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Le piu antiche linee evolutive del gruppo delle angiosperme sono
rappresentate da Amborella trichopoda, dall'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.



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 é 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. 1l 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.




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, Canellales e
Piperales. Sono incluse anche altre famiglie con centri di
distribuzione concentrati nellemisfero 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.

(®)

205 Magnolia Flawars and fruits of the southem maagnolia, Maancie grandiflora, a woady
magnoliid. (@) The cone-shaped recaptad e bears numerous spirally arranged carpels from which
curved siyles emerge. Below the styles are the cream-white starmens, The anthers have nes yet shed
their polken, wherees the stigmeas are receptive. Such lowess are said o be protegymous. (b) The
floral axis of 3 socond day flower, showing stigmas that are ra longer receptve and stamens that are
shedding pollen. () Fruiz, showing carpeds anc aright red seeds, ez ch protuding on aslender stalk.



Magnoliales; Magnolia grandiflora L.,
Pianta monoica con fiori perfetti protogini




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.







Laurus nobilis L., Alloro
Pianta dioica
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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 € 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.



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

O i 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 € 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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Rosaceae: Potentilla erecta (L.) Raeusch.
Fiori a petali separati (dialipetali)




Asteraceae: Bellis perennis L. (margherita)
Fiori a petali fusi (simpetali) ligulati (al margine del capolino) e tubulosi
(al centro del capolino)




Gli stami hanno visto una evoluzione da forme meno
specializzate, con ruoli diversi, a forme piu specializzate. Gl
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 gli
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, la
sterilizzazione degli stami ha svolto anche in alcuni casi un
ruolo importante nell'evoluzione dei petali.



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 l'impollinazione sia sempre indiretta (ovvero
con il polline che non viene a diretto contatto con gli ovuli).

Nella stragrande maggioranza delle angiosperme viventi, |
carpelli sono chiusi, e nettamente differenziati in stimmi, stili e
ovari.



La posizione dell’ovario nel fiore € un
carattere importante per I'identificazione

delle angiosperme
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Ranunculaceae: Helleborus niger L. subsp. niger
ovari monocarpellari




Papaveraceae: Papaver rhoeas L. subsp. rhoeas
ovario pluricarpellare

Stigmalic dise




Probabilmente I'impollinazione degli insetti ha accelerato
I'evoluzione delle angiosperme, sia per le possibilita di successo
che forniva alle piccole popolazioni isolate, sia perché
l'impollinazione indiretta favorisce la competizione tra molti granelli
di polline mentre crescono attraverso il tessuto stigmatico.

Inoltre, mentre le angiosperme continuavano a diversificarsi, le
relazioni con gli impollinatori divennero in molti casi piu strette.

Sono evidenti le seguenti quattro tendenze generali nella
evoluzione del fiore:

1. Fissazione del numero dei pezzi fiorali per verticillo.

2. Asse floreale accorciato in modo che la disposizione a spirale
delle parti non sia piu evidente, spesso con conseguente fusione
delle parti

3. L'ovario diventa infero, e il perianzio si differenzia in un calice e
corolla.

4. La simmetria radiale (attinomorfa) dei primi fiori lascia il posto
alla simmetria bilaterale (zigomorfa).
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Tra gli esempi piu interessanti di specializzazione dei fiori vi sono le
famiglie della Asteraceae (eudicotiledoni) e delle Orchidaceae
(monocotiledoni), le due piu grandi famiglie di angiosperme per
numero di specie.

Nelle Asteraceae, i fiori sono relativamente piccoli e strettamente
raggruppati a formare un capolino. Ognuno dei piccoli fiori ha un
ovario uniloculare infero, composto da due carpelli fusi, contenente
un singolo ovulo.

Gli stami sono ridotti a cinque, e di solito sono fusi I'uno con l'altro e
con la corolla. | petali, anch'essi cinque, sono fusi I'uno con l'altro e
con l'ovario, mentre i sepali sono assenti, o ridotti a una serie di
setole o squame (pappo), che aiuta nella dispersione anemofila del
frutto. In altri casi, come in Bidens, il pappo pud essere pungente, e
servire ad attaccare il frutto ad un animale di passaggio.

In molti membri della famiglia delle Asteraceae, ogni capolino
comprende due tipi di fiori:

(1)fiori tubulosi, la porzione centrale dell'aggregato, e

(2)fiori ligulati, disposti alla periferia.

| fiori ligulati sono a volte sono completamente sterili. In alcuni
membri delle Asteraceae assomigliano a tanti petali.

Solitamente i fiori di un capolino singoli fiori che si aprono in serie in
uno schema a spirale che si muove verso l'interno.

\/
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a) capolino di una
Asteracea. (b) un
cardo, Cirsium
pastoris. Le specie
di questo gruppo
hanno solo fiori
tubulosi (c)
Agoseris, parente
del dente di leone.
In questo gruppo
ci sono solo fiori
ligulati. d)
girasole,
Helianthus
annuus, ha sia
fiori ligulati che
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Un’altra linea evolutiva fiorale di successo & quella delle
Orchidaceae. Probabilmente esistono almeno 24.000 specie di
orchidee, il che rende questa la famiglia piu grande tra le
angiosperme. Le singole specie di orchidee raramente sono molto
abbondanti. | tre carpelli sono fusi e 'ovario € infero. Ogni ovario
contiene molte migliaia di minutissimi ovuli, e ogni evento di
impollinazione pud produrre di un numero enorme di semi.

