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Cupressacease
Taxaceae
Cephalotaxaceae
Sciadopityaceae
Podocarpaceae
Araucariaceae
Pinaceae

— Gnetidae
Ginkgoaceae
Zamiaceae
Cycadaceae

Gymnospermae
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SUMMARY TABLE Gymnosperm Phyla with Living Representatives

REPRESENTATIVE TYPE OF PRODUCE POLLEN TUBE TYPE OF
GENUS OR TRACHEARY MOTILE A TRUE SPERM  LEAVES MISCELLANEOUS
PHYLUM GENERA ELEMENT(S) SFERM? CONVEYOR? PRODUCED FEATURES
Caniferoobiyla Alxe=, Baea, Finus, Tracheics No Yes Mot nzedlelike o Crulate and microsporangg ate
{Lomifiers) and Tiwgu scalelike COres on same plant; ovulatz
<ores compound, ping
nescles A fascicles
Cycadephyta Cyrasand Zamia Tracheics Yes No Palmlike Caulare ard microsperang ate
(cycads) cores simple and on separate
plants
Ginkecephyta Ginkgo Trachaics Yes No Fan-shaped Caules 2nd erosporanqgia
[maldenhalr tee) on separate plants; Peshy-
coated yeuds
Grnatcphysa Ephedra, Grsum Trachelcs ard No Vo Ephrddror s | Crulate ard migosporang e
[gnataphytes! and Welwirschio vessal glements scalelike leaves; cores compourd, borne an
Gretum: relatively separde plamts, eucept for
hraan, lrathery maves  some spemes of Fphiening
arnped n s pleats bave comifer-like ancd
Welmisrhur twao 2ngispemm-like fratures;
CONTIOUS ST kxaves barne in opposite pars
shaped leaves
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Tracheophytes [vaccular plarts)

Lycophytes Eupnylicphytes
T 1 T 1
Monlophytes Lignaphyts
. I 1 0 1
ff{fffii J/ifjf fs'f .,
Lossof
roots
Secondery xylem
Cocd
Hetesospory. ligule A .
ero:
Mizrophyls > 380 MYA e
>a10 MYA Siellar anavomy
Lateral renitorm spavanga
Seconday xyler (wood)
Prilophyton
Transverse dehiscence of sporangla Multifiacelixte sperm, megaphyils
Cvertopping branches (pseudomonopocial)
Rvmminohytes
Tracheids swrongly ignified
> 420 million years ago (MYA)

Vascular tissue, xylem with tracheids
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Spermatofite

Gimnosperme

“a seme nudo”’

Angiosperme

“a seme protetto”

Aidwe
e EROTAA - A

T —

Biologia vegetale STB — AA 2019-2020



Nel ciclo metagenetico delle Angiosperme si
osservano:

ulteriore riduzione del numero di cellule del
microgametofito maschile (granulo di polline), da
un Minimo di due a un massimo di tre cellule

riduzione spinta del megagametofito femminile
(sacco embrionale) a un numero veramente
esiguo di cellule aploidi, con definitiva
scomparsa dell'archegonio come struttura che
contiene la cellula uovo

sviluppo ritardato di un tessuto di riserva
(endosperma secondario), in funzione
dell’avvenuta formazione dello zigote (cioé solo
se la fecondazione ha avuto successo)

<
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Il fiore € un getto a crescita limitata, che porta gli sporofilli, a loro
volta portanti gli sporangi, oltre a una o piu serie di macrofilli
modificati che spesso hanno perso la funzione fotosintetica (sepali e
petali, o tepali.

| termini sepali e petali si usano quando i due gruppi di foglie
modificate sono diversi morfologicamente tra di loro, come ad
esempio nel fiore di Rosa canina.
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Il termine tepali si usa quando tutti i pezzi della corolla si
assomigliano, e normalmente hanno funzione vessillare, come in
Lilium martagon.
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Sepali e petali, o tepali, possono essere presenti un numero limitato,
normalmente portati su due verticilli. Tuttavia, nei fiori delle specie
piu “primitive” la disposizione dei pezzi fiorali € spiralata, e ricorda la
disposizione degli sporofilli in uno strobilo. Ovviamente, sepali e
tepali non sono sporofilli, ma stami e carpelli si. Un esempio di
disposizione spiralata dei pezzi fiorali € Magnolia grandiflora.
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Vedremo come l'evoluzione delle angiosperme avverra con una
progressiva fissazione e riduzione del numero dei pezzi fiorali.
Nelle prime angiosperme, non solo la disposizione € spiralata, ma
anche il numero dei pezzi non € definito. Vi sono molti sepali e petali
(o tepali), molti stami e molti carpelli.

L'evoluzione verso forme piu recenti porta a una progressiva
fissazione del numero delle parti di ogni verticillo fiorale (sepali e
petali, stami, carpelli).

| primi a fissarsi in numero nel corso dell’evoluzione sono stati i pezzi
non fertili, e successivamente si ha la fissazione di stami e carpelli.

Nei due principali gruppi in cui dividiamo le angiosperme, ovvero
monocotiledoni e eudicotiledoni, i pezzi sono rispettivamente in
base 3 e in base 4 o 5. Questo vuol dire che normalmente (ci sono
come ovvio molte eccezioni) un fiore di monocotiledone ha 3 (o
multipli di 3) sepali, petali, stami e carpelli. Al contrario, un fiore di
eudicotiledone, ha 4 o 5 (e loro multipli) pezzi per verticillo.

