli. Generalmente, la produzione di femmine mittiche da parte di ma-
dri amittiche ¢ indotta da uno specifico segnale chimico che diffonde nell’acqua, prodotto
dalle stesse femmine amittiche in risposta a specifiche variazioni in rilevanti parametri
ambientali. Oltre una certa soglia di concentrazione, questa molecola proteica stimola nelle
femmine amittiche la produzione di un segnale chimico interno che viene trasmesso agli
oociti in formazione. Una frazione di questi si sviluppera per partenogenesi in femmine
mittiche dopo la deposizione (Snell et al. 2006). In alcune specie sembra esservi invece
una sorta di orologio interno, e i maschi compaiono dopo un certo numero di generazioni
partenogenetiche, indipendentemente da segnali chimici (Ricci 2001).

Nei cladoceri (Figura 7.19), maschi e femmine sono diploidi e la determinazione del
sesso ¢ di tipo ambientale. Mentre le femmine si trovano costantemente negli ambienti
acquatici in cui vivono, i maschi compaiono solo in alcuni periodi dell’anno, diversi a
seconda della specie e della latitudine. Anche in questo gruppo la riproduzione per par-
tenogenesi si alterna ciclicamente a quella anfigonica, in concomitanza con la presenza
dei maschi. Le femmine partenogenetiche producono uova subitanee, che nel volgere di
3-4 giorni si sviluppano in femmine, tuttavia, in risposta a specifici segnali ambientali le
uova non fecondate si possono sviluppare in maschi (Capitolo 6). In presenza di maschi
le stesse femmine partenogenetiche posso produrre uova aploidi che, se fecondate, di-
vengono uova durature. Queste, protette da sole o a coppie da speciali astucci protettivi
prodotti dalla madre (efippi) e/o dall’exuvia rilasciata dalla madre stessa alla muta con
cui si libera delle uova, sono in grado di affrontare condizioni ambientali avverse. Poiché
la produzione di uova capaci di sviluppo partenogenetico si basa sul non completamento
della seconda divisione meiotica (Capitolo 5), una stessa femmina puo produrre entram-
bi i tipi di uovo e, dopo la riproduzione anfigonica, una stessa femmina puo riprendere
a riprodursi per partenogenesi. Alcune specie compiono un ciclo eterogonico per anno
(specie monocicliche), altre ne possono compiere diversi (specie policicliche).

Tra gli insetti vi sono numerose specie, in diversi gruppi, che alternano in modo pit
0 meno regolare la riproduzione anfigonica a quella per partenogenesi (per esempio,
molte specie di imenotteri cinipidi e di ditteri cecidomiidi), ma ¢ tra gli afidi, che hanno
un sistema cromosomico X0 di determinazione del sesso (Capitolo 6), che si & evoluta
una notevole diversita nei cicli eterogonici (Figura 7.20). II ciclo ha generalmente la
durata di un anno (olociclo), ma in alcune specie puo estendersi su pill anni (paraci-
clo), oppure la generazione anfigonica puo diventare sporadica o addirittura scomparire
(anolociclo), come avviene in alcune specie delle regioni piu calde. I cicli degli afidi
sono ulteriormente complicati dall’alternanza di forme di dispersione alate e di forme

Figura 2.9 | rotiferi mono-
gononti (Qui Euchlanis) hanno
cicli vitali multigenerazionali
con alternanza di riproduzio-
ne anfigonica e per parteno-
genesi (cicli eterogonici).
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Figura 2.10 Rappresenta-
zione schematica di un ciclo
eterogonico complesso. Le
frecce sottili rappresentano
fenomeni riproduttivi e le
frecce grosse rappresentano
fenomeni di sviluppo. | riqua-
dri racchiudo le due diverse
generazioni, la generazione
ermafrodita (gE) e quella an-
figonica (gA). G: gamete; M:
individuo riproduttivamente
maturo; Z: zigote; S!: singa-
mia.

sedentarie attere, dalla possibilita di svilupparsi su una o pil piante ospiti, oppure sulla
stessa o su piu parti della stessa pianta. Volendo schematizzare, nel ciclo si susseguono:

i.  una generazione di fondatrici, femmine che si sviluppano dall’'uovo resistente
che ha superato la stagione invernale; sono partenogenetiche, virginopare (cio¢
generano figlie a loro volta partenogenetiche) e generalmente attere;

ii. una, ma piu spesso diverse generazioni di femmine, che prendono nomi diversi a
seconda che si sviluppino sulla stessa pianta ospite delle fondatrici o su un ospite
secondario differente, anch’esse partenogenetiche e virginopare, attere o alate;

iii. una generazione di femmine sessupare (che generano, cioe, prole anfigonica),
anch’esse partenogenetiche; a seconda della specie, queste possono essere anfi-
pare, che generano individui di entrambi i sessi, oppure ginopare o andropare,
che generano individui di un solo sesso, femmine o maschi rispettivamente;

iv. una generazione anfigonica con femmine quasi sempre attere e maschi quasi
sempre alati.

Se il segnale ambientale che porta allo sviluppo di una sessupara sia recepito dalla
sessupara stessa nel corso del suo sviluppo o dalla madre virginopara ¢ una questione
ancora controversa (Bickel et al. 2013). Nella maggior parte degli afidi le generazioni
partenogenetiche sono vivipare e solo la femmina anfigonica ¢ ovipara, ma vi sono
anche specie in cui tutte le generazioni sono ovipare.

Tra gli insetti, un altro esempio di ciclo eterogonico ¢ offerto da molte specie di ve-
spe gallicole (cinipidi), che hanno un sistema aplodiploide di determinazione del sesso
(Paragrafo 6.1.3). Questi insetti hanno due generazioni per anno. Le femmine primaverili
sono partenogenetiche, alcune andropare, altre ginopare. La loro discendenza costituisce
la generazione estiva di maschi e femmine anfigoniche. Dalle loro uova fecondate schiu-
deranno le femmine partenogenetiche dell’anno (ciclo) successivo. Gli individui delle
due generazioni possono differire nella morfologia, nella caratteristiche delle galle che
producono e nella localizzazione delle stesse sulla pianta (Heming 2003). In Biorhiza
pallida 1 maschi sono alati, le femmine della generazione anfigonica hanno ali vestigiali e
quelle della generazione partenogenetica sono completamente attere.

2.4 Alternanza di generazioni gonocoriche
ed ermafrodite: cicli eterogenici

Alcuni nematodi mostrano una singolare alternanza di generazioni gonocoriche ed er-
mafrodite, talvolta indicata con il termine di ciclo eterogenico (Figura 2.10).
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Nei nematodi parassitoidi di insetti del genere Heterorhabditis (Figura 2.11), i giova-
ni infettivi del terzo stadio sono portatori di un batterio nel lume del tratto anteriore
dell’intestino. Trovato un ospite adeguato, un giovane pud entrarvi attraverso la bocca,
I’ano, gli stigmi o direttamente attraverso la cuticola. Piu individui possono entrare
nello stesso ospite. Poche ore dopo I’ingresso nell’ospite, il nematode si sposta negli
spazi del mixocele di quest’ultimo, dove rilascera i batteri di cui ¢ portatore. Questi si
moltiplicheranno velocemente uccidendo I’ospite in uno-due giorni. Nell’ospite, il gio-
vane si nutre dei batteri e si sviluppa in adulto dopo circa tre giorni dalla morte dell’in-
setto. Questa prima generazione di adulti ¢ ermafrodita e dopo 1’accoppiamento depone
le uova nella cavita del corpo dell’insetto. I giovani che schiudono da queste uova si
sviluppano negli adulti gonocorici della seconda generazione. Dall’accoppiamento di
quest’ultimi si producono le uova da cui si svilupperanno i giovani infettivi della gene-
razione successiva. Questi escono da cio che rimane del primo ospite e si disperdono
nell’ambiente in cerca di un nuovo ospite (Nguyen e Smart 1990).

e Figura 2.11 | nematodi del
genere Heterorhabditis hanno
, cicli vitali multigenerazionali
ot con alternanza di generazioni
; gonocoriche ed ermafrodite

(cicli eterogenici).

2.5 Alternanza di generazioni solitarie e coloniali

Tra i cicli multigenerazionali, cio¢ tra quelli che vedono interporsi piu di una fase ripro-
duttiva tra due successive occorrenze di una stessa tipologia di organismo nell’ambito
del ciclo vitale, ve ne sono alcuni che coinvolgono una o piu fasi di aggregazione di
diversa natura tra gli individui che vengono generati.

Questi sono spesso etichettati come cicli con alternanza di
generazioni solitarie e coloniali. Esempi si trovano tra le spu-
gne, gli idrozoi, gli antozoi, i briozoi, gli urocordati (per esempio,
Botryllus; Figura 2.12) e le alghe verdi (per esempio, Volvox).

Nel Capitolo 1 abbiamo spiegato le difficolta che gli or-
ganismi coloniali pongono a una circoscrizione non ambigua
dei processi riproduttivi. Il problema origina dalla difficolta
di trovare un criterio univoco per stabilire cosa in una colo-
nia dovrebbe contare come un individuo, ovvero cosa porre
al centro dell’evento riproduttivo: il singolo membro della
colonia o la colonia nel suo insieme? La risposta, di la da
preferenze personali, dipende da quello che ci proponiamo
di descrivere o indagare in un determinato organismo (per
esempio, ecologia o evoluzione), nonché dal tipo di colonia,

Figura 2.12 Una colonia del tunicato Botryllus schlos-

. . . .. . . seri. | ‘petali’ della colonia a forma di fiore sono gli zooidi
con particolare riguardo al livello di integrazione di questa  maturi. Questo urocordato ha un ciclo vitale multigene-

e dal grado di indipendenza e dalla separazione dei ruoli, razionale con alternanza di generazioni solitarie e coloniali.
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anche riproduttivi, tra i membri. Senza abbracciare dogmaticamente una o I’altra delle
due estreme visioni alternative, cerchiamo invece di analizzare gli effetti che queste
hanno sulla descrizione e sull’interpretazione dei cicli vitali.

Nell’interpretare una colonia come associazione di individui, descriviamo un ge-
nerico ciclo vitale che si applica a molti invertebrati marini. La larva planctonica di un
individuo fondatore, una volta trovato un luogo opportuno dove stabilirsi, compie una
metamorfosi e inizia una fase sedentaria da adulto. A questo punto inizia a riprodursi
asessualmente, tipicamente per gemmazione, generando un discendenza di individui
detti zooidi che a loro volta continueranno a riprodursi asessualmente allo stesso modo.
Gli zooidi rimarranno pero in contatto fisico o in connessione anatomica tra loro, pro-
ducendo un aggregato coloniale. Lo zooide primario pud essere morfologicamente si-
mile agli zooidi secondari che da esso prendono origine (per esempio, Corallium), ma
puo anche differirne notevolmente. Negli cnidari, il polipo primario presenta spesso
dimensioni molto maggiori dei polipi secondari, come nel caso dell’antozoo Pennatula,
dove nella colonia a forma di penna, da cui il nome, il polipo primario costituisce il
“calamo” da cui si diramano serie multiple di polipi secondari a formare il “vessillo”.

Dopo una fase di maturazione, una parte o I’intero insieme dei membri della colonia
diviene competente per riprodursi sessualmente. A seconda delle specie, ci sono colonie
di zooidi esclusivamente maschi o femmine (per esempio, Corallium rubrum), con zo-
oidi di ambo i sessi (simultaneamente, per esempio, Cladopsammia rolandi, o in tempi
diversi, Stylophora pistillata), e colonie con zooidi ermafroditi, come nella maggior parte
dei briozoi. Gli zooidi fertili producono gameti dall’unione dei quali si formeranno zigoti
che attraverseranno una fase di sviluppo solitaria mobile: la nuova generazione di larve
planctoniche. In questa interpretazione vi ¢ un’effettiva alternanza tra la singola generazio-
ne solitaria dell’individuo fondatore e le generazioni coloniali degli zooidi che da questo
discendono. Tuttavia, a differenza dai cicli metagenetici di molti cnidari (idroidi), dove
I’alternanza medusa/polipo coincide con un’alternanza di fasi solitaria/coloniale, qui il
passaggio solitario-coloniale non corrisponde a un cambio di modalita riproduttiva e, spes-
so, nemmeno all’esistenza di profonde differenze morfologiche tra le due generazioni. In
questi cicli, si riproducono asessualmente sia il fondatore solitario che molte generazioni
di zooidi secondari della colonia, mentre alcuni zooidi passano a riprodursi sessualmente,
in un modo che, a seconda delle specie, pud essere pill 0 meno esclusivo e/o reversibile.

Interpretando invece la colonia del ciclo vitale appena descritto come un individuo, la
proliferazione degli zooidi ¢ vista come una fase di crescita dell’individuo-colonia attraver-
so la moltiplicazione delle sue parti, piuttosto che come una fase riproduttiva. La colonia &
cosl intesa come un organismo modulare, come puo esserlo un albero. E come un albero,
che cresce per aggiunta di moduli pluricellulari (rami) e possiede organi sessuali multipli
(fiori), la colonia cresce incrementando il numero dei suoi moduli (zooidi) e si riproduce
attraverso organi sessuali distribuiti (gli zooidi fertili). L organismo-colonia puo anche ri-
prodursi asessualmente, per frammentazione o distacco di propaguli di zooidi (come nel
briozoo Discoporella; Ryland 2005), ma non vi ¢ alcuna alternanza di generazioni.

2.6 Alternanza di generazioni unicellulari
e pluricellulari

Quando la questione individuo-colonia viene formulata a riguardo delle aggregazio-
ni di individui unicellulari, il problema si traduce nella questione se considerare tale
aggregazione una colonia di unicellulari o un organismo pluricellulare a pieno tito-
lo. Anche in questo caso, come nel precedente, le opinioni possono divergere, sulla
base del livello di integrazione e ripartizione dei ruoli tra le cellule di un aggregato
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pluricellulare. In alcuni casi ¢ la tradizione a far vedere nel corpo di una spugna un
singolo organismo, nonostante la grande autonomia e la modesta differenziazione delle
cellule che la compongono, mentre sancisce che un insieme integrato di ciliati (per
esempio, Zoothamnium) costituisce una colonia, nonostante la profonda connessione
anatomica e la differenziazione delle cellule che la compongono. I1 passaggio dall’or-
ganizzazione unicellulare a quella pluricellulare & ovviamente un soggetto di grande
interesse nell’ambito degli studi evoluzionistici. Bonner (2000) individua almeno 13
eventi evolutivi indipendenti di passaggio dalla organizzazione unicellulare a quelle
pluricellulare, distribuiti tra eubatteri (per esempio, mixobatteri), archeobatteri (per
esempio, Methanosarcina) ed eucarioti (metazoi, funghi, amebe sociali, embriofite e
alghe brune, piu alcuni gruppi all’interno dei ciliati, dei foraminiferi, delle alghe verdi,
delle alghe rosse e delle diatomee). Qui non si puo fare a meno di menzionare due grup-
pi di organismi il cui ciclo vitale, che presenta un’alternanza di generazioni con piano
organizzativo uni- e pluricellulare, & visto come al limite tra unicellularita coloniale e
vera pluricellularita. Si tratta di due gruppi di micetozoi, o muffe mucillaginose, dal
ciclo vitale per altri versi molto differente.

Nei mixogastridi, o muffe mucillaginose plasmodiali, dallo zigote, per mitosi non
seguita da citodieresi, si sviluppa una massa plasmodiale con molti nuclei diploidi che
puo raggiungere anche diversi centimetri di diametro (Figure 2.13 e 7.5). Questa ¢ la
fase trofica dell’organismo, che si espande e si muove sul terreno inglobando particelle
alimentari per fagocitosi. In prossimita dell’esaurirsi delle risorse trofiche, dalla massa
emergono delle strutture dette sporangi che contengono i nuclei dai quali per meiosi si
producono spore aploidi. Queste, dotate di una spessa parete, rappresentano una fase di
resistenza. Le spore si disperdono nell’ambiente e in condizioni favorevoli si liberano
della parete, assumono forma ameboide o flagellata e si uniscono in singamia, forman-
do uno zigote ameboide dal quale prendera origine un nuovo plasmodio.

Nei dictiosteli, o muffe mucillaginose cellulari (anche noti come amebe sociali), lo
stadio trofico ¢ costituito da cellule solitarie ameboidi aploidi che si nutrono di batteri
nel terreno e si riproducono asessualmente per scissione binaria (“ciclo vegetativo”;
Figura 7.4). In Dictyostelium discoideum (una specie modello della biologia dello svi-
luppo, Li e Purugganan 2011), quando il cibo scarseggia piu cellule si aggregano scam-
biando reciprocamente segnali chimici, formando una massa pit o meno discoidale ed
entrando cosi nel cosiddetto “ciclo sociale”. Il disco si trasforma in una massa migrante
(o gregge), vagamente a forma di lumaca, che dopo una breve esplorazione si ferma e
si trasforma in un corpo fruttifero peduncolato dove alcune
delle cellule, quelle che si trovano alla sommita della struttu-
ra, producono spore resistenti e come tali vengono liberate e
si disperdono nell’ambiente. Successivamente, in condizioni
favorevoli, le spore si liberano della parete, assumono for-
ma ameboide e riprendono la fase trofica e la riproduzione
asessuale. In questo ciclo, la riproduzione avviene nella fase
unicellulare, poiché nella fase pluricellulare non ci sono mi-
tosi, ma semplicemente alcune cellule (fortunate) divengono
spore e potranno avere discendenza. Non esiste quindi una
generazione pluricellulare in senso stretto, trattandosi solo
di una esclusiva alternanza tra fase dispersa e fase aggrega- i s
ta. In alterativa, in quello che invece viene detto “ciclo ses-  Figura 2.13 | mixogastridi (0 muffe mucillaginose pla-
suale”, due amebe libere si uniscono in singamia e formano  Smodiali) hanno cicli vitali multigenerazionali con alter-

. . . e e e nanza di generazioni unicellulari e pluricellulari. Qui la fase
uno zigote che si accresce fagocitando individui solitari della

; . o “multicellulare”, a causa dell’assenza di compartimenta-
stessa specie che da questo vengono attratti (cannibalismo).  zione cellulare & piti correttamente detta plasmodiale.
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Questo zigote gigante si dota di parete e diviene resistente. All’interno di tale parete
si compie la meiosi, seguita da diversi cicli mitotici, cosi che da uno zigote emergono
numerose cellule aploidi ameboidi pronte a riprendere la fase trofica.

2.7 Alternanza di generazioni
per polifenismo stagionale

La caratterizzazione dei cicli vitali pud contemplare tratti molto vari della biologia
degli organismi. Nel ciclo vitale di organismi diversi si distinguono, per esempio, fasi
solitarie e fasi gregarie, fasi sedentarie e fasi di dispersione, fasi trofiche e fasi non
trofiche, fasi bentoniche e fasi pelagiche, fasi endogee e fasi epigee. In molti casi, que-
ste diverse fasi corrispondono a momenti differenti della vita di uno stesso individuo,
magari in relazione a precise tappe dello sviluppo, e non hanno effetti sulle modalita
riproduttive. Ma in altri casi queste fasi corrispondono a distinte generazioni nell’ambi-
to di un ciclo vitale multigenerazionale.

La possibilita per un individuo di sviluppare fenotipi diversi in risposta a specifici
stimoli ambientali ¢ detta plasticita fenotipica e se questi stati fenotipici alternativi si
distinguono tra loro in modo discreto, piuttosto che mostrare uno spettro di variazione
continuo, si parla di polifenismo (Fusco e Minelli 2010). I segnali ambientali che sono
in grado di evocare queste risposte sono di varia natura, dalla presenza di predatori a
quella di individui conspecifici, ma quando questi segnali dipendono da un’alternanza
stagionale in alcuni parametri ambientali, il polifenismo puod prendere le forme di una
regolare alternanza di generazioni, detta polifenismo stagionale.

Per esempio, in molti rotiferi di acqua dolce, in alcuni cladoceri e anche in alcune
alghe, attraverso le diverse generazioni che si succedono durante la stagione favorevole
si osserva il progressivo modificarsi di alcuni tratti morfologici, cosi che ¢ possibile
distinguere gli individui primaverili da quelli estivi e autunnali. Questo fenomeno &
detto ciclomorfosi. In alcuni rotiferi, per esempio, nel corso dell’estate la lorica diviene
tipicamente pil scolpita e ricca di spine, mentre nel cladocero Daphnia cambiano la
forma e le proporzioni del capo (Figura 2.14).

Nel ciclo vitale di numerose specie di farfalle della zona equatoriale si distin-
guono due generazioni che arrivano allo stadio adulto rispettivamente nella stagio-
ne secca (autunno-inverno) o nella stagione umida (primavera-estate) (Brakefield e
Zwaan 2011).

Slelolalels

Figura 2.14 Polifenismo stagionale. La ciclomorfosi in Daphnia retrocurva. Dalla primavera (a
sinistra) alla tarda estate (a destra), le generazioni partenogenetiche di questo cladocero mostrano
fenotipi differenti.
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Le generazioni “secca” e “umida” delle specie africane del
genere Bicyclus differiscono notevolmente nel disegno del-
la superficie ventrale delle ali, quella che si trova esposta
mentre I'insetto ¢ a riposo. La forma “secca”, relativamente
poco attiva, presenta un colore piu bruno, con disegni alari
(ocelli e bande) meno marcati, che favoriscono un maggiore
mimetismo criptico sullo sfondo della lettiera di foglie sec-
che. Al contrario, la forma “umida”, piu attiva, adotta invece
una forma di mimetismo fanerico, cio¢ capace di intimidire
o disorientare i potenziali predatori, basata sull’esibizione di
vistose macchie ocellari al margine dell’ala. Fra le farfalle
diurne europee, un vistoso polifenismo stagionale & presente
in Araschnia levana, una piccola vanessa (Figura 2.15).

Nei casi sopra citati la riproduzione avviene in modo so-
stanzialmente identico nelle diverse fasi del ciclo vitale, ma
questo non vuol dire che non ci possano essere interazioni
tra diverse forme di alternanza nell’ambito dello stesso ciclo
multigenerazionale. Per esempio, nel caso degli afidi discus-
so precedentemente (Paragrafo 2.3), la plasticita fenotipica,
che qui si manifesta come alternanza di fenotipi atteri e alati,
¢ strettamente correlata al ciclo eterogonico.

2.8 Cicli con opzioni riproduttive

I cicli vitali degli organismi possono risultare complessi sotto molti aspetti. Come ab-
biamo visto, un grande numero di generazioni morfologicamente distinte, separate da
fasi riproduttive differenti, puod susseguirsi nel corso di uno stesso ciclo. In alcune spe-
cie, tuttavia, un ulteriore contributo alla varieta e alla complessita dei cicli ¢ fornito
dalla possibilita, in determinati stadi del ciclo, di intraprendere I’una oppure 1’altra tra
due o pil opzioni alternative di riproduzione o di sviluppo. La “scelta” dipende gene-
ralmente dalle condizioni contingenti dell’organismo e/o dal verificarsi di specifiche
condizioni ambientali. Si tratta evidentemente di una forma di plasticita fenotipica,
grazie alla quale i processi di sviluppo e/o le forme di riproduzione possono da prima
divergere e poi nuovamente convergere in uno stadio successivo, che potra quindi es-
sere raggiunto attraverso percorsi alternativi dello stesso ciclo. Moltissimi esempi si
trovano tra le specie parassite, in particolare di nematodi e trematodi. Minelli e Fusco
(2010) hanno ipotizzato che i cicli multigenerazionali di molti metazoi con alternanza
di generazioni possano essersi evoluti da primitivi cicli che presentavano decorsi opzio-
nali in dipendenza di (o controllati da) fattori ambientali.

Per quanto riguarda possibili opzioni di sviluppo, che si presentano quindi per una
stessa generazione, citiamo solo il fatto che in molte specie appartenenti a gruppi ani-
mali molto diversi, quali nematodi, policheti, gasteropodi opistobranchi, insetti e anfibi,
forme alternative di larve o di stadi giovanili alla fine si sviluppano in adulti dello stesso
tipo. Questo fenomeno ¢ noto come pecilogonia. Di maggiore rilevanza, per il tema di
questo libro, sono pero le opzioni riproduttive.

Alcuni dei cicli che abbiamo gia descritto ricadono anche in questa categoria, per
esempio quello di Dictyostelium (Paragrafo 2.7), ma la gran parte dei casi ascrivibili a
questa categoria ¢ costituita da tutti quei cicli dove una certa modalita riproduttiva & qua-
lificata come facoltativa oppure ciclica, anziché obbligata (o costitutiva). La partenogenesi
¢ facoltativa in molti molluschi, anellidi, artropodi e anche in alcuni vertebrati, tra i quali il

Figura 2.15 Polifenismo
stagionale. Le forme prima-
verile (sopra) ed estiva (sotto)
del ninfalide europeo Arasch-
nia levana.
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Figura 2.16 Cicli vitali con opzioni riproduttive. Il drago
di Komodo (Varanus komodoensis) pu0 riprodursi facolta-
tivamente per partenogenesi.

drago di Komodo (Varanus komodoensis) (Figura 2.16; Avise
2008). L’ autoimpollinazione ¢ facoltativa in alcune piante, tra
cui diverse leguminose, orchidee e asteracee, e I’autofeconda-
zione ¢ facoltativa in diversi animali ermafroditi simultanei, tra
i quali alcune specie di gasteropodi polmonati (per esempio, le
chiocciole terrestri del genere Rumina; Prévot et al. 2013). La
stessa riproduzione asessuale ¢ facoltativa in moltissimi organi-
smi che di norma si riproducono sessualmente. In alcuni anima-
1i, la riproduzione puo essere facoltativamente affidata all’adul-
to, oppure a uno stadio giovanile (pedogenesi; vedi il Paragrafo
successivo), come nelle larve o nelle pupe di alcuni insetti, tra i
quali il coleottero Micromalthus debilis (Heming 2003).

La “scelta” di intraprendere 1'uno o I’altro fra pilt modi ri-
produttivi possibili ¢ in genere influenzata da specifici fattori
ambientali, diversi da specie a specie. In particolare, alcune
specie che sfruttano fonti di cibo effimere alternano forme di ri-

produzione diverse in risposta alla variabile disponibilita di risorse alimentari. Per esempio,
molte specie di ditteri cecidomiidi possono riprodursi da larve per partenogenesi (pedoge-
nesi; vedi Paragrafo 3.6.2.5) quando il cibo ¢ abbondante, oppure da adulti per anfigonia o
partenogenesi, quando il cibo scarseggia. In Heteropeza pygmaea (Figura 2.17), se le con-
dizioni di nutrimento sono subottimali, larve di sesso maschile e femminile si sviluppano in
adulti, che in volo raggiungono nuove fonti di cibo dove si accoppiano e vengono deposte
le uova, fecondate o partenogenetiche.