Ovviamente vi sono moltissime variazioni sul tema.

Y
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(a)

19-3 Monocots (@) The sepals and petals of the iris flower ara similarin color. Extensively used as an crnamental
in gardens and 25 cut lowers, the ins belongs to the family Indaceae. (b) Flowers and fruits of the bananz plant
fifusa = poradisiaca). The benana floveer has an inferior overy, anc the Lip of the fruit bears a large scer kel by

the fallen flower parts. (¢) In Trilivm eractum, @ member of the death camas family, Melanthiaceae, the sepals are
green and the petals red, As is typical of monocot flovers, the sepels and petals are in threes,
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(al

19-4 Eudicots fa) Saguaro cactus (Carnegiea gigant2a). The cact, of which there are about 2000 spedies, are
almost exclusively a New Warld family. The thick, fleshy stems, which <tore water, contain chloraplasts and have
taken over the photosynthetic function of the leaves. (b) Round lobed hepatica (Anemane americana), which
flowars in daciduous woodlands in the early spring. The flowers have no petals but have 610 10 s2pals and
numerous spirally arranged stamens and carpels (¢ Califomia poppy (Fachschalzia caiifarnical, with its briliant
orarqe petals, is the state flower of Calfornia and is protected by law.
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Characteristic Monocots Eudicots

Flower parts In threes In fours or fives
(usually) (usually)

Pollen Monoaperturate Triaperturate (having
(having one pore  three pores or furrows)
or furrow)

Cotyledons One Two

Leaf venation Usually parallel Usually netlike

Primary vascular Scattered Inaring

bundles in stem arrangement

True secondary Rare Commonly present

growth, with

vascular cambium
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L’androceo
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" Tea
Sacche pollinichg Sacche polliniche

~

L’ANDROCEO ¢ costituito
dagli STAMI, che portano
le antere, contenenti le
sacche polliniche, nelle
quali si sviluppano i
granuli di polline

Fila-
mento

Figurs 19.11 Stame (microsporofillo, sperofillo maschilz)
delle angicsperme.

Tapstum

[a) l 220 prn (b l 500

19-14 Transverse sections of lily (Lilium) anthers (a) Immature anther, showing the four
pollen sacs containing micrasporocytes surroundzd by the nutritive tapetum. (6) Mature anther
cantzaining pellen grains. The partitions between the adjzcent pollen <acs break down during
dehiscence, or shedding of the pollen, as shown here,
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Lo strato piu interno di cellule che circonda il tessuto sporigeno ¢ il

tappeto, che ha lo scopo di fornire a questo il nutrimento.

Il tessuto sporigeno si divide in microsporociti, o cellule madri
delle microspore, che vanno incontro a meiosi, producendo tetradi
di microspore. Ognuna di queste da origine a un granulo pollinico.

aranuln pnllvmcn ncellulare

9y, ..muuk, pullinica bicellulare
i
e h —cellalz g=erativa
cellu'a vagetativa
y N

dRpelD ~o mllusl

u:lluld xwlt‘k! Ve~
cellula vegetaiva —

intina mimai

L
t()

:pt"'l

lC

2 cellula wmamatva

-

cdlulf madi

/ ullc

/ C m Crospore

callosio Wtraoe

con 4
IO

Fornmagone del granuln
pollinico (schom. ). (A) Ogn' ce'lala
madre delle microspore (1-2!
Erockxe una wirade di microgpore
(3-6), le qual par successive mitosi
(71 2ssono produrre granuli
pallinici bicelkulari (3) o triccliulari
(9) a seconda della spexie.
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La microspora si divide mitoticamente, formando due cellule
asimmetriche all'interno della parete. La divisione forma una grande
cellula vegetativa, o cellula del tubetto, e una piccola cellula
generativa. In circa i due terzi delle specie di angiosperme, Il
microgametofito si trova in questa fase binucleata nel momento in
cui i granuli di polline vengono liberati. Nelle restanti specie, il nucleo
generativo si divide prima del rilascio dei granuli di polline, dando
origine a due gameti maschili.

N

Vegelatine
o

el 2
I Num i

19-16 Twa-celled microgametophyte Matura pollen grain nf 19-17 Three-celled microgametophyte Mature pollen qrains—
Lillum, contzining a two-celled male gametophyte, The spind e three-celled male gametophytes—of the welegraph plant (Siighivm
sheped generative cel | will dhvide mitatically after germination terelic binaceum, family Asteraceas). Prior Lo pollination, sech
of tha pollen grain. The larger vegetative cell, which contains the pollen graln contains two filamentous sprm cells, which are
generatve c2ll, will fonm the pollzn tube. The round structure suspended in the cyteplasm of the larger vegetative cell The
ahove tha generative cell is the vegetative call nucleus. pollen of Siphtum k5 shed at the three-celled stage, whereas that of

Lilivm, shown in Figure 1916, is shed ot the two-celled stage.
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La parete del granulo pollinico € composta da uno strato interno,
intina, e uno esterno, esina, ricco in sporopolleina, sostanza
prodotta dalle cellule del tappeto, e composta principalmente da
carotenoidi. Esse fornisce una importante protezione dai raggi UV,
dal disseccamento e dagli agenti patogeni. Lintina, composta da
cellulosa e da pectine, viene invece depositata dal protoplasma della
microspora.

| granuli pollinici variano considerevolmente per dimensioni e forma.
Quelli piu piccoli hanno un diametro di circa 10 micrometri, mentre |l
piu grande (nella famiglia delle Annonaceae) ha un diametro di 350
micrometri. Le forme variano da sferiche a bastoncellari.