Figura 2.17 Cicli vitali con
opzioni riproduttive. Il dittero
cecidomiide Heteropeza pyg-
maea puo riprodursi per par-
tenogenesi da larva (quando
il cibo € abbondante), oppure
da adulto per anfigonia o per
partenogenesi (quando il cibo
scarseggia).
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Da queste, in abbondanza di nutrimento sul fungo appena colonizzato, si sviluppano
femmine ginopare vivipare che si riproducono per partenogenesi allo stadio di larva,
generando altre femmine. Le larve della nuova generazione crescono nella cavita mixo-
celica della madre, dove completano lo sviluppo embrionale prima che la madre muoia,
alla fine del suo ultimo stadio larvale (fase di semipupa). Queste larve possono essere
a loro volta ginopare, andropare (generano maschi) o anfipare (generano prole di ambo
i sessi), e produrre quindi altre larve femmina che continuano il ciclo pedogenetico,
oppure, al ridursi della disponibilita di cibo, generare larve maschio e femmina che si
svilupperanno in adulti (Heming 2003; vedi anche Paragrafo 3.6.2.5).

2.9 Distribuzione delle fasi riproduttive entro
una stessa generazione

Gli individui di molte specie, come quella umana, si riproducono ripetutamente nel
corso della vita, mentre altre, come certe agavi (Agave; Figura 2.18) e tutte le specie
di salmone del Pacifico (parte del genere Oncorhynchus) si riproducono una sola volta
sessualmente e poi muoiono. Si distinguono cosi specie semelpare (nel caso delle pian-
te, soprattutto tra le specie annuali e biennali; vedi Paragrafo 2.10), dove un individuo
dispone di una sola stagione riproduttiva nel corso della vita, e specie iteropare (nel
caso delle piante, tra le specie perenni; vedi Paragrafo 2.10), dove lo stesso individuo
attraversa piu stagioni riproduttive nel corso della vita. Alcuni specialisti adottano una
definizione piu restrittiva del temine semelparo, ovvero quando un individuo muore
dopo il suo primo e unico episodio riproduttivo. Tra gli animali, generalmente le due
definizioni non entrano in confitto per quanto riguarda le femmine, ma per i maschi le
cose sono differenti (Bonnet 2011). Per esempio, nei mammiferi i maschi sono consi-
derati semelpari se muoiono dopo una sola stagione riproduttiva, indipendentemente
dal numero di partner e di copulazioni, mentre nei ragni i maschi sono detti semelpari
solo se muoiono dopo una singola copula (generalmente uccisi dalla femmina, con casi
estremi dove il trasferimento degli spermi richiede la perforazione del maschio da parte
dei cheliceri della femmina, Andrade 1996), ma non se muoiono alla fine dell’unica
stagione riproduttiva dopo essersi accoppiati pil volte. Nei ragni del genere Tidarren, il
maschio si amputa una delle due appendici copulatrici (pedipalpi modificati), prima di
utilizzare I’altra per inseminare la femmina; in 7. argo, dello Yemen, il palpo rimanente
viene quindi strappato dalla femmina appena inseminata, per cui il maschio puo accop-
piarsi una sola volta (semelparita traumatica, Knoflach e van Harten 2001).

Spesso ¢ impossibile definire una specie come semelpara o iteropara, poiché maschi
e femmine della stessa specie possono esibire, sotto questo aspetto, modalita riprodutti-
ve differenti. Fatte le dovute precisazioni, animali semelpari sono il gia citato salmone,
I’anguilla, le zecche, alcuni ragni, i solifugi, lo scorpione Bothriurus bonariensis, alcu-
ni policheti e la maggior parte dei cefalopodi coleoidei (cioe seppie, calamari e polpi).
Sono inoltre semelpari molti invertebrati marini miniaturizzati che producono poche
uova di grandi dimensioni e possono esplicare qualche forma di cure parentali (Cha-
parro et al. 2011). Nei mammiferi la semelparita si riscontra nei minuscoli marsupiali
australiani del genere Antechinus (con la sola eccezione di A. swainsonii) e nel didelfide
sudamericano Monodelphis dimidiata (Chemisquy 2015). Negli animali semelpari, la
vita adulta puo essere molto breve. Negli insetti, dove una muta separa 1’adulto dall’ul-
timo stadio giovanile, ¢ possibile esprimere questa durata in maniera precisa. Tale du-
rata ¢ particolarmente ridotta negli efemerotteri: 1’efemerottero dalla vita piu breve
sembra essere la femmina di Dolania americana, che esaurisce la sua esistenza adulta
nell’arco di cinque minuti (Sweeney e Vannote 1982).

Figura 2.18 Molte agavi,
come Agave americana,
fioriscono una sola volta e

poi muoiono. Sono quindi
monocarpiche (= fruttificano
una sola volta) come le piante
annuali, anche se possono
vivere piu di 10 anni.
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Tabella 2.1 Eta massima
approssimativa raggiunta da
alcuni animali e da alcune
piante (fonte principale Flindt
2003).

Oltre che tra le piante annuali e biennali, specie semelpare, che in questo caso vengono
dette monocarpiche (letteralmente, che fruttificano una sola volta) si ritrovano anche
tra le piante perenni a vita lunga (fino a un secolo e oltre). Queste fioriscono una sola
volta e poi muoiono. Tra queste, oltre alle gia citate agavi e alle molte specie di bambu,
vi sono alcune yucche, alcune palme e la fabacea Tachigali versicolor, diffusa fra la
Costa Rica e la Colombia, che per questa ragione ¢ nota come albero suicida.

Oltre che per il numero di stagioni riproduttive di cui pud godere un singolo indi-
viduo, i viventi si differenziano per 1’eta in cui, attraverso lo sviluppo, raggiungono la
maturitd riproduttiva (Paragrafo 4.3). Il tempo di sviluppo per raggiungere tale condi-
zione € estremamente variabile, anche in relazione al fatto che la durata della vita di un
individuo puo andare da pochi minuti per un batterio a 4600 anni per alcuni esemplari
di un pino nordamericano (Pinus aristata) (Tabella 2.1).

Anni Mesi Giorni
Cnidari
Anemone di mare (Cereus sp.) 65
Corallo nero (Leiopathes sp.) 4265
Rotiferi
Rotiferi: specie diverse 1
Platelminti
Planaria: specie diverse 14
Tenia: specie diverse 35
Molluschi
Polpo (Octopus vulgaris) 2
Seppia (Sepia officinalis) 5
Ostrica (Ostrea edulis) 12
Chiocciola (Helix pomatia) 18
Tridacna (Tridacna gigas) 100
Nematodi
Caenorhabditis elegans 20
Ascaride (Ascaris sp.) 5
Artropodi
Drosofila (Drosophila melanogaster) 45
Mosca (Musca domestica) 75
Cimice dei letti (Cimex lectularius) 6
Centopiedi (Lithobius sp.) 6
Gambero di fiume (Austropotamobius pallipes) 15
Echinodermi
Ricci di mare: specie diverse 7
Vertebrati: ‘“Pesci’
Salmone (Salmo salar) 13
Aringa (Clupea harengus) 20
Pesce rosso (Carassius auratus) 40
Squalo balena (Rhincodon typus) 70
Anguilla (Anguilla anguilla) 88
Storione (Acipenser sp.) 150

segue
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Anni Mesi Giorni
Vertebrati: Anfibi
Raganella (Hyla sp.) 22
Rospo comune (Bufo bufo) 40
Salamandra comune (Salamandra salamandra) 43
Vertebrati: Rettili
Lucertola muraiola (Podarcis muralis) 8
Anaconda (Eunectes murinus) 30
Alligatore del Mississippi (Alligator mississipiensis) 65
Tuatara (Sphenodon punctatus) 100
Tartaruga d’acqua dolce europea (Emys orbicularis) 120
Testuggine gigante delle Galapagos (Chelonoidis sp.) 150
Vertebrati: Uccelli
Scricciolo (Troglodytes troglodytes) 5
Colibri (specie diverse) 8
Cinciallegra (Parus major) 9
Barbagianni (Tyto alba) 14
Rondone comune (Apus apus) 20
Passero (Passer domesticus) 23
Canarino (Serinus canarius) 24
Pinguino (specie diverse) 26
Gabbiano reale (Larus argentatus) 44
Airone cenerino (Ardea cinerea) 60
Struzzo (Struthio camelus) 62
Corvo comune (Corvus frugilegus) 70
Cicogna (Ciconia ciconia) 100
Avvoltoio grifone (Gyps fulvus) 118
Vertebrati: Mammiferi
Topo (Mus musculus) 4
Scoiattolo (Sciurus sp.) 12
Volpe (Vulpes vulpes) 14
Delfino dal naso a bottiglia (Tursiops truncatus) 45
Leone (Panthera leo) 30
Giraffa (Girafa camelopardalis) 34
Gatto (Felis catus) 35
Orso bruno (Ursus arctos) 47
Gorilla (Gorilla gorilla) 60
Elefante africano (Loxodonta africana) 80
Balena franca (Balaena mysticetus) 200
Piante
Ciclamino (Cyclamen sp.) 80
Nocciolo (Corylus avellana) 120

segue
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Anni Mesi Giorni
Vite (Vitis vinifera) 130
Pioppo tremulo (Populus tremula) 150
Rosa canina (Rosa canina) 400
Edera (Hedera helix) 440
Larice (Larix decidua) 600
Platano (Platanus sp.) 1300
Ficus religiosa 2300
Pinus longaeva 5060

In molti organismi & bene distinguere tra stadi maturi, che sono caratterizzati dall’ef-
fettiva maturita riproduttiva, e stadi adulti, contraddistinti invece da una condizione
morfologica definitiva, o tipologia dell’adulto (Minelli e Fusco 2013). Stadi maturi e
stadi adulti non sempre coincidono. Tra gli artropodi, per esempio, la condizione adulta
precede la condizione matura nelle molte specie di miriapodi che si sviluppano per
emianamorfosi, come i diplopodi glomeridi e i chilopodi litobiomorfi. Questi animali
sgusciano dall’uovo con un numero di segmenti del tronco inferiore al numero tipico
dell’adulto. Durante i primi stadi di sviluppo postembrionale, a ogni muta incrementa-
no il numero di segmenti del tronco fino a raggiungere la condizione adulta. Tuttavia,
saranno in genere necessarie ancora alcune altre mute di accrescimento, durante le quali
non si aggiungono nuovi segmenti, prima che 1’animale divenga maturo. Condizione
adulta e maturita riproduttiva si realizzano invece simultaneamente nella maggior par-
te degli insetti olometaboli, dove entrambe le condizioni si attuano con la muta che
accompagna la metamorfosi. Infine, la maturita riproduttiva, sebbene non la maturita
sessuale, puo precedere lo sviluppo della morfologia propria dell’adulto. L’ anticipo
della riproduzione a uno stadio giovanile ¢ detto pedogenesi (Paragrafo 3.6.2.5). In casi
estremi di pedogenesi, un individuo puo addirittura cominciare a riprodursi quando ¢
ancora nel corpo della madre. In alcuni afidi, nel corpo delle femmine partenogenetiche
si trovano le loro figlie e queste con le loro proprie figlie (nipoti) all’interno, che hanno
gia cominciato a svilupparsi, cosi da avere pill generazioni “inscatolate” (telescoped
generations), come in una matrioska, la tradizionale bambola russa (Figura 2.19).

Generazioni inscatolate si trovano anche in alcuni acari, nei platelminti parassiti
del genere Gyrodactylus (sebbene qui il fenomeno sia associato alla poliembrionia,
piuttosto che alla pedogenesi; vedi Paragrafo 3.1.2.4), tra i briozoi stenolemi e nella
cloroficea Volvox (Figura 2.20).

Anche nello sviluppo postembrionale della piante si distinguono una fase adulta
vegetativa e una fase adulta riproduttiva (Poethig 2003), solo quest’ultima corrispon-
dente alla maturita sessuale negli animali. Il passaggio da una precedente fase giovanile
alla fase adulta vegetativa ¢ spesso caratterizzato da cambiamenti a livello delle strut-
ture vegetative, come la forma delle foglie, la fillotassi, o la capacita di radicamento,
mentre I’avvento della fase adulta riproduttiva ¢ contraddistinto dallo sviluppo degli
organi riproduttivi, per esempio, nelle angiosperme, i fiori.

La varieta dei viventi rende difficile I’'inquadramento di un organismo in questo conte-
sto facendo uso di categorie troppo rigide. Maschi e femmine di una stessa specie possono
divenire maturi a eta diverse. In molti animali vi ¢ una correlazione positiva tra il dimor-
fismo sessuale e la maturita sessuale, con il sesso di dimensioni maggiori che diviene in
grado di produrre gameti piu tardi rispetto al sesso pil piccolo (Stamps e Krishnan 1996).
Esempi si trovano tra gli invertebrati marini, gli insetti, i ragni, i mammiferi e i pesci.
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nonna < madre <

figlia

nascita maturita nascita maturita nascita

maturita

. . [ . .
sviluppo embrionale sviluppo ninfale

Figura 2.19 Pedogenesi che da luogo a generazioni “inscatolate” negli afidi. Negli ovari di una
femmina partenogenetica si trovano gli embrioni delle sue figlie (freccia grande) e, all’interno degli
ovari di queste ultime (freccia piccola), gli embrioni delle sue nipoti, figlie delle figlie.

Se un organismo si riproduce con modalita differenti, per
esempio asessuale e sessuale, la maturita riproduttiva pote-
rebbe realizzarsi in tempi diversi per ciascuna modalita. Cio
avviene, per esempio, in molte angiosperme, dove la pro-
pagazione vegetativa pud avvenire molte volte prima che
la pianta sia in grado di sviluppare i fiori. La descrizione si
complica poi ulteriormente per quegli organismi che nel cor-
so della vita cambiano modalita riproduttiva, come nelle spe-
cie ermafrodite successive, che nel corso della vita cambiano
sesso (Paragrafo 6.2.2).

In alcuni casi, addirittura, la maturitd riproduttiva non
¢ acquisita una volta per tutte, con il raggiungimento della
condizione adulta, ma si presenta invece in fasi intermittenti.
In alcuni animali si osservano due (a volte piu di due) periodi
riproduttivi separati tra loro non solo da un lungo interval-
lo temporale, ma anche da un profondo rimaneggiamento
dell’organizzazione corporea dell’animale. E il caso della
dissogonia di alcuni ctenofori e policheti (con una prima
stagione riproduttiva allo stato di larva e una seconda in una
convenzionale condizione adulta) e della periodomorfosi
dei maschi di alcuni diplopodi (con due stagioni riproduttive
successive separate da due mute, fra le quali si interpone uno
stadio in cui regrediscono le strutture copulatorie e I’animale
non puo riprodursi; Figura 2.21).

In effetti, il concetto di maturita sessuale si presta a diver-
se definizioni. Coincide con la maturazione delle gonadi, con
disponibilita di gameti maturi, o con il momento in cui un in-
dividuo ¢ pronto a riprodursi dal punto di vista morfologico,

Figura 2.20 Nella cloroficea Volvox aureus si possono
osservare piu generazioni “inscatolate”. Qui alcune colonie
figlie stanno crescendo all’'interno della la colonia madre.

Figura 2.21 Nei maschi di molte specie di diplopodi ju-
lidi, tra le quali Ommatoiulus sabulosus, si alternano stadi
adulti con strutture copulatorie formate e funzionali e stadi
adulti con strutture copulatorie regredite e non funzionali.
Questo fenomeno ¢ detto periodomorfosi.
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Figura 2.22 |’ asteracea
Galinsoga quadriradiata &
una delle rare piante terrestri
che possono compiere piu
generazioni per anno, anche
fino a tre.

fisiologico e comportamentale? Nel ragno Pholcus phalangioides, gli spermatozoi sono
maturi un paio di settimane prima della muta in adulto (Michalik e Uhl 2005). Ugual-
mente, tra gli insetti pterigoti efemerotteri, plecotteri e lepidotteri, spermatozoi e uova
sono gia pronti prima della muta allo stadio adulto (Minelli et al. 2006). Al contrario,
in molti ditteri e coleotteri la maturazione dei gameti ¢ subordinata alla disponibilita di
risorse energetiche fornite dai primi pasti dell’adulto (Minelli et al. 2006).

A quanto pare, il passaggio da individuo “non maturo” a “maturo” si qualifica a
pieno titolo come un altro “confine difficile”, che si aggiunge a quelli che abbiamo gia
incontrato e che ancora incontreremo nel corso del libro.

2.10 Tempi di generazione

Nella biologia delle popolazioni e in demografia, il tempo di generazione ¢ I’intervallo
di tempo medio (in alcuni casi minimo) tra due generazioni successive di un organismo.
Questo intervallo di tempo varia dall’ordine dei minuti (anche solo 12) per un batterio,
a quello delle decine di anni per animali (20-30 anni nella nostra specie) e piante (30-40
anni nel faggio) di grosse dimensioni.

Il tempo di generazione ha effetti sul numero di generazioni che si possono succe-
dere nell’arco di un anno solare. Animali di dimensioni medio-piccole, che raggiun-
gono presto la maturita sessuale (Paragrafo 4.3) hanno di norma una generazione per
anno e sono percio detti univoltini (0 monovoltini); lo stesso vale per molte piante
erbacee (vedi oltre). Questo ritmo riproduttivo ¢ particolarmente diffuso presso le
specie che abitano le regioni temperate, a marcata stagionalitd. Numerosi sono perod
¢li animali, con tempi di generazione particolarmente brevi, che compiono pill gene-
razioni per anno, e sono quindi detti multivoltini. Negli insetti anfigonici, il tempo
di generazione puo scendere fino a una settimana (come nella zanzara Psorophora
confinnis; Gunstream e Chew 1967) e in quelli partenogenetici fino a 4.7 giorni, come
osservato a 25°C nell’afide Rhopalosiphum prunifolia (Noda 1960). Poche sono in-
vece le piante terrestri in grado di compiere piu generazioni per anno in condizioni
naturali. Tra queste le popolazioni aliene europee dell’asteracea Galinsoga quadrira-
diata (originaria del Sudamerica), che pud compiere 2-3 generazioni per anno (Figura
2.22; Reinhard et al. 2003).

Pitl comunemente, a seconda della lunghezza del ciclo vitale si distinguono pian-
te annuali (compiono I’intero ciclo in un anno, come molte piante erbacee), biennali
(nel primo anno sviluppano un abbondante apparato fotosintetico, ma fioriscono 1’anno
successivo, utilizzando di regola le risorse accumulate nel primo anno in bulbi, tube-
ri o rizomi) e perenni (ciclo vitale pill lungo). Le piante annuali hanno un tempo di
generazione di un anno e quelle biennali di due anni. Nelle piante perenni i tempi di
generazione dipendono dall’eta in cui la pianta raggiunge la maturita sessuale, che puo
variare da un anno a diverse decine di anni (Paragrafo 4.3).
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Questo capitolo illustra le modalita attraverso le quali si generano nuovi
individui. Come vedremo, tali modalita sono molto diverse e dipendono
dalla struttura degli organismi, procarioti o eucarioti, unicellulari o pluricel-
lulari, con organizzazione modulare o meno, piante o animali. Gli aspetti
citogenetci di queste modalita riproduttive sono trattati nel Capitolo 5. Di-
versamente da altri capitoli, molti argomenti sono di necessita qui riferiti
a singoli gruppi di organismi. Questo giustifica I'ordinamento largamente
tassonomico adottato per la sintetica rassegna sulla storia naturale della
riproduzione alla quale € dedicato questo capitolo.

3.1 Riproduzione asessuale

Il nome stesso di questa modalita riproduttiva deriva da una definizione in negativo,
segnalata dalla “a” privativa che precede I’aggettivo sessuale: ¢ la riproduzione non
sessuale, la riproduzione che non produce gameti e che non passa attraverso ricombi-
nazione e singamia. La riproduzione asessuale, detta anche asessuata, o agamica,
o vegetativa, genera individui che sono geneticamente identici al genitore, fatte sal-
ve nuove mutazioni (vedi Capitolo 5). Nel caso degli organismi unicellulari, nuove
mutazioni possono avvenire durante il processo di replicazione del DNA che prece-
de la divisione della cellula nelle cellule figlie. Negli organismi pluricellulari, muta-
zioni differenti possono accumularsi nelle diverse linee cellulari che costituiscono il
soma dell’individuo genitore, e se queste interessano le linee cellulari coinvolte nella
formazione di gemme o di altri tipi di propagulo, esse si possono trasmettere alla
generazione filiale. Nella letteratura botanica e agronomica si fa talvolta distinzione
fra riproduzione agamica in senso stretto e moltiplicazione vegetativa, riservando il
primo termine ai casi in cui la riproduzione si attua attraverso meccanismi che com-
portano comunque il differenziamento di cellule riproduttive e, talvolta, la costruzione
di corpi fruttiferi veri e propri, mentre si parla di moltiplicazione vegetativa quando il
processo avviene per mezzo di cellule somatiche non differenziate o per distacco di
porzioni dell’organismo genitore. Qui, per uniformita di linguaggio, abbiamo scelto
di considerare sinonimi la riproduzione asessuale, agamica e vegetativa, rimandando
a ulteriori specificazioni (per esempio, “per frammentazione”) il modo in cui si attua.

Se la definizione di riproduzione asessuale si basa su aspetti di genetica eredita-
ria (vedi Capitolo 5), dal punto di vista del meccanismo attraverso il quale si attua la
riproduzione asessuale puo essere vista come il processo attraverso il quale una por-
zione di un organismo individuale viene trasformata in un nuovo organismo indi-
pendente: solo un genitore € coinvolto e non si riconoscono speciali cellule sessuali.

La riproduzione asessuale ¢ quindi una forma di riproduzione uniparentale (ri-
produzione che prevede un solo genitore), ma non tutte le modalita di riproduzione
uniparentale sono di tipo asessuale (vedi oltre in questo Capitolo). Ad esempio,
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I’autofecondazione, oppure quelle forme di partenogenesi che prevedono ricombina-
zione durante il differenziamento del gamete femminile (che perd non sara fecondato),
sono forme di riproduzione uniparentale sessuale, in quanto comprendono in qualche
misura un rimescolamento genetico.

La riproduzione asessuale puo realizzarsi attraverso meccanismi molto diversi. Que-
sti dipendono dal piano organizzativo e dalla biologia dell’organismo che la pratica, in
particolare dalla sua condizione unicellulare o pluricellulare e dalla fase di sviluppo o
del ciclo vitale in cui avviene la riproduzione.

3.1.1 Riproduzione asessuale negli unicellulari

La riproduzione asessuale negli organismi unicellulari coincide di fatto con la divisione
cellulare.

3.1.1.1 Divisione cellulare nei procarioti

La riproduzione dei procarioti ¢ sempre disgiunta dalla sessualita (Paragrafo 5.2.1) e
puo avvenire per fissione o per sporulazione (quest’ultima, conosciuta negli eubatteri
ma non negli archei). Si ha fissione, binaria oppure multipla, quando la cellula madre
dividendosi genera cellule figlie metabolicamente attive (dette anche cellule vegetati-
ve). Si ha invece sporulazione quando il prodotto della divisione da origine a una o piu
cellule in una fase quiescente (spore) capaci di resistere a condizioni ambientali avver-
se, in alcuni casi anche per migliaia d’anni. Quando le spore sono prodotte all’interno
della cellula madre si parla di endosporulazione (Figura 3.1), mentre si ha esosporula-
zione quando le spore sono generate sulla superficie della cellula madre.

Per alcuni microbiologi (per esempio, Pommerville 2011), quando la produzione di
un’unica spora si accompagna alla distruzione della cellula madre la sporulazione non
avrebbe un significato riproduttivo e andrebbe invece considerata una forma di diffe-
renziamento. In Bacillus subtilis, ad esempio, la sporulazione inizia con una divisione
asimmetrica che porta alla formazione di una piccola prespora e di una grande cellula
madre. La prespora viene quindi interiorizzata dalla cellula madre e matura in spora;
quindi, la cellula madre muore. La natura di processo riproduttivo sembra invece indi-
scutibile nei casi di sporulazione in cui una cellula madre produce due o piu spore. Per
esempio, in molti batteri firmicuti si ha una regolare produzione multipla di endospore
all’interno di una cellula madre.

Fissione e sporulazione sono spesso osservabili nella stessa specie batterica e il
passaggio dall’una all’altra ¢ indotto dal mutare delle condizioni ambientali. Quando
queste sono favorevoli, il batterio va incontro a fissione; quando queste diventano
avverse, passa invece alla sporulazione. In effetti, queste due modalita riproduttive
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Figura 3.1 Endosporulazione nel batterio Bacillus anthracis. ~ cellule attive.
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Una produzione simultanea di piu cellule figlie, con valore di cellule attive (fissione
multipla) o di spore (sporulazione multipla), ¢ conosciuta nei cianobatteri, nei pro-
teobatteri e negli attinobatteri. Essa consiste in una rapida successione di vari cicli di
divisione all’interno di una grande cellula, come le cellule riproduttive specializzate
(ormogoni o beociti) delle pleurocapsali (un gruppo di cianobatteri). Alcuni generi di
questi procarioti hanno conservato anche la divisione binaria, che porta alla formazione
di piccoli ammassi di cellule, o di piccoli filamenti, prima della formazione dei beociti,
ma alcuni gruppi di pleurocapsali, a organizzazione unicellulare, non si riproducono
mai per scissione binaria.

Anche gli archei si riproducono asessualmente per divisione binaria o multipla, sim-
metrica o asimmetrica (gemmazione), come gli eubatteri, ma in questo gruppo non si
conoscono meccanismi di sporulazione. Per quanto riguarda invece il meccanismo di
divisione cellulare, gli archei mostrano una diversita che non si riscontra negli eubatte-
ri. A seguito della recente scoperta nell’ archeo ipertermofilo Sulfolobus acidocaldarius
di un macchinario di divisione cellulare basato su proteine simili a quelle coinvolte
nella stessa funzione negli eucarioti (Lindas ef al. 2008), un’analisi genomica compa-
rativa ha mostrato che tra gli archei si ritrovano almeno tre diversi sistemi per formare
la struttura ad anello (complesso di costrizione) che realizza la divisione cellulare: i) un
sistema simile a quello degli eubatteri, dove la divisione cellulare ¢ mediata da proteine
filamentose FtsZ, ii) un sistema basato su proteine Cdv, omologhe a proteine eucariote
ESCRT-III, e iii) un sistema originale che si basa su una proteina degli archei affine
all’actina (Makarova et al. 2010).

3.1.1.2 Divisione cellulare negli eucarioti unicellulari

Presso gli eucarioti unicellulari la riproduzione asessuale consiste in una cariocinesi
(divisione del nucleo) realizzata attraverso la mitosi, seguita da citodieresi (divisione
del citoplasma).

La scissione binaria ¢ il meccanismo riproduttivo pili comune tra gli eucarioti uni-
cellulari. A un certo stadio del ciclo cellulare, ad esempio quando la cellula ha raggiun-
to certe dimensioni, si compie la mitosi e la cellula si divide. Gli organelli citoplasma-
tici (mitocondri, plastidi), cosi come i flagelli o le ciglia, possono essere replicati prima
oppure dopo la separazione delle cellule figlie.