Differiscono anche nel numero e nella disposizione delle aperture da
cui fuoriuscira il tubetto pollinico. Queste possono essere lunghe e
scanalate, o rotonde e simili a un poro, oppure una combinazione
delle due. Quasi tutte le famiglie, molti generi e un discreto numero
di specie di piante da fiore possono essere identificate dai loro
granuli pollinici. Contrariamente alle parti piu grandi delle piante -
come foglie, fiori e frutti - i granuli pollinici, grazie all’esina, sono
ampiamente rappresentati nei reperti fossili. Gli studi sul polline
fossile possono fornire preziose informazioni sul tipo di piante e
comunita vegetali, e quindi sulla natura dei climi, che esistevano in
passato.

<

&
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La parete del granulo pollinico protegge il microgametofito durante il
tragitto tra l'antera e lo stigma. La decorazione della parete del
granulo pollinico varia da specie in specie.

a) granulo pollinico di Aesculus hippocastanum. La parete ha tre
lobi, separati da

solchi profondi.
Quando il granulo
pollinico germina, |l
tubetto emergera da
uno dei solchi.

(b) Phleum pratense A
ha un'unica apertura fo )
simile a un poro.

(c) Cucurbita pepo
(la zucca) ha piu pori.
(d) Lavandula
dentata, ha un solco
che interrompe la
scultura reticolare
dell’esina.

1) ()
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(3)

UognoVa grandilora (Nagnel aceae)  Scawwole glabro (Gooceniacane) Chenovedium cahuente Anarin Pereshide grendifolia (Coctaczoc)
Monosalcate = 500) Tricolporato (= 1050) Uiaceee) Polisuralo (= 2800) 1 2 apeiture a fessura (= 1200)
) (D) () (H)

Qryza satwa (Poscear) Cucurmissotirws (Cucu b tacend) ponmrea wolcottiona (Comvohwlicear) L wolkiotiena wwpe (iKie spise, pori
Monoporato (< 1400 Inporato {(x rO)} Foliporalo [x 530) GeTrinItive, perionons ne' tecium
b 15000
Fotcgrafie al micoscop o elettionico a scansione digrauli pollinici di
ripiche angiospermea, mostranti i tipi di apertura e le cararter stiche della superficie. (Da
Gifford e Foster 1988, fotografie originali diJ Ward e D.5unnel).
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Il gineceo
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Come visto, ogni microsporofillo
porta una antera, che contiene
quattro camere polliniche.

Ogni megasporofillo, o
carpello, puo richiudersi su se
stesso formato un ovario
monocarpellare, o fondersi con
altri carpelli a formare un ovario
multicarpellare. La foglia
carpellare forma anche lo stilo
e lo stimma, ovvero la porzione
superiore all’ovario, che serve a
intercettare il polline e
incanalarlo verso l'ovulo (o gli
ovuli).

La parte dellovario da cui si
originano gli ovuli € detta
placenta. La placentazione
varia nei diversi gruppi di
angiosperme.

19-9 Placentation Three types of placentation are shown

here, with the ovules indicated in color: fa) parietal, (b) axile, anc
{c) free-central, The vascular bundles are shawn as solid structures
in the ovary walls. Not shown are basal and apical placentation,
with a single ovule at tha base ar apex, respectively, of a
unilocular ovary,
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Corolla

Anther

Filament

Calyx

Ovary

Fedical

Fiore di Malus domestica e sua sezione
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| granuli pollinici possono raggiungere lo stimma in vari modi.

Lo stimma e lo stilo sono modificati sia morfologicamente che
fisiologicamente per facilitare la germinazione del granello di polline
e lo sviluppo del tubetto pollinico.

La superficie di molti stimmi & costituita da un tessuto ghiandolare -
detto tessuto stimmatico - che secerne abbondanti quantita di
proteine, aminoacidi e lipidi.

| tubetti pollinici si sviluppano verso il basso tra le cellule dello
stimma ed entrano nello stilo, ove crescono tra le cellule di un
tessuto specializzato chiamato tessuto di conduzione.

Molte monocotiledoni e alcuni gruppi di eudicotiledoni hanno stimmi
aperti, con un canale centrale rivestito di tessuto di conduzione. Gl
altri gruppi hanno un canale costituito di tessuto di conduzione
compatto. | tubetti pollinici, quindi, a seconda delle specie, crescono
tra le cellule del tessuto di conduzione, o all'interno delle pareti di
queste.
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Rispetto a quelli delle ginnosperme, i tubetti pollinici della maggior
parte delle angiosperme hanno distanze considerevolmente
maggiori da percorrere dallo stimma all’'ovulo.