Fra cariocinesi e citodieresi, pero, puo intercorrere molto tempo, per cui la cellula pud
rimanere nel frattempo binucleata; se la cariocinesi si ripete pil volte, senza interposta
citodieresi, si arriva alla formazione di un plasmodio multinu- =
cleato, invece che alla moltiplicazione cellulare e quindi alla
riproduzione dell’organismo. La condizione multinucleata,
peraltro, pud essere transitoria e preludere a una divisione
multipla in un numero anche elevato di cellule figlie, ciascuna
delle quali eredita di norma solo uno dei nuclei derivanti dalle
precedenti divisioni nucleari. La divisione multipla in cui una
serie di divisioni nucleari precede la suddivisione in altrettante
cellule uninucleate, o schizogonia, ¢ frequente negli apicom-
plessi (Figura 3.2), nelle amebe parassite come Entamoeba
histolytica, negli eliozoi e nei radiolari.

La divisione cellulare puo essere uguale (o isotomica),
oppure ineguale (o anisotomica), a seconda che le cellule
generate siano approssimativamente delle stesse dimensio-
ni o meno. La gemmazione, che troviamo in alcuni ciliati

Figura 3.2 L’apicomplesso parassita del’'uomo Plasmo-
dium vivax nella fase di divisione per schizogonia eritroci-
e in alcuni lieviti, ¢ un caso estremo di divisione ineguale.  taria (schizonte in un eritrocita).
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Le gemme si formano generalmente sulla superficie cellulare dell’individuo genitore
(gemmazione esogena), ma alcune specie, ad esempio di ciliati suttori si riproducono
attraverso una forma di gemmazione endogena. Quest’ultima, piu specializzata, com-
porta non solo la formazione delle gemme all’interno dell’individuo genitore, ma anche
un loro prolungato periodo di sviluppo al riparo di uno speciale alloggiamento (noto
come marsupio) prodotto da una introflessione della membrana cellulare. Una parti-
colare forma di gemmazione endogena, denominata endodiogenia, si trova negli stadi
infettivi di varie specie di coccidi e prevede il differenziamento di due o piu cellule
figlie all’interno di una cellula madre, il cui citoplasma viene progressivamente e com-
pletamente inglobato dalle stesse cellule figlie nel corso del loro sviluppo.

Nei ciliati, il termine gemmazione & riservato a quei casi in cui la cellula madre ri-
mane sessile, liberando una o piu cellule figlie mobili. Queste ultime andranno incontro
a una “metamorfosi”’, trasformandosi in forma adulta sessile, come avviene nel ciliato
suttorio Ephelota gemmipara.

Le modalita secondo le quali avvengono la mitosi e la divisione cellulare negli eu-
carioti unicellulari possono differire nei diversi gruppi. Una breve esposizione si trova
nel Paragrafo 5.1.5.

3.1.2 Riproduzione asessuale nei pluricellulari

Negli eucarioti pluricellulari si ha riproduzione asessuale quando un nuovo individuo
si origina a partire da una o piu cellule somatiche del genitore. Le modalita con cui si
preparano e si compiono la generazione e il distacco dei nuovi individui dal corpo di
quest’ultimo possono essere ricondotte a un certo numero di modelli, che perd non rap-
presentano categorie rigide. Questi modelli fanno riferimento a caratteristiche diverse
del processo riproduttivo, ad esempio quale frazione del corpo del genitore ¢ impegna-
ta nella riproduzione, oppure quale ¢ il momento del ciclo biologico del genitore in
cui questa avviene; cosicché essi non costituiscono categorie mutuamente esclusive e
meccanismi diversi possono avere elementi in comune, come ad esempio il numero di
cellule da cui ha origine il nuovo individuo.

Proprio sulla base di quest’ultimo criterio distinguiamo qui due categorie principali:

e produzione di propaguli unicellulari, con caratteristiche pitt 0 meno divergen-
ti rispetto alle cellule somatiche ordinarie del genitore;
e produzione di propaguli pluricellulari con caratteri propri.

Una delle differenze che separano la riproduzione sessuale dalla riproduzione asessuale
sta nella possibile assenza, in quest’ultima, di quel collo di bottiglia rappresentato da
uno stadio unicellulare (la meiospora per un organismo aplonte, lo zigote per un orga-
nismo diplonte, o entrambi per un organismo aplodiplonte) che quasi universalmente si
ripropone, a seguito dello scambio sessuale, all’inizio dello sviluppo di un individuo.
La riproduzione asessuale negli organismi pluricellulari puo in effetti essere mo-
nocitogena, ovvero basata su una sola cellula parentale fondatrice del nuovo individuo
(un propagulo unicellulare), oppure policitogena, cio¢ basata su piu cellule parentali
fondatrici del nuovo individuo (un propagulo pluricellulare). Secondo molti autori (ad
esempio, Grosberg e Strathmann 1988; Wolpert 2007), I’assenza di un passaggio uni-
cellulare tra le generazioni potrebbe essere rischioso, dal punto di vista adattativo, in
quanto il nuovo individuo, nel caso derivi da una popolazione, anche piccola ma gene-
ticamente eterogenea, di cellule fondatrici potrebbe prima o poi soffrire per la scarsa
integrazione al suo interno fra linee cellulari geneticamente diverse, o addirittura per la
loro competizione. E in questo stesso senso che si suole spiegare la grande rarita degli
organismi pluricellulari formati per aggregazione di cellule la cui appartenenza a uno
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stesso clone non puo essere garantita (vedi la fase gregaria delle amebe sociali del ge-
nere Dictyostelium, Paragrafo 2.6), a confronto con la predominanza dei pluricellulari
di origine clonale, che si formano cio¢ a partire da un’unica cellula fondatrice, i cui
discendenti continuano a rimanere uniti insieme, come negli animali o nelle piante.

3.1.2.1 Propaguli unicellulari

Negli organismi pluricellulari, la riproduzione asessuale monocitogena si realizza per
lo piu attraverso propaguli unicellulari che non hanno il valore di gameti e che pren-
dono il nome generico di spore (Scheda 3.1). Si da a volte il nome di sporulazione
al processo che da loro origine. Oltre che una fase unicellulare dalla quale un nuovo
individuo potra prendere origine, senza interposti fenomeni sessuali, le spore rappre-
sentano molto spesso una fase di resistenza (per cui appaiono in molti casi provviste
di un rivestimento esterno che verra abbandonato al momento della germinazione) e di
dispersione.

Spore

Il termine spora ricorre con significati non esattamente
sovrapponibili nella biologia riproduttiva (ma non solo) di
procarioti ed eucarioti unicellulari e pluricellulari.

Cio che vi € di comune tra la maggior parte di queste spo-
re € la caratteristica di essere cellule riproduttive, di origine
sessuale o asessuale, che possono svilupparsi in un nuovo
organismo senza fondersi con un’altra cellula (a differenza
dai gameti). Inoltre la spora € spesso una forma di quie-
scenza e di resistenza, sovente in relazione a una fase di di-
spersione del ciclo vitale. Le spore di certi funghi sono cosi
piccole e leggere che i venti possono portarle a grandissima
distanza. Sono state trovate spore in campioni d’aria raccol-
ti a 100 km di altezza.

La terminologia relativa alle spore € quanto mai ricca. Di
seguito presentiamo una classificazione che include i ter-
mini pil comuni.

e termini relativi al meccanismo di produzione della spora
mitospore spore prodotte per mitosi; termine usato nei
funghi;
meiospore spore prodotte per meiosi; termine usato nei
funghi; ma sono meiospore anche le spore delle embrio-
fite, nonché le zoomeiospore flagellate di molte alghe
verdi, derivanti per meiosi direttamente dallo zigote; sono
invece zoomitospore le spore flagellate di altre alghe ver-
di formate dai prodotti meiotici attraverso una divisione
mitotica addizionale;
partenospore spore prodotte per partenogenesi a partire
da cellule uovo non fecondate (in alghe verdi come Volvox
aureus e Eudorina elegans);
zigospore zigoti quiescenti prodotti ad per esempio per
gametangiogamia in uno zigomicete o per isogamia in una
coniugata; nelle coniugate (un gruppo di alghe verdi) e in
alcuni gruppi di funghi si parla anche di azigospore, a in-
dicare spore quiescenti che non sono frutto di un processo
di gamia; il termine potrebbe essere usato — ma non lo &
— anche per Dictyostelium.

termini relativi all’organizzazione della spora
zoospore spore provviste di flagello/i;
aplanospore spore prive di flagello/i;

autospore vengono dette le aplanospore di forma uguale
a quella della cellula madre, prodotte all’interno di questa
in numero pari a una potenza di due, come in molte forme
unicellulari tradizionalmente ascritte al genere Chlorella.

e termini utilizzati nelle embriofite in presenza di eterosporia
(produzione di due tipi alternativi di spore; si contrappone
a isosporia, la condizione in cui viene prodotto un solo tipo
di spore)
microspore spore prodotte a gruppi di quattro a partire
da una cellula madre; ciascuna di esse si sviluppera in un
gametofito maschile o microgametofito;
megaspore spore delle quali se ne produce una sola a
partire dalla cellula madre; da una megaspora prende ori-
gine un gametofito femminile o megagametofito.

e altri termini utilizzati all’interno di taxa diversi
basidiospore spore portate su un basidio, nel corpo frut-
tifero di un basidiomicete;
ascospore spore contenute in un asco, nel corpo fruttifero
di un ascomicete;
teleutospore, ecidiospore, uredospore spore prodotte da
una uredinale (“ruggine”) nelle diverse fasi del suo ciclo bio-
logico; le prime, diploidi, producono basidi, sui quali avverra
la meiosi; le altre, rispettivamente prodotte negli ecidi e nei
teleutosori sulla pianta ospite, sono dicariotiche;
teliospore spore prodotte da una ustilaginale (“carbone”): sono
inizialmente dicariotiche, ma in esse avviene la cariogamia, se-
guita dalla meiosi, proprio al momento della germinazione;
carpospore e tetraspore spore rispettivamente prodotte
dal carposporofito e dal tetrasporofito nel ciclo biologico
di un’alga rossa;
auxospore cellule delle diatomee, di regola (ma non sempre)
rappresentate dallo zigote, che aumenta di dimensioni, fino a
trasformarsi in cellula vegetativa, con la produzione di due valve;
androspore piccole zoospore, prodotte da alcune alghe
verdi del gruppo delle edogoniali, di diametro intermedio
fra quello di uno spermatozoo e quello di una zoospora
ordinaria; I’androspora si attacca a un filamento algale in
prossimita della cellula madre dell’oogonio che I’ha attirata
e vi germina, come fosse una zoospora.
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Figura 3.3 Zoospora
dell’alga bruna Fucus, con
i tipici flagelli dimorfici delle
eteroconte.

Le spore attraverso le quali un organismo si riproduce asessualmente sono prodotte
per mitosi e vengono per questo dette mitospore. Queste saranno aploidi o diploidi, a
seconda della ploidia dell’individuo che le produce, e non vanno confuse con le spore
aploidi prodotte per meiosi nei cicli con alternanza di generazione (meiospore), che
sono evidentemente parte dei processi della riproduzione sessuale di quegli organismi.

In base alla morfologia, si distinguono spore flagellate, capaci di muoversi nel mez-
zo liquido (zoospore), come quelle delle alghe brune (Figura 3.3) o, caso unico tra i
funghi, quelle dei chitridiomiceti, da quelle prive di flagelli e immobili (aplanospore),
come le spore asessuali degli ascomiceti, dette conidiospore (o conidi), prodotte all’e-
sterno di ife speciali dette conidiofori. Alcune specie, come la xantoficea Vaucheria,
possono produrre sia zoospore che aplanospore.

Mitospore (spore asessuali) si trovano in molti gruppi di alghe e di funghi (sebbene
siano piu rare tra i basidiomiceti), ma non nelle embriofite e nei metazoi. In questi
gruppi la riproduzione clonale monocitogena si realizza invece attraverso forme di par-
tenogenesi ameiotica (Paragrafo 3.6.2).

Dal punto di vista genetico, un’origine monocitogena di un nuovo organismo po-
trebbe realizzarsi anche con propaguli pluricellulari, ad esempio una gemma (vedi ol-
tre). Se una gemma fosse formata da un unico clone cellulare, quanto a omogeneita
genetica questa sarebbe del tutto equivalente a una spora germinata a contatto con il
genitore, perché il nuovo individuo avrebbe comunque un’origine clonale. In effetti,
si tratta di una questione di misura, pit che di una questione del “tutto o nulla”. Se il
genitore si ¢ sviluppato da un’unica cellula, tutte le sue linee cellulari (comprese quelle
che contribuiranno alle gemme) saranno cloni della cellula capostipite del genitore.
Quindi la questione dell’origine clonale o meno di una gemma si traduce in una misura
del numero di divisioni cellulari cui risale la cellula capostipite della gemma stessa,
cellula che ovviamente potrebbe avere contribuito anche a linee cellullari non apparte-
nenti a quella gemma. Oppure, per stabilire se una gemma ha un’origine unicellulare o
pluricellulare occorrerebbe poter fissare in modo non arbitrario il momento in cui una
cellula, o un gruppo di cellule, merita di essere chiamato una gemma, per la sua desti-
nazione irreversibile a quel destino, o almeno per il manifestarsi di qualche singolarita
morfologica o molecolare. La questione ¢ in generale indecidibile (Paragrafo 1.3.3.).

3.1.2.2 Propaguli pluricellulari nelle piante e nei funghi

Nei funghi e in molte alghe, ma anche nei muschi, si ha riproduzione asessuale per fram-
mentazione quando frammenti del corpo di un organismo (il tallo di un’alga, il gametofi-
to di un muschio, o il micelio di un fungo) si separano dal resto e diventano indipendenti,
originando cosi nuovi individui. Nelle piante vascolari, un processo equivalente si ha
quando una parte di una pianta che puo essersi distaccata per eventi accidentali, causati
da agenti esterni, riesce ad attecchire rigenerando le parti mancanti. Per esempio, la piena
di un fiume potrebbe strappare un rametto a un salice, e questo, trasportato dalla corrente,
potrebbe attecchire piu a valle lungo lo stesso corso d’acqua. In campo agronomico, la
pratica della propagazione per talea, dove un frammento di una pianta (fusto, foglia o
radice) viene appositamente tagliato e piantato nel terreno per condurre vita autonoma,
sfrutta queste capacita rigenerative presenti in molte piante di interesse economico.