Per questo, l'evoluzione ha garantito alle angiosperme tassi di
crescita circa 1000 volte superiori a quelli della maggior parte delle
ginnosperme.

Le pareti dei tubetti pollinici delle angiosperme hanno sviluppato
una punta che si estende rapidamente e una parete laterale
rinforzata composta da callosio (un polisaccaride costituito da
catene di residui di glucosio disposti a spirale). Il callosio rinforza il
tubetto e fornisce resistenza allo stiramento. Inoltre, man mano che
crescono, molti tubetti pollinici depositano “tappi” di callosio che
sigillano e separano le porzioni piu vecchie del tubetto dalla
porzione apicale contenente i gameti. Questo permette di
mantenere il turgore nella porzione apicale dei tubetti pollinici,
consentendo loro di raggiungere distanze maggiori.

Il tubetto pollinico sembra essere guidato attraverso lo stilo dalle
cellule del tessuto di conduzione. Invece, dopo che & arrivato
all'ovario, sembra essere guidato da composti chemotattici prodotti
all'estremita micropilare dell'ovulo.

<
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All’interno di ogni ovario possono esserci da uno a molti ovuli. Ogni
ovulo, se fecondato, potra poi diventare un seme.
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L’'ovulo & una struttura complessa,
che ospita al suo interno il
megasporocito, che dara origine
al gametofito femminile.
Questo NON produce
archegoni!

Micropilo

esterno
Tejumento
interno

Nocella

Sacco
embrionale

Calaza

Furicolo con
fascio conduttore
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polo micropilare |

cellala madre

della
MERASPOa |
|
q
!
divisioni mitotiche polo calaza e sacco erhriona'e
Stadi di sviluppo del gametofito  divgone me otica: ID) sviluppo dell'unica embrionale) cestituito da una grossa cellula
femminile del'e piave cor fion. (N Celula mezaspora funzionele e cegeneneione delle  conterente otto nucha: i alto (pole
mecke della measnpora (o ¢l seccw allrz ve; (B<F) successiva svikuppo, ramite micropiers) Fovocellula accompagata ¢a
enhirana'e); (B Gse fimale della prima mimsl. della megaspora funzionalz con due sinerg di, al cenvro la voppia di nuclei
dasione mesotica; |C) formazione di una formazione di cow gruppi i cpatee nuclei polari, in basso 1l mle calazals le cellake
tetracke ci meiospora in seguito alla seconda (1G): 'H) gametolito tearminile maturo sacco artpodali.
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IVULO MATURD SALCU EMERIDNALL
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Con la deiscenza delle antere i granuli pollinici possono
raggiungere gli stimmi (impollinazione). | granuli compatibili e
vitali assorbono acqua dalle cellule della superficie dello stimma.
A seqguito di questa idratazione, il granulo pollinico germina,
formando il tubetto pollinico. Se la cellula generativa non si € gia
divisa, lo fa all'interno del tubo pollinico allungato, formando i due
spermatozoi. Il granulo di polline germinato, con il suo nucleo
vegetativo e due spermatozoi, € il microgametofito maturo.

Dopo aver raggiunto un ovulo, il tubetto pollinico entra nel
micropilo, trasportando le due cellule spermatiche e il nucleo
vegetativo. Le due cellule spermatiche sono fisicamente
associate al nucleo vegetativo.

Quando il tubetto pollinico raggiunge la sacca embrionale, entra
in una delle sinergidi, che degenera, e scarica il suo contenuto
nella sinergide degenerata. Durante il processo degenerativo, si
formano aggregazioni di actina vicino alle cellule dello sperma.
Queste si estendono fino alla cellula uovo e alla cellula centrale.

v s
._.“0
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Alla fine, un nucleo spermatico si unisce al nucleo della cellula
uovo, l'altro ai nuclei delle cellule polari.

Il coinvolgimento di entrambe le cellule spermatiche - l'unione di
una con l'uovo e l'altra con i nuclei polari - € chiamato doppia
fecondazione. La doppia fecondazione, che porta alla
formazione di un embrione e di un endosperma, € una

19-13 Double fertization Union

of sperm ard ega nuxlzi can be seen
in the ower half of this microg-aph of
Lo, Trip:hw fusion of thes other sperm
nuchas and the tawo polar nuclei has
taken place above. Tne three cells
kncwn as the antipodals can be seen
at toe chalezel end of the embryo sec,
opposite the macpyle.
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Sebbene, per definizione, si verifichi una doppia fecondazione
anche in Ephedra e in diverse specie del phylum Gnetophyta,
tale secondo evento di fecondazione non produce un
endosperma, ma un embrione extra che poi abortisce.

Nelle angiosperme la fusione di uno dei nuclei spermatici con i
due nuclei polari, chiamata tripla fusione, si traduce in un nucleo
di endosperma triploide (3n).

In altri casi, i processi si discostano da quello “tipico”, con
sviluppo di endosperma diploide (2n) o pentaploide (5n).

Altre situazioni, anche con endoderma dodecaploide (!), sono
limitati a piccoli gruppi di angiosperme.