In aggiunta alla frammentazione traumatica, nelle embriofite la riproduzione vegetati-
va policitogena puo assumere forme pill specializzate. Questa pud implicare la separazio-
ne di una parte dell’individuo a livello di una zona definita di abscissione, come avviene
per il distacco dei bulbilli, oppure per decomposizione localizzata di tessuti che viene a
separare le componenti che rimangono vitali, come ad esempio le gemme radicali. E cosi
che possono separarsi dalla pianta madre stoloni, rizomi, bulbi e tuberi (Figura 3.4).
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Gli stoloni sono fusti specializzati, a sviluppo orizzontale, nei quali si alternano in-
ternodi lunghi e sottili e internodi molto brevi capaci di emettere radici avventizie e
quindi di dare origine a nuove piante, che acquisteranno indipendenza con la morte del
tratto di stolone che le collega alla pianta madre. Questo ¢ il modo in cui si propagano
normalmente le fragole.

Simile ¢ il rizoma, che pero ¢ di regola un fusto ipogeo e di struttura massiccia.
Hanno rizomi molte felci, molte piante acquatiche (per esempio le ninfee) e molte mono-
cotiledoni tra le quali la comune canna palustre (Phragmites). In alcune monocotiledoni
legnose (per esempio, Cordyline, asparagacee) dal fusto principale si sviluppano verso il
basso dei “rizomi aerei” capaci di mettere radice e di svilupparsi in piante indipendenti.

I bulbi sono fusti brevi, pil 0 meno completamente interrati, ad asse verticale, con
abbondante materiale di riserva localizzato nelle basi fogliari o in foglie squamiformi.
Le gemme che si differenziano all’ascella di queste foglie si sviluppano a formare bulbi
figli, che sopravvivono alla marcescenza del bulbo genitore e finiranno per dare origine
a nuove piante (per esempio, Urginea, asparagacee).

Un tubero ¢ un breve fusto sotterraneo ingrossato oppure una radice ingrossata con
gemme avventizie (che non si sviluppano, ciog, all’ascella di una foglia, come di consueto).
11 tubero, come nella patata (Solanum tuberosum), consente la moltiplicazione vegetativa
con il disseccarsi della connessione sottile e lunga che lo lega inizialmente alla pianta madre.

I bulbilli, comuni tra le liliacee, amarillidacee ecc. sono piccoli propaguli che pos-
sono svilupparsi in luoghi diversi della pianta, ad esempio sui fusti subaerei, all’ascella
delle foglie (Lilium), o al posto dei fiori all’interno di quella che sarebbe altrimenti
un’infiorescenza (Allium). I bulbilli sono comuni anche nelle felci.

Caratteristici di molte piante acquatiche, come Utricularia (Ientibulariacee) sono i turio-
ni (o gemme ibernanti, o ibernacoli), gemme con abbondante contenuto di materiali di riser-
va che si distaccano dalla pianta madre e passano un periodo di quiescenza durante la cattiva
stagione, per dare origine a nuovi individui al ritorno di condizioni ambientali migliori.

Figura 3.4 | tipi piu comuni
di propaguli pluricellulari nelle
piante.
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Figura 3.5 Riproduzione
asessuale per architomia (a) e
paratomia (b) in un ipotetico
polichete.

Ricordiamo infine le gemme radicali prodotte da molte piante in risposta a un danno
ricevuto dalla radice, ma non esclusivamente. In alcuni alberi (per esempio Populus,
Liquidambar), dallo sviluppo di queste gemme possono prendere origine cloni (genet)
molto estesi (Paragrafo 1.6.2), i cui “individui” (ramet) rimangono parzialmente con-
nessi tra loro a livello radicale. Nelle piante erbacee le connessioni radicali tra gli indi-
vidui sviluppatisi da queste gemme si degradano molto piu facilmente e velocemente,
rendendo i ramet fisicamente indipendenti.

Nelle epatiche il gametofito puo produrre propaguli pluricellulari, spesso sulla pun-
ta delle foglioline oppure all’interno di strutture a coppa o a scodella. Nei muschi, i
propaguli, anch’essi pluricellulari, possono apparire come piccoli ammassi cellulari
bruni, simili a minuscoli tuberi, che si sviluppano sulle strutture radicali (rizoidi), dalle
quali si distaccano e quindi germinano e formano una nuova pianta, spesso dopo un
periodo di riposo; o essere al contrario verdi come i fusticini o le foglioline su cui si
differenziano ed essere pronti a svilupparsi subito in una nuova piantina.

3.1.2.3 Propaguli pluricellulari nei metazoi

Nella scissione binaria (o fissione binaria) dei metazoi un intero individuo parenta-
le si divide in due individui figli. Tra gli animali, ma in generale tra gli organismi
pluricellulari, questa modalita ¢ piu rara rispetto alla fissione multipla (vedi sotto), se
prescindiamo dai casi di frammentazione accidentale del corpo in due parti, seguita
da rigenerazione delle parti mancanti in ciascun frammento. Nella scissione multipla
(o fissione multipla o schizotomia, Schroeder e Hermans 1975) un intero individuo
parentale si divide in un numero di individui figli che puo essere anche molto elevato.
La frammentazione del corpo puo essere indotta da traumi di origine ambientale, o
controllata dall’ organismo stesso.

Negli animali che si riproducono per scissione si distinguono due modalita princi-
pali, la paratomia e I’architomia (Figura 3.5).
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Nella paratomia si ha la formazione di un nuovo individuo completo riconoscibile pri-
ma del suo distacco dall’individuo parentale, mentre 1’architomia ¢ la semplice fissio-
ne o frammentazione del corpo prima che nei singoli frammenti si possano riconoscere
le strutture tipiche di un nuovo individuo autonomo. L’architomia ¢ cosi associata a un
processo di rigenerazione noto come morfallassi, dove la ricrescita della parti man-
canti ¢ preceduta da riorganizzazione, sdifferenziamento e nuovo differenziamento
dei tessuti del propagulo. Tra paratomia e architomia ci sono peraltro anche situazioni
intermedie. A questa classe di fenomeni appartiene anche la strobilazione, termine
che si applica principalmente alla suddivisione del polipo (scifistoma) degli scifozoi
in una pila di minuscole meduse (efire) che progressivamente se ne distaccano, ma
anche all’articolazione in proglottidi del corpo (scolice escluso) della maggior parte
dei cestodi (tenie in senso lato).

Queste modalita riproduttive sono diffuse soprattutto nei poriferi, nei nemertini,
nei vermi piatti rabditofori (in particolare, nelle planarie d’acqua dolce), in alcune
famiglie di oligocheti e nelle stelle di mare. Di regola, ma con alcune eccezioni, i
gruppi zoologici che manifestano elevate capacita rigenerative ricorrono abitualmen-
te alla riproduzione per fissione, e viceversa (vedi Tabella 3.1).

Tabella 3.1 Presenza di
forme di riproduzione ases-
suale e di rigenerazione nei
diversi phyla o subphyla
animali (da Minelli 2009, con
modifiche).

Phylum Riproduzione Rigenerazione Note
o subphylum asessuale

Poriferi + +

Placozoi + La riproduzione asessuale ¢ la forma di riproduzione dominante e forse
esclusiva; avviene sia per divisione binaria sia per produzione di minuscoli
propaguli a forma di sfera cava

Ctenofori + + La riproduzione asessuale ¢ limitata ai generi bentonici Ctenoplana e
Coeloplana

Cnidari + +

Aceli + +

Nemertodermatidi - ?

Xenoturbellidi ? ?

Gastrotrichi - + Riproduzione asessuale solo in Turbanella

Micrognatozoi -

Sindermi - -

Gnatostomulidi - ?

Catenulidi + +

Rabditofori + + Una fase a riproduzione asessuale compare nel ciclo biologico dei digenei e
dei cestodi ciclofillidei.
La riproduzione asessuale € nota nei macrostomorfi e nei tricladi, ma ¢ ap-
parentemente assente in policladi e lecitoepiteliati. La rigenerazione & nota
in prolecitofori, proseriati, botrioplanidi e rabdoceli

Cicliofori + ?

Briozoi + + Gemmazione e produzione di statoblasti. Poliembrionia negli stenolemi

Entoprotti + +

Diciemidi + ?

Ortonettidi - ?

Nemertini + +

Foronidei - +

Brachiopodi - +

segue
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Phylum Riproduzione Rigenerazione Note
o subphylum asessuale

Molluschi - + Rigenerano, per esempio, le braccia dei cefalopodi e i processi dorsali (cerati)
dei nudibranchi

Anellidi, incl. sibo- + + NEé riproduzione asessuale né rigenerazione negli irudinei e in vari altri gruppi. Nei

glinidi sipunculi, rigenerazione dei tentacoli e riproduzione asessuale limitata a Sipunculus

(= pogonofori), robustus (sia per gemmazione laterale dall’estremita posteriore, sia per divisione tra-

echiuri sversale nella meta posteriore) e in Aspidosiphon elegans (per divisione trasversale)

e sipunculi

Priapulidi - -

Loriciferi ? -

Chinorinchi - R

Nematodi - -

Nematomorfi - -

Tardigradi - -

Onicofori - -

Artropodi + + Riproduzione asessuale limitata alla poliembrionia di alcuni imenotteri e pochi
altri. Rigenerazione diffusa in gruppi diversi, ma limitata alle appendici

Chetognati - -

Echinodermi +++ +

Enteropneusti + + Riproduzione asessuale almeno in Balanoglossus australiensis

Pterobranchi + ?

Cefalocordati - -

Urocordati Riproduzione asessuale almeno nelle ascidie coloniali

Vertebrati + + Riproduzione asessuale limitata alla poliembrionia (modalita riproduttiva rego-
lare solo negli armadilli del genere Dasypus)

Figura 3.6 Paratomia nel
polichete sillide Myrianida
pachycera, con la formazione
di uno stolone di individui a
diverso grado di maturazione.
Quello piu distante dall’indivi-
duo proliferante & prossimo a
staccarsi.

Nell’ambito dei “policheti”, la paratomia € nota nei sillidi, nei serpulidi, nei sabellidi,
negli ctenodrilidi e negli spionidi (Figura 3.6); piu diffusa ¢ perd I’architomia, docu-
mentata in cirratulidi, sillidi, tomopteridi, spionidi, chetopteridi e dorvilleidi. I cirratu-
lidi Dodecaceria e Zeppelina possono dividersi in due o in molti pezzi e continuare a
frammentarsi fino a ottenere pezzi di un solo segmento. Questi, se provenienti da meta
del tronco, possono rigenerare un intero individuo. Mentre tutti questi policheti fanno
anche ricorso alla riproduzione sessuale (Rouse e Pleijel 2001), fra i piccoli oligocheti
d’acqua dolce della famiglia dei naididi la riproduzione sessuale ¢ invece eccezionale;
essi si moltiplicano normalmente per scissione trasversale con paratomia.

Nei metazoi si ha gemmazione quando una porzione del corpo del genitore cresce
(attraverso proliferazione cellulare e/o riorganizzazione di tessuti gia differenziati) per
divenire un nuovo organismo che infine si stacca dal genitore. Abbiamo gia accennato
a un meccanismo di questo tipo a proposito dei procarioti (Paragrafo 3.1.1.1) e degli
eucarioti unicellulari (Paragrafo 3.1.1.2). Un individuo parentale produce gemmule di
tessuto somatico che erano o tornano ad essere totipotenti, ma non necessariamente;
nel caso dell’idra, le gemme si formano a partire da foglietti “embrionali” (endoderma
ed ectoderma) gia differenziati. Ricorrono di frequente alla gemmazione i placozoi, i
poriferi, molti cnidari (soprattutto i polipi degli idrozoi e dei cubozoi), gli entoprotti, i
briozoi, i foronidei.

In modo analogo a molte piante (vedi Paragrafo precedente), alcuni animali pos-
sono riprodursi attraverso stoloni, propaggini allungate che rimangono connesse — a
lungo o in maniera perenne — all’organismo genitore; lungo lo stolone si differenziano
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quindi i gruppi di cellule dai quali prendono origine gli individui figli, che potranno
distaccarsene per azione meccanica o per degenerazione del tessuto interposto, oppure
rimanere uniti insieme a formare una compagine coloniale. La formazione di stoloni &
frequente negli invertebrati marini sessili, fra i quali numerosi cnidari (polipi coloniali),
entoprotti, briozoi, pterobranchi e urocordati (in quest’ultimo gruppo, non solo presso
alcuni gruppi di ascidie, che sono bentoniche e sessili, ma anche presso i taliacei, che
sono pelagici).

3.1.2.4 Poliembrionia e amplificazione larvale

Nell’accezione piu rigorosa del termine, si ha poliembrionia quando pit di un embrio-
ne viene ottenuto a partire da un singolo zigote. I figli prodotti per poliembrionia sono
geneticamente identici tra loro, ma diversi dalla madre e dal padre.

La poliembrionia potrebbe essere considerata una forma di riproduzione sessuale
con un risultato parzialmente clonale (clonalita intragenerazionale), poiché genera pil
copie identiche di uno stesso genotipo, anche se differente da quello dei genitori (Avise
2008). In alternativa, la poliembrionia pud essere considerata a tutti gli effetti una for-
ma di riproduzione asessuale in una fase molto precoce (embrionale) dello sviluppo.
Secondo quest’ultima interpretazione, che ¢ quella che giustifica il fatto che ne parlia-
mo qui, come di una speciale forma di riproduzione asessuale per mezzo di propaguli
pluricellulari, nelle specie in cui la poliembrionia ricorre regolarmente c’¢ alternanza di
generazioni sessuali e asessuali (ciclo metagenetico; vedi Paragrafo 2.2).