In ogni caso, il nucleo vegetativo degenera durante il processo di
doppia fecondazione, e anche le rimanenti sinergidi e antipodali
degenerano al momento della fecondazione, o allinizio del
processo di differenziazione dell’embrione.
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Contrariamente alla convinzione che tutte le angiosperme
avessero sacche embrionali mature costituite da sette cellule e
otto nuclei geneticamente identici, definite di tipo Polygonum,
recenti studi hanno portato a conclusioni diverse.

Un “gruppo basale” di tre lignaggi di angiosperme, le monotipiche
Amborellaceae, le Nymphaeales e le Austrobaileyales, € stato
recentemente delimitato, con Amborella (0 Amborella piu le
Nymphaeales) come sister group di tutte le altre angiosperme.

Le sacche embrionali mature di Nymphaeales e Austrobaileyales
sono di tipo Oenothera, e contengono quattro cellule e quattro
nuclei alla maturita: una cellula uovo e due sinergidi, e una
cellula centrale uninucleata. Il sacco embrionale maturo di
Amborella assomiglia al tipo Polygonum, ma & composto da otto
cellule e nove nuclei, con una cellula uovo e tre sinergidi. Inoltre,
ci sono tre antipodali e una cellula centrale binucleata (poco
prima della fecondazione, i due nuclei polari della cellula centrale
si fondono, come é caratteristico di molte angiosperme).

Nessuno dei lignaggi piu antichi di angiosperme produce quindi
un sacco embrionale a sette cellule e otto nuclei.
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Megasparogenesis Megagametogenesis
Meiosis | Meiosis Il

(c!

19-20 Comparison of megasporogenesis and megagametogenesis in selected
angiosperms (a) The most ccmmon type of embryo sac is the Polygenum type. (b) Much less
common is the type exhibited by Lilium (the Fritillaria type]. (¢) The Cenothera-type embryo sac

is exhibited by two ancient lineages (Nymphaeales and Austrobaileyales) and by the eudicct
Cenothera. On the basis of the number of megaspcreas that participate in formation of the embryo
sac, both (a) and (c) exhibit monosporic development (from a single megaspore) and (b) exhibits
tetrasporic development (from fcur megaspore nuclei). Not shown here is an example of the third
category, bisporic development (from two megaspore nuclei).
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Altre modalita di megasporogenesi e megagametogenesi si
verificano in circa un terzo delle piante da fiore.

Un modello insolito, chiamato tipo Fritillaria, si presenta nei gigli. Qui
non si formano pareti cellulari durante la megasporogenesi, e tutti i 4
nuclei delle megaspore partecipano alla formazione del sacco
embrionale.

In questo tipo di sviluppo, tre dei nuclei si spostano verso l'estremita
calazale del sacco dell'embrione, mentre il quarto si trova
all'estremita micropilare.

All'estremita micropilare, il singolo nucleo aploide subisce mitosi,
producendo due nuclei aploidi. All'estremita calazale, la mitosi si
traduce in due nuclei che sono 3n (triploidi).

Come risultato di questi eventi, viene prodotto un secondo stadio a
quattro nucleari, con due nuclei aploidi all'estremita micropilare del
sacco dell'embrione e due nuclei triploidi all'estremita calazale. Tutti
qguesti nuclei vanno incontro a mitosi e si formano la cellula uovo con
le sinergidi (tutte aploidi) all’estremita micropilare, le 3 antipodali
(triploidi) e al centro del sacco si trovano un nucleo aploide e uno
triploide, che si fonderanno a formare un nucleo tetraploide al
momento della fecondazione. In queste piante I'’endoderma
secondario € pentaploide.

vig
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Nella doppia fecondazione, vengono avviati diversi processi che

portano allo sviluppo del seme e del frutto:

(1)si forma l'endosperma;

(2)lo zigote si sviluppa in un embrione;

(3)i tegumenti si sviluppano nel rivestimento del seme;

(4)la parete dell'ovario e le relative strutture si sviluppano in un
frutto.

Contrariamente all'embriogenesi nella maggior parte delle

gimnosperme, che inizia con uno stadio a nuclei liberi,

I'embriogenesi nelle angiosperme assomiglia a quella delle

piante vascolari senza semi, in quanto la prima divisione

nucleare dello zigote e accompagnata dalla formazione della

parete cellulare.

Nelle prime fasi dello sviluppo, gli embrioni di monocotiledoni

subiscono sequenze di divisione cellulare in qualche modo simili

a quelle di altri angiosperme. Successivamente pero gli embrioni

di monocotiledone formando un solo cotiledone, mentre gli

embrioni delle altre angiosperme ne formano due.

Y
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La formazione dell'endosperma inizia con la divisione mitotica
del nucleo, e di solito inizia prima della prima divisione dello
zigote. In alcune angiosperme, un numero variabile di divisioni
nucleari libere precede la formazione della parete cellulare
(endosperma di tipo nucleare). In altre specie, le mitosi sono
sempre seguite da citochinesi (endosperma di tipo cellulare). La
funzione del tessuto risultante rimane comunque la stessa:
fornire nutrienti all'embrione in via di sviluppo e, in molti casi,
anche per la giovane plantula.

Nei semi di alcuni gruppi di angiosperme, la nocella inoltre
prolifera in un tessuto per la conservazione di nutrienti noto come
perisperma.

Alcuni semi possono contenere sia endosperma che perisperma,
come nella barbabietola (genere Beta). In molte eudicotiledoni e
in alcune monocotiledoni, tuttavia, la maggior parte o tutti questi
tessuti vengono assorbiti dall'embrione in via di sviluppo prima
che il seme diventi dormiente. Gli embrioni di tali semi in genere
sviluppano cotiledoni carnosi, atti allo stoccaggio dei nutrienti. |
principali materiali alimentari immagazzinati nei semi sono
carboidrati, proteine e lipidi.
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| semi di angiosperma differiscono da quelli delle gimnosperme
nell'origine del nutrienti immagazzinati.

Nelle ginnosperme, questi derivano dal gametofito femminile.
Nelle angiosperme, almeno inizialmente, questi derivano
dall'endosperma, che non €& né tessuto gametofitico né
sporofitico.

E interessante notare che il tessuto nutritivo si accumula dopo
che si e verificata la fecondazione nelle gnetofite e nelle
angiosperme, mentre nelle altre piante da seme si forma
parzialmente (nelle conifere) o interamente (altre ginnosperme),
prima che avvenga la fecondazione.

Nelle angiosperme, inoltre, con lo sviluppo dell'ovulo in un seme,
l'ovario, a volte insieme ad altre porzioni del fiore o
dell'infiorescenza, si sviluppa in un frutto. In questo caso, la
parete dell'ovario, o pericarpo, sSpesso si ispessisce € Si
differenzia in strati distinti: esocarpo (strato esterno), mesocarpo
(strato intermedio) e endocarpo (strato interno), oppure solo
I'esocarpo e lI'endocarpo.

I
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Evoluzione delle angiosperme
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Quando sono comparse le angiosperme? E da quale gruppo
ancestrale derivano? In che modo sono collegate con le
gimnosperme?

Queste sono alcune delle domande cui i ricercatori stanno ancora
cercando di dare delle risposte. Purtroppo, € molto difficile
ricostruire i rapporti filogenetici partendo dai (pochi) residui fossili
che abbiamo a disposizione.

Diversi ricercatori hanno ipotizzato una relazione tra gli organi
portanti i semi delle Caytoniales, un gruppo di felci a seme del
Mesozoico, e le angiosperme.

Anche le Benetittales, come gia detto, sono state ipotizzate come
antenato delle angiosperme, per i loro strobili bisessuali simili a fiori.
Le gnetofite erano poi considerate un sister group delle
angiosperme secondo lipotesi delle antofite, anche se sappiamo
che questa ipotesi oggi € da considerarsi superata, con le gnetofite
parte delle gimnosperme, e probabilmente molto vicine alle pinacee.
Questa inclusione delle gentofite nelle gimnosperme starebbe a
indicare che sia angio- che gimnosperme siano gruppi monofiletici,
e che quindi non abbiano antenati recenti in comune.
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Una ipotesi & che i caratteri
iniziali delle angiosperme si
siano diversificati nel
Triassico. Le prime
angiosperme avrebbero poi
continuato a sopravvivere in
aree rifugiali nel periodo di
massimo sviluppo delle
gimnosperme, che
ricordiamo avvenne nel
Giurassico, facilitato da un
clima arido e freddo. Solo
nel tardo giurassico, con un
miglioramento generale delle
condizioni climatiche, vi & poi
stata l'esplosione delle
angiosperme, che ha portato
alla loro dominanza, almeno
in termini di numero di
specie, al giorno d’oggi.
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Le caratteristiche uniche delle angiosperme comprendono

a) fiori,

b) semi racchiusi da un carpello,

c) doppia fecondazione,

d) un ridotto microgametofito a tre nuclei,

e) un megagametofito ridotto senza archegoni (costituito da sette
cellule e otto nuclei nella maggior parte delle angiosperme),

f) stami con due coppie di sacche polliniche

g) trachee.

| primi inequivocabili fossili di angiosperme inequivocabili sono granuli
pollinici di circa 135 milioni di anni fa.

| primi fossili completi di angiosperme sono quelli di Archaefructus, che
risale al primo Cretaceo, circa 125 milioni di anni fa.

Chiaramente, tutte le caratteristiche delle angiosperme non sono
apparse insieme in una pianta ancestrale - I'evoluzione procede a ritmi
diversi nei diversi organi vegetali - quindi il tempo e la natura
dell'origine del gruppo sono chiaramente antecedenti.

Come le gimnosperme, le prime angiosperme producevano polline con
una sola apertura (monocolpato), come nelle angiosperme basali e
nelle monocotiledoni. Questa caratteristica pud quindi essere
considerata ancestrale che é& stata mantenuta nel corso
dell'evoluzione.
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20-8 Archaefructus sinensis The fossils of Archicefructus sinansis, the eadiest well-documented fiowering
olant, ar@ aporow mataly 125 mill on years old. 1 hey wara reccvarad from semi-acuatic fossil bacs presenac in
Narthern China. (a) Reconstruction of 2 whole plant, shewing tae <lander roots, dicsectad leaves, and 1oral aces
with closed cerpels above, clased stamers below. () Whole spacimen minus the roots. (e Full view of a fertile
fiviting ax's, showing the closed carpels 2and dosed stamens and some leaf material.
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Monocotiledoni e eudicotiledoni, comprendono il 97 percento delle
angiosperme. Le monocotiledoni avevano chiaramente un antenato
comune, come indicato dal loro unico cotiledone e da altre
caratteristiche. Lo stesso vale per le eudicotiledoni, che hanno una
caratteristica derivata, il loro polline tricolpato (nonché i tipi di
polline derivati da questo).