La poliembrionia rappresenta dunque una forma di riproduzione asessuale che av-
viene quando 1’organismo ¢ ancora allo stadio di embrione e si manifesta di preferenza
in organismi in cui I’embrione & protetto da strutture materne oppure — nel caso di
insetti parassitoidi — dal corpo di un ospite.

Affine al fenomeno della polimbrionia ¢ quello dell’amplificazione larvale (che
alcuni autori etichettano egualmente come poliembrionia), che si ha nei casi in cui la
suddivisione in due o piu individui geneticamente uguali avviene allo stadio di larva,
e non di embrione, purché nella specie in questione lo stadio larvale in cui avviene la
moltiplicazione per via asessuale abbia uno stile di vita nettamente diverso da quello
dell’adulto. Questa estensione ¢ motivata dalla stessa prospettiva selezionista (adatta-
zionista) che porta a riconoscere un grande significato nel collo di bottiglia unicellulare
che accompagna di regola il passaggio a una nuova generazione in caso di riproduzione
sessuale (Paragrafo 3.1.2). In effetti, lo stadio larvale in corrispondenza del quale avvie-
ne la moltiplicazione clonale considerata come poliembrionia non ha ancora conosciuto
il regime selettivo al quale sara esposto 1’adulto. L’amplificazione larvale ¢ tipica della
fase di sporocisti di alcuni platelminti parassiti (ma vedi Paragrafo 2.2) e delle larve
bipinnaria e brachiolaria di alcune stelle marine, ma si ritrova anche in altri gruppi di
metazoi (Tabella 3.2).

Casi rari o sporadici di poliembrionia si registrano in
quasi tutti i principali gruppi di metazoi, mentre gli animali
per i quali la poliembrionia rappresenta una forma comune
o addirittura obbligata di riproduzione appartengono a un
insieme molto pil ristretto di taxa, elencati in Tabella 3.2.
Gli unici vertebrati con poliembrionia obbligata sono gli
armadilli del genere Dasypus (Figura 3.7), presso i quali i
gemelli che derivano da uno zigote sono in numero diverso b
nellé diverse specie: 2.1n D. kappleri, 4\ oppure 8 '1n D. sa- Figura 3.7 La poliembrionia & obbligata negli armadilli
banicola e D. septemcinctus, 2-3 ma pill spesso 4 in D. no-  ge| genere Dasypus. In D. novemcinctus i gemelli sono di
vemcinctus e infine 8-9, pill raramente 12, in D. hybridus. norma quattro.
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Tabella 3.2 Metazoi che si
riproducono regolarmente
per poliembrionia (P) o per
amplificazione larvale (AL)
(dati da Craig et al. 1997,
con integrazioni).

Tabella 3.3 Poliembrionia
negli imenotteri: numero di

embrioni o di larve per zigote

(dati da Segoli et al. 2010).

CNIDARI
Pegantha spp.
Idrozoi Trachilini Cunina spp. AL
Cunochtantha spp.
Idrozoi Idroidi Polypodium hydriforme AL
RABDITOFORI
Girodattiloidi Gyrodactylus elegans P
Eucestodi Echinococcus spp. AL
Digenei Schistosoma spp. AL
BRIOZOI
Stenolemi | | P
CROSTACEI
Rizocefali | Loxothylacus panopaei | AL
INSETTI
Imenotteri Encirtidi Copidosoma spp. P
Imenotteri Platigasteridi Platygaster spp. AL
Imenotteri Braconidi Macrocentrus spp. AL
Imenotteri Driinidi Aphelopus theliae AL
Strepsitteri Halictoxenos simplicis P
ECHINODERMI
Asteroidei Luidia spp. AL
Ofiuroidei Ophiopluteus opulentus AL
VERTEBRATI
Mammiferi Dasypus spp. P

Sempre tra i vertebrati, casi accidentali di poliembrionia sono noti nei bovini domestici,
nel maiale, nei cervi, nei cetacei e in vari uccelli e pesci. Nell’'uomo, un parto su 300
vede nascere due gemelli monozigoti, tre ne nascono invece una volta su 50.000.

In alcuni insetti parassitoidi, il numero di embrioni che possono derivare da un sin-
golo zigote puo superare il migliaio (vedi Tabella 3.3).

Embrioni Ospiti
o larve
Encirtidi 2-1000* uova di lepidotteri e di imenotteri
Platigasteridi 2-10 uova di ditteri cecidomiidi
Braconidi 2-50 larve di lepidotteri
Driinidi fino a 60 ninfe di cicadelle

Nel verme piatto ermafrodita Gyrodactylus elegans, dopo la fecondazione (che ¢ re-
ciproca), all’interno dell’utero inizia a svilupparsi un singolo uovo. Tuttavia, prima
che I’embrione venga rilasciato dall’individuo genitore, al suo interno si produce un
secondo embrione e quindi un terzo embrione si sviluppa all’interno del secondo e un
quarto embrione all’interno del terzo, a costituire una tipica situazione di “generazioni
inscatolate” (Paragrafo 2.9). Lo sviluppo del secondo embrione si arresta pero fino al
momento del rilascio del primo embrione da parte del genitore.
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Puo rientrare nei fenomeni di riproduzione asessuale anche
la poliembrionia sostitutiva descritta da Cavallin (1971)
nell’insetto stecco Carausius morosus, nel quale 1’embrio-
ne primario, dopo un periodo di sviluppo normale che in-
clude anche il differenziamento delle cellule germinali, va
incontro a degenerazione e viene sostituito da un embrione
secondario che si differenzia dalle cellule della sierosa, lo
strato di cellule del blastoderma che rimangono a rivesti-
re il vitello dopo che I’embrione primario ha preso forma.
Questo secondo embrione sviluppa a sua volta una nuova
linea germinale.

Nelle piante, il termine poliembrionia & spesso usato in
un’accezione diversa, quando cio¢ piu cellule dello stesso
megagametofito sono fecondate indipendentemente (poliem-
brionia semplice). Ci possono essere pil di una cellula uovo - - e s
in un sacco embrionale e pitl di un sacco embrionale in un  Figura 3.8 La poliembrionia di segmentazione & comu-
ovulo (per esempio, Citrus, Opuntia). Anche le sinergidi e le ne nelle conifere del genere Ceafus (qui, C. fibani.
cellule antipodali (Paragrafo 3.4.2.1) possono essere fecondate. In tutti questi casi non
si tratta, evidentemente, di riproduzione asessuale.

Tuttavia, anche nelle piante possono formarsi embrioni gemelli (veri gemelli mo-
nozigoti) per divisione dell’embrione originario. Questo processo, chiamato poliem-
brionia di segmentazione, & comune nelle in gimnosperme (per esempio, Pinus, Tsuga,

Cedrus; Figura 3.8), ma ¢ pil raro nelle angiosperme (per esempio, Erythronium ame-
ricanum, Nymphaea advena, Nicotiana rustica).

In ogni caso, la poliembrionia nelle piante porta a una competizione per le risorse
di sviluppo tra gli embrioni di uno stesso ovulo, il cui esito, di norma, ¢ I’eliminazione
di tutti i competitori tranne uno.

3.2 Riproduzione sessuale: gameti e (sin)gamia

Nel Capitolo 1 abbiamo definito la riproduzione sessuale come una forma di riprodu-
zione che genera nuovi individui con un corredo genetico ottenuto dall’associazione e/o
dal riassortimento di materiale genetico di differente origine. Nella forma piti canonica
di riproduzione sessuale, il nuovo genoma si forma dall’unione di copie (parziali) dei
genomi di due genitori attraverso la fusione di due cellule speciali, i gameti, in una
singola cellula, lo zigote. Dal punto di vista della genetica della trasmissione possiamo
anticipare che la riproduzione sessuale si compone di due processi principali: la ricom-
binazione in senso lato, che si realizza con la produzione di gameti diversi da quelli che
hanno dato origine all’organismo genitore, e la singamia, ovvero la fusione dei genomi
di due gameti nel genoma dello zigote.

Gli aspetti citogenetici della riproduzione sessuale saranno trattati del Capitolo 5,
mentre in questo paragrafo e in quelli che seguono in questo capitolo, dedicato alla
storia naturale della riproduzione, 1’attenzione sara concentrata su come si compie la
singamia, dalla formazione dei gameti (o dei nuclei gametici) fino al loro incontro e
alla loro fusione.

La riproduzione sessuale si ritrova in tutti gli eucarioti pluricellulari e nella maggior
parte dei protisti (sono esclusi, per esempio, ciliati ed euglenozoi), € comunque senza
che questo necessariamente precluda altre forme di sessualita o altre forme di riprodu-
zione. Nonostante la sua ampia diffusione, 1’origine e il mantenimento della riprodu-
zione sessuale nel corso dell’evoluzione rappresentano un enigma ancora irrisolto per
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la biologia evoluzionistica (Scheda 3.2). La pil antica testimonianza fossile di ripro-
duzione sessuale (presenza di gameti) ¢ data dall’alga rossa Bangiomorpha pubescens,
vissuta circa 1200 milioni di anni fa (Butterfield 2000), ma dati genomici (presenza di
geni meiotici) la fanno risalire alle fasi piu precoci dell’evoluzione degli eucarioti, circa
due miliardi di anni fa (Schurko e Logsdon 2008; Speijer et al. 2015).

Figura 3.9 | tre gradi con-
venzionali di differenziamento
per i gameti di una stessa
specie. Nello schema sono
mostrati dei gameti biflagella-
ti, come tipico di molte alghe

L’enigma evolutivo del sesso

Il problema dell’origine e del mantenimento della riprodu-
zione sessuale & da molti considerato “il problema principe
della biologia evoluzionistica”.

La riproduzione sessuale € ampiamente diffusa in tutti i
maggiori gruppi di eucarioti, ma essa sembra presentare
uno svantaggio incolmabile rispetto alla riproduzione ases-
suale. A parita di investimento riproduttivo (numero di uova),
femmine che si riproducono asessualmente possono avere
alla seconda generazione un numero doppio di discendenti
rispetto a quelle che si riproducono sessualmente, sempli-
cemente per il fatto che non devono “sprecare” risorse nella
generazione di maschi, i quali non producono progenie di
per sé. Questo ¢ il cosiddetto “costo del sesso”, ma piu cor-
rettamente & stato anche chiamato “costo dei maschi”, per-
ché si applica solo nel caso in cui la riproduzione sessuale
non sia isogama. Questo non allevia comunqgue il problema,
giacché la riproduzione anisogama e oogama si sono evo-
lute ripetutamente, in modo indipendente, in molti cladi di
eucarioti. Inoltre, sul piano della genetica della trasmissione
ereditaria, la riproduzione sessuale (isogama o meno) puo
separare combinazioni favorevoli di geni che si erano pro-
dotte attraverso la selezione nelle generazioni precedenti,
oppure creare combinazioni di geni deleterie o non vitali (per
esempio, a causa di incompatibilita genetica).

Dati questi pesanti “costi del sesso”, si presuppone che la
riproduzione sessuale debba fornire dei vantaggi selettivi in
misura tale almeno da compensare, se non superare, questi
svantaggi. Numerose ipotesi sono state formulate, general-
mente basate sull’idea che nonostante il deficit in termini
di numero di discendenti (bassa fecundity fitness), la ripro-
duzione sessuale possa portare a un miglioramento della
qualita della progenie (alta viability fitness) nelle popolazioni
sessuali.

La maggior parte di queste ipotesi rappresenta varianti di
quattro idee principali: (i) il sesso facilita I’adattamento a
nuovi ambienti, combinando le varianti genetiche favorevoli
provenienti da differenti genomi (modello Fisher-Muller); (ii)
il sesso conferisce vantaggi all’ospite nella coevoluzione
con i suoi parassiti, attraverso la selezione inversamente di-
pendente da frequenza impostagli da questi ultimi (modello
della Regina Rossa); (iii) il sesso mantiene la condizione di
adattamento rimuovendo piu efficacemente le mutazioni de-
leterie (modelli mutazionali deterministici); (iv) il sesso libera
le mutazioni benefiche dall’associazione con alleli deleteri
nei genomi dove compaiono (modelli di carico mutazionale).
Inoltre, la riproduzione sessuale, negli organismi pluricellu-
lari, favorisce I'evoluzione dell’anisogametia (Scheda 3.3.),
che a sua volta crea le condizioni per I'avvento della sele-
zione sessuale, la quale accelera i processi adattativi sopra
elencati. Diversi tipi di vantaggio potrebbero evidentemente
operare in modo sinergico.

A questo enigma, “perché il sesso?”, fa da contraltare il
problema opposto: “come si puo stare senza sesso?”. Se la
predominanza della riproduzione sessuale mostra che que-
sta deve presentare necessariamente dei vantaggi sulla ripro-
duzione asessuale, che siano quelli ipotizzati o altri, come &
possibile che vi siano gruppi di organismi che si riproducono
esclusivamente in modo asessuale da milioni di anni? Tra i
cosiddetti “scandali asessuali antichi” negli animali, che piu
precisamente si riproducono per partenogenesi ameiotica
(Paragrafo 5.2.3.3), vi sono i rotiferi bdelloidei, gli ostracodi
darwinulidi e diversi gruppi di acari oribatidi (Tab. 3.4).

La letteratura sul “paradosso del sesso” e vastissima, e il
problema e tutt’altro che risolto. Per un primo livello di ap-
profondimento, si rimanda a Stearns (1987), Agrawal (2001),
Pilastro (2007) e Lehtonen et al. (2012).

3.2.1 Isogametia, anisogametia, oogametia

I gameti che partecipano a un processo di gamia (fusione) possono presentare diverso
grado di somiglianza morfologica e funzionale (Figura 3.9).

Isogametia

verdi.
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Oogametia
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Gamete Uovo
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= Spermio
femminile
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Si parla di isogametia quando i due gameti sono morfologicamente indistinguibili. In
questo caso vengono detti isogameti e si indica con il termine isogamia il processo
che 1i vede coinvolti. Generalmente gli isogameti sono entrambi flagellati, come nella
maggior parte delle alghe, ma possono anche essere entrambi privi di flagelli, come nei
gameti ameboidi dei mixomiceti dictiosteli.

Si ha invece anisogametia (e quindi anisogameti e anisogamia) quando i due ga-
meti non differiscono nella forma e nella funzione (per esempio, sono entrambi flagel-
lati e mobili), ma uno dei due, indicato come macrogamete o gamete femminile, ha
dimensioni sensibilmente maggiori dell’altro, che viene indicato come microgamete o
gamete maschile. Questa condizione ¢ diffusa presso gli apicomplessi e ricorre anche
presso le alghe verdi, ad esempio nelle volvocali. Nella letteratura della biologia evo-
luzionistica, il termine anisogametia ¢ usato in senso estensivo, comprendente cio¢ en-
trambe le condizioni qui indicate come anisogametia e oogametia (vedi qui di seguito).

Infine, nella maggior parte degli organismi che si riproducono sessualmente si trovano
due tipi morfologicamente ben distinti di gameti. II tipo pill grande, o gamete femminile,
immobile e generalmente ricco di abbondanti sostanze di riserva ¢ chiamato, a seconda
della tradizione tassonomica, uovo, cellula uovo, ovocellula, oppure ovulo (ma quest’ul-
timo non va confuso con 1’ovulo delle piante a seme; vedi Paragrafo 3.4.2.1). Il gamete
dell’altro tipo, o gamete maschile, ¢ generalmente molto pil piccolo e mobile ed ¢ chia-
mato, anche qui a seconda della tradizione tassonomica, spermatozoo, spermio, cellula
spermatica, o spermazio. In questi casi si parla di oogameti, di oogametia ¢ di ooga-
mia. Nella nostra specie, I’uovo ha un volume di circa 100.000 volte quello dello sperma-
tozoo. Gli oogameti sono trattati in modo pil approfondito nei Paragrafi 3.4.1.1 e 3.4.2.3.

Nell’anisogametia e nella oogametia, la condizione sessuale di un individuo coincide
con il tipo di gameti che esso produce: ¢ maschio se produce esclusivamente gameti
maschili, femmina se produce esclusivamente gameti femminili ed ¢ ermafrodita se, si-
multaneamente oppure in momenti diversi della vita, ¢ in grado di produrre entrambi i tipi
di gameti. Al contrario, nell’isogametia, dove i gameti non si distinguono in maschile e
femminile, 1’ascrizione di un individuo a una specifica condizione sessuale non si applica
e lo potremmo designare come sessualmente interminato. In molti di questi organismi,
tuttavia, vi sono forme di incompatibilita riproduttiva tali per cui un individuo, sebbene
non ascrivibile a uno specifico sesso, appartiene tuttavia a un determinato tipo coniu-
gativo (mating type) che gli consente di partecipare a fenomeni di sessualita solo con
individui appartenenti a tipi coniugativi diversi dal suo (vedi Paragrafo 6.6 e Scheda 3.3).

La fondamentale asimmetria tra i gameti maschile e femminile ¢ quindi la base della
distinzione dei ruoli sessuali e la condizione necessaria per il processo evolutivo della
selezione sessuale (Parker 2014).

3.2.2 Gametogamia, gamontogamia, autogamia

Nelle forme pitt comuni di riproduzione sessuale, la fusione dei corredi cromosomici di
due nuclei distinti avviene attraverso 1’unione di due cellule specializzate, generalmen-
te aploidi, dette gameti. Questo evento, detto gametogamia, prevede la confluenza dei
citoplasmi dei due gameti (compresi gli organelli citoplasmatici e i loro genomi) nel
citoplasma dello zigote (plasmogamia), seguita dalla fusione dei nuclei dei due gameti
(cariogamia).

In molti eucarioti si riconoscono cellule con valore di gamete, ma non ¢ possibile
parlare di produzione di gameti da parte di un organismo genitore, in quanto ’intero ci-
clo biologico conosce solo fasi unicellulari. In questi casi si ha ologamia, cio¢ I’unione
di due individui-cellula (per esempio Chlamydomonas). Si parla invece di merogamia
quando si ha I’'unione di gameti unicellulari prodotti da individui pluricellulari.
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Quanti sessi?

Per stabilire il numero di sessi in una specie bisogna prima
definire cosa vada contato.

La definizione piu semplice prende in considerazione il nu-
mero di tipi morfologici di gameti che si osservano in una
specie. |l sesso € uno (o indeterminato) per una specie con
isogametia (con gameti di un unico tipo), mentre sono due
nella maggior parte delle specie che si riproducono sessual-
mente (con gameti maschili e femminili). Assimilando invece
al concetto di sesso quello di tipo coniugativo, i sessi in una
specie possono arrivare fino a diverse migliaia, come in certi
funghi (Paragrafo 6.6).

Contare il numero di tipi gametici sembra perd ignorare
un aspetto essenziale della riproduzione sessuale, ovvero
che sono di norma al massimo due gli individui che mettono
in comune il loro patrimonio ereditario per formare un nuo-
vo individuo. Secondo questa accezione, il numero di sessi
sarebbe il numero di tipi di gameti che si devono unire per
formare un nuovo individuo fertile nella popolazione. Questo
numero sembra non superare mai il due, cosi che un siste-
ma di riproduzione sessuale appare fondamentalmente un
sistema binario.

Tuttavia, se allarghiamo lanostra prospettiva, attribuendoun
valore di individuo, o di “superorganismo” (Paragrafo 1.4.3),

al livello di organizzazione delle societa complesse, come quel-
le degli insetti eusociali, il numero due non sembra essere una
barriera insuperabile, anche in questa seconda accezione.

In una specie di formica americana del genere Pogonomyr-
mex, di origine ibrida, coesistono due pool genici distinti, che
possiamo indicare come “blu” e “giallo”, ciascuno con indi-
vidui fertili (regine e maschi) che producono gameti (femminili
e maschili) del tipo rispettivo (blu e giallo). In una colonia con
regina blu, questa puo generare maschi blu, per partenoge-
nesi aploide (Paragrafo 5.2.3.3), e nuove regine del tipo blu
accoppiandosi con maschi blu. Tuttavia, per generare opera-
ie la regina blu deve essere fecondata da gameti maschili di
tipo giallo. La situazione speculare si ritrova nelle colonie con
regina gialla, dove, per avere una casta sterile di operaie, &
necessario I'apporto di gameti maschili di tipo blu.

Dal punto di vista della colonia, vista come superorganismo,
la regina (blu o gialla) deve accoppiarsi con due tipi di ma-
schio (blu e giallo) e quindi ricevere due tipi di gameti per
generare una colonia in grado di sostenersi, e quindi vitale e
fertile. Una colonia con una regina fertile ha quindi aimeno tre
genitori, discendendo da tre tipi di gameti. Inoltre, quattro tipi
di gameti (maschili e femminili, blu e gialli) sono necessari per
la perpetuazione del sistema ibrido (Parker 2004).

Figura 3.10 Nel foramini-
fero Patellina corrugata due

o piu individui (gamonti) si
uniscono per lo scambio ses-
suale prima della formazione
dei gameti, una forma di
riproduzione detta gamonto-
gamia.

Non sempre, tuttavia, la cariogamia prevede 1’esistenza e 1’incontro di due game-
ti, ovvero di due cellule distinte. La cariogamia pud avvenire anche tra due nuclei
(nuclei gametici) che si trovano a coesistere all’interno di una stessa cellula. Per
esempio, 1’'unione di due nuclei aploidi pud avvenire all’interno di un’unica cellula
plurinucleata (autogamia), come in molti protisti tra i quali il foraminifero Rotariel-
la. Tl termine autogamia viene anche usato per indicare un processo di cariogamia,
immediatamente preceduto dalla meiosi, che puo essere indotto dal prolungato digiu-
no in Paramecium e altri ciliati (che al momento non si trovano in coniugazione; vedi
Paragrafo 5.2.5).

La fusione (temporanea o permanente) di due o pil individui che produrranno ga-
meti (gamonti) puod invece precedere la formazione dei gameti e si parla in questi casi
di gamontogamia. LL.a gamontogamia si ritrova nelle gregarine, in alcuni foraminiferi
come Patellina corrugata (Figura 3.10) e nell’amebozoo Sappinia, un’ameba a vita
libera che puo accidentalmente diventare un parassita dell’uomo. Nelle gregarine, pro-
tisti apicomplessi parassiti di insetti, lombrichi e altri invertebrati, all’unione di due
gamonti (detta sizigia) segue la formazione di una cisti comune, nella quale ha luogo la
formazione dei gameti.

Una forma particolare di gamontogamia ¢ la coniugazione nei ciliati (Paragrafo
5.2.5), dove fra i due partner (i gamonti, che nei ciliati sono detti coniuganti) si realiz-
za solo un’unione temporanea, che consente uno scambio di nuclei gametici, senza la
formazione di uno zigote.

Forme di gamia attraverso nuclei gametici si trovano anche nei funghi. Queste pren-
dono il nome di zigogamia (o gametangiogamia isogama) negli zigomiceti, dove le
estensioni plurinucleate (gametangi) di ife di diverso tipo coniugativo (Paragrafo 3.5.4)
si fondono e permettono I’incontro di pill nuclei con valore gametico all’interno di
uno zigosporangio. Negli ascomiceti si ha gametangiogamia anisogama, perché un’e-
stensione specializzata di un’ifa del tipo coniugativo maschile (anteridio) si unisce a
una analoga struttura portata da un’ifa di tipo coniugativo femminile (ascogonio) e vi
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riversa i suoi nuclei. Nei basidiomiceti, dove non ci sono strutture specializzate per la
plasmogamia, 1’unione di due ife monocariotiche a fondare il micelio dicariotico pren-
de il nome di somatogamia.

Queste categorie includono comunque un certo grado di idealizzazione. Per esem-
pio, nel caso dell’uovo dei metazoi la meiosi si completa spesso solo a seguito di
una “attivazione” conseguente alla penetrazione di uno spermatozoo, per cui si pud
affermare che quest’ultimo entra in una cellula femminile ancora diploide (Paragrafo
3.5.2.1).

3.2.3 Sessualita criptica

Numerosi sono i gruppi nei quali la riproduzione sessuale ¢ andata perduta da tem-
po pitt o meno lungo, peraltro lasciando spesso qualche traccia riconoscibile, oppure
la possibilita di un’occasionale ricomparsa della riproduzione sessuale, sia pure come
evento molto raro. A questi gruppi “asessuali” si ascrivono generalmente anche quelli
che praticano esclusivamente una forma di partenogenesi ameiotica obbligata, come i
rotiferi bdelloidei (vedi Tabella 3.4).

Eta stimata Indizi di sessualita residuale
del clade asessuale
(milioni di anni)

AMEBOZOI LOBOSI

Entamoeba spp. | |
METAMONADI

Giardia intestinalis fusione di nuclei

Trichomonas vaginalis

Trypanosoma cruzi, T. brucei

APICOMPLESSI

Toxoplasma gondii | | fusione di cellule
FELCI

Vittaria spp. | 10 |

ASCOMICETI SACCAROMICETI

Candida albicans fusione di cellule
GLOMEROMICETI 400 presenza di strutture sessuali
BASIDIOMICETI AGARICOMICETI

Lepiotacee coltivate dalle formiche

tagliafoglic 23 presenza di strutture sessuali
ROTIFERI

Bdelloidei | 40-100 |

BIVALVI

Lasaea spp. | 3,0-7,9 |

GASTEROPODI

Campeloma spp. 0,32-0,56

Potamopyrgus antipodarum ca. 0,5 Zzziiyr;zi;?l(;?(s)ig::i:viiténasChi,
NEMATODI

D 70 s il s

segue

Tabella 3.4 Eucarioti per

i quali non sono note forme
evidenti di riproduzione ses-
suale (dati da Schurko et al.
2009).
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Eta stimata Indizi di sessualita residuale
del clade asessuale
(milioni di anni)

ACARI

(O(ilgill::?gie(iliinee partenogenetiche) 100-200 presenza occasionale di maschi
CROSTACEI ANOSTRACI

Artemia spp. 3,5 presenza occasionale di maschi
CROSTACEI OSTRACODI

Darwinulidi ca. 200 presenza occasionale di maschi
Eucypris virens 2,0-4.5 accoppiamento osservato
Heterocypris incongruens 8-13

FASMATODEI

Bacillus atticus ca. 15

Timema spp. 0,3-3,0

OMOTTERI AFIDOIDEI

Afididi tramini presenza occasionale di maschi
OMOTTERI COCCOIDEI

Aspidiotus spp. | ca. 1 |

COLEOTTERI CRISOMELIDI

Calligrapha spp. [0.3-3,1 |

COLEOTTERI CURCULIONIDI

Aramigus spp. | >2 |

ANFIBI

Ambystoma spp. 2439 (sill)le;rir;lr?éozoi necessari per la ripro-

Di molti funghi, ad esempio, si conoscono solo modalita di riproduzione asessuale.
Mancando delle caratteristiche strutture riproduttive sessuali come gli aschi o i basi-
di (Paragrafi 7.5.4 e 7.5.5.), questi funghi venivano tradizionalmente relegati in una
“classe” artificiale (deuteromiceti) dalla quale veniva