Il restante 3% delle specie di angiosperme viventi include quelle
con alcune delle caratteristiche piu arcaiche. Queste consistono di
diverse linee evolutive. Le loro relazioni con gli altri gruppi di
angiosperme sono state determinate con maggiore precisione negli
ultimi anni.

Queste linee evolutive si differenziarono prima della divisione tra
mono- e gli eudicotiledoni. Fino a poco tempo fa, tutte queste
piante arcaiche erano considerate dicotiledoni, tuttavia non sono ne
mono- ne dicotiledoni. Hanno pero tutte polline monocolpato, come
le monocotiledoni, il che starebbe a indicare che il polline tricolpato
sia una caratteristica derivata che demarca il gruppo delle
eudicotiledoni.

I
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Le piu antiche linee evolutive del gruppo delle angiosperme sono
I'"Amborella trichopoda, I'ordine delle Nymphaeales e quello delle
Austrobaileyales.

Gli studi filogenetici molecolari indicano chiaramente che prima
Amborella, poi le Nymphaeales, e quindi le Austrobaileyales sono
sister group di tutte le altre angiosperme, chiamate collettivamente
Mesangiospermae.

Amborella € una pianta arbustiva dioica della Nuova Caledonia.

| fiori sono imperfetti (unisessuali). Inoltre, non vi € una distinzione
tra petali e sepali. | fiori carpellati, tuttavia, contengono stami sterili,
cosa che potrebbe indicare che Amborella si sia evoluta da
antenati con fiori perfetti (bisessuali).

A differenza della stragrande maggioranza delle angiosperme, lo
xilema di Amborella manca di trachee, e presenta tracheidi. Il
sacco embrionale & un caso unico, con otto cellule e nove nuclei.
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Amborella trichopoda: (a) habitus. Amborella € dioica, con fiori (b) staminali e (c) carpellari su piante
diverse. | microfilli sono piuttosto indifferenziati, e i pochi carpelli si sviluppano in (d) piccoli frutti resinosi
(drupe), ciascuno contenente un seme.
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Le Nymphaeales sono piante erbacee e acquatiche adattate ad
alte intensita luminose. Le Austrobaileyales, al contrario, sono per
lo piu arbusti o piccoli alberi adattati a basse intensita luminose che
vivono nell'umido sottobosco delle foreste tropicali. Entrambe
producono sacche embrionali a quattro celle e quattro nuclei, e
formano un caratteristico endosperma diploide. La maggior parte
delle Nymphaeales, inoltre, manca di trachee, e ha vasi simili a
tracheidi. Questo € probabilmente un carattere secondario.

Austrobaileya scandens, unica
specie nel suo genere e famiglia.
| suoi fiori mostrano molte
caratteristiche che potrebbero
essere state quelle dei primitivi

fiori bisessuali. Il verticillo fiorale
esterno € costituita da tepali
disposti a spirale. Il verticillo

successivo €& costituito da
microfilli appiattiti, simili a quelli di
Amborella. Avanzando a spirale
verso il centro del fiore, gli stami
diventano sterili, e vi sono i
carpelli. Un singolo fiore contiene
circa 15 carpelli, ciascuno con
circa 8-12 ovuli.
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Tra le Mesangiospermae, il primo clade a differenziarsi, e a
diventare basale a tutti gli altri, € quello delle magnoliidi, o che
include la famiglia Magnoliaceae (ordine Magnoliales). In questo
clade tutte o quasi tutte le parti del fiore hanno disposizione
spiralata. Sono inclusi nel clade gli ordini Laurales, i Canellales e
Piperales. Sono incluse anche altre famiglie con centri di
distribuzione concentrati nell’emisfero australe. Una delle loro
caratteristiche sono le foglie con cellule oleose, che producono
oli eterei, usati come base per i profumi con note di noce
moscata, pepe e alloro.

(®)

20-5 Magnolia Flawars and fruits of the southem magnolis, Maancie grandiffora, a woady
magnoliid. (@) The cone-shaged receptad e bears numerous spirally arrangad arpels from which
curved siyles emerge. Below the styles are the cream-white stamens, The anthers have nes yet shed
their pollen, wheregs the stigmeas are receptive. Such llowess are said o be protegymous. (b) The
fleral axis of 3 socond day flower, showing stigmas that are re longer receptave and stamens that are
shedding pollen. (@) Fruiz, showing carpeds anc aright red seeds, ez dh protuding on aslender stalk.
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Magnoliales; Magnolia grandiflora L.,
Pianta monoica con fiori perfetti protogini
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Protandria: le parti maschili del fiore maturano prima di
quelle femminili

Protoginia: le parti femminili del fiore maturano prima di
quelle maschili

Questi adattamenti sono presenti nelle piante con fiori perfetti
per evitare I'autoimpollinazione.
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Laurales; Laurus nobilis L., Alloro
Pianta dioica

2020

AA 2019-
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Fiore femminile

L'unisessualita deriva dall’aborto delle parti di sesso diverso nei fiori inizialmente perfetti.
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Le monocotiledoni sono il secondo clade che diverge dalla linea
evolutiva che ha poi portato alle eudicotiledoni. Mantengono
alcune delle caratteristiche delle angiosperme basali, come |l
polline monocolpato e i fiori trimeri.

Il terzo e ultimo clade € quello delle eudicotiledoni.

Una delle prima angiosperme di cui abbiamo reperti fossili, la gia
citata Archaefructus, era una pianta acquatica. Questo ha portato
all'ipotesi che le prime angiosperme si siano evolute in ambienti
fortemente disturbati come possono essere quelli acquatici, ove €
necessario completare il ciclo vitale in tempi relativamente brevi. In
tali ambienti, inoltre, una crescita rapida e un ulteriore importante
vantaggio.

Nonostante finora si ritenesse che la disposizione spiralata dei
pezzi fiorati fosse primitiva, la scoperta dei fossili come
Archaefructus ha messo in evidenza che al contrario questa
potrebbe essere una condizione derivata, e che le angiosperme
basali al contrario avessero fiori poco appariscenti, con pezzi in
verticilli. E’ possibile quindi che la grande diversita dei fiori di
angiosperme sia tutta derivata da questi piccoli antenati.

<
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Nelle prime angiosperme, il perianzio, se presente, non fu mai
nettamente diviso in calice e corolla.

O | sepali e i petali erano identici, o c'era una graduale
transizione nell'aspetto tra questi verticilli, come nelle magnolie e
nelle ninfee.

| petali possono essere visti come foglie modificate che si sono
specializzate per attirare gli impollinatori. Nella maggior parte delle
angiosperme, tuttavia, i petali sono probabilmente originati derivati
da stami che hanno perso i loro sporangi. La maggior parte dei
petali, come gli stami, sono forniti da un solo fascio vascolare
principale, mentre i sepali sono normalmente forniti dallo stesso
numero di fasci vascolari principali delle foglie. Sia all'interno di
sepali che di petali, i filamenti vascolari di solito poi si ramificano.

La fusione dei petali si & verificata diverse volte durante
I'evoluzione delle angiosperme, risultando nella familiare corolla
tubulare che e caratteristica di molte famiglie. In questi fiori, gli
stami spesso si fondono con la corolla tubulare e sembrano
sorgere da essa.

In alcune famiglie, anche i sepali sono fusi in un tubo.
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e Biologia vegetale STB — AA 2019-2020
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Rosaceae: Potentilla erecta (L.) Raeusch.
Fiori a petali separati (dialipetali)
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Asteraceae: Bellis perennis L. (margherita)
Fiori a petali fusi (simpetali) ligulati (al margine del capolino) e tubulosi
(al centro del capolino)

(
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Gli stami hanno visto una evoluzione da forme meno
specializzate, con ruoli diversi, a forme piu specializzate. Gli
stami di alcune specie di magnoliidi sono larghi, colorati e
spesso profumati, e svolgono un ruolo nell’attrarre pollinatori. In
altre angiosperme “arcaiche”, gli stami, relativamente piccoli e
spesso verdastri, possono anche essere carnosi. La maggior
parte di mono e eudicotiledoni, al contrario, hanno stami con
filamenti generalmente sottili e antere spesse e terminali.

In alcuni fiori gli stami sono fusi insieme, e formano strutture
colonnari, oppure possono essere fusi con la corolla.

In alcune famiglie, alcuni stami sono diventati secondariamente
sterili, perdendo gli sporangi e trasformandosi in strutture
specializzate, come i nettari. | nettari sono ghiandole che
secernono il nettare, un fluido zuccherino che attira (¢l
impollinatori e fornisce loro nutrimento.

La maggior parte dei nettari non sono stami modificati, tuttavia,
e sono nati in altri modi.

Nel corso dell'evoluzione del fiore delle angiosperme, Ia
sterilizzazione degli stami ha svolto anche in alcuni casi un
ruolo importante nell'evoluzione dei petali.
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Anche i carpelli di molte angiosperme primitive non erano
strutture specializzate.

Alcune angiosperme arcaiche hanno carpelli un po’ simili a foglie,
senza porzioni specializzate per la cattura dei granuli pollinici,
come gli stimmi della maggior parte delle angiosperme viventi.

| carpelli di molte magnoliidi e di altre piante con caratteristiche
arcaiche sono liberi, invece di essere fusi insieme come nella
maggior parte delle altre angiosperme.

In alcune angiosperme viventi, i carpelli sono chiusi in modo
incompleto, sebbene I'impollinazione sia sempre indiretta (ovvero
con il polline che non viene a diretto contatto con gli ovuli).

Nella stragrande maggioranza delle angiosperme viventi, i
carpelli sono chiusi, e nettamente differenziati in stimmi, stili e
ovari.
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La posizione dell’ovario nel fiore € un
carattere importante per I'identificazione

delle angiosperme

Parti del Fiore

patala (corolla)

Qvario infera
(Rosa canina)

Tipi di ovario
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Ranunculaceae: Helleborus niger L. subsp. niger
ovari monocarpellari
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Papaveraceae: Papaver rhoeas L. subsp. rhoeas
ovario pluricarpellare

Stigmslic dise
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