Di solito, € presente solo uno stame, e si combina con lo stilo e lo
stimma in un’unica struttura complessa: la colonna.

INNER TEPAL

ANTHER

POLLINIA
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L'intero contenuto di un'antera viene disperso come un’unita, il
pollinio. Questo & ovviamente conseguenza dell’elevato numero
di ovuli da fecondare in un ovario.

| tre petali di orchidee vengono modificati in modo che i due laterali
formino delle ali e il terzo formi un labbro, che e spesso molto
grande e vistoso. | tre sepali sono spesso colorati e sembrano
molto simili a petali. Il fiore € sempre zigomorfo.

Tra le orchidee vi sono alcune specie con fiori delle dimensioni di
una spilla e altre con fiori di oltre 20 centimetri di diametro.

Diversi generi mancano di clorofilla e sono simbiotici con i funghi
nelle loro radici. Due specie australiane crescono completamente
sottoterra. | loro fiori appaiono in fessure nel terreno, dove
vengono impollinati dalle mosche.

Nella produzione commerciale di orchidee, le piante vengono
clonate creando divisioni di tessuto meristematico e migliaia di
piante identiche possono essere prodotte in modo rapido ed
efficiente. Ci sono oltre 60.000 ibridi di orchidee registrati, molti dei
quali coinvolgono due o piu generi.

| baccelli delle orchidee del genere Vanilla sono la fonte naturale
del popolare aroma con lo stesso nome.

\A
i
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20-11 Orchids (family Orchidaceae) (a) A orchid of the

genus Cartleya. Orchids have extremely spedalized flovers (o) A
comparison of the parts af an orchid flawer, shown or the lefr, with
those of a racially symmetrizal floaer, shown on the right. The orchid
“ip” is a mod fed petal thet serves as e larding platiorm for insects
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Biologia dell’impollinazione




Siccome le piante non si possono muovere per trovare un partner
per l'accoppiamento, il ruolo di dispersione dei gameti viene
affidato a vettori abiotici, come il vento o I'acqua, e biotici, ovvero
animali.

| fiori sono gli organi che le piante usano per attrarre (gli
impollinatori, e sono adattati al diverso tipo di organismo che
riveste tale ruolo.

Al contrario, quando l'impollinazione € anemofila, come nelle
Poaceae (condizione probabilmente derivata da progenitori
entomofili), il fiore perde molte delle caratteristiche necessarie a
attrarre insetti o altri pollinatori, come forma, profumo e colori.

| fiori sono coevoluti in particolare con gli insetti. Le prime piante a
seme erano anemofile, e producevano enormi quantita di pollini,
con relativo dispendio energetico. Cosi come accade nelle
cicadee e gentofite, i primi insetti cominciarono a nutrirsi di polline
e di altre parti dei fiori, come gli essudati micropilari, ricchi di
nutrienti. Ritornando spesso sui fiori di una stessa specie,
cominciarono anche a divenire veicoli per il polline.

Tuttavia, 'accesso degli insetti agli ovuli nudi poteva comportare
la_perdita degli stessi. Da qui probabilmente il vantaggio di ovuli
racchiusi in un ovario, che diventa anche infero., e quindi piu

protetto.

3
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Anche la comparsa di fiori bisessuali ha un vantaggio, ovvero
quello di rendere ogni visita di un insetto piu efficace.

Inoltre, se una pianta € impollinata sempre dallo stesso organismo,
il flore tende a andare incontro a evoluzioni che lo rendano piu
adatto allo scopo. Le orchidee in questo sono esemplari, con la
forma del labbro che mima spesso la femmina della specie di
insetto che visita la pianta.

Fiore di Ophrys apifera Huds.

¥
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20-121 Beatle-and fly-pollinated flowers [a) A pollen-eating beetle (Asclera ruficornis) at the open, bewl-shapad
flower of murd-leaved hepar ca, Anemone americana. The spacies of the fam/ly (Qedemeridae) to which this beetle
bekrqs feed only on pollen as edulkts. (b) The foul-scented and often dark-colored flowers of many species of
milkweeds [Apocynaceae], such as these of this African sucaulent plant, Stapelio schinzii, are pollinatad by carrion fliec.
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Impollinazione anemofila

E’ la piu antica, e viene sfruttata dalle gimnosperme (con
alcune eccezioni), e da molte angiosperme. In quest’ultimo
caso, spesso si tratta di un carattere derivato
(«secondario»).

Delle 300 famiglie circa di angiosperme, solo 30 sono
esclusivamente anemofile, mostrando degli adattamenti del
fiore e/o della biologia riproduttiva.

Questi riguardano:

1) riduzione delle parti fiorali, con aumento delle dimensioni
dello stigma e degli stami, e formazione di fiori (o
infiorescenze) unisessuati.

2) modificazione dell’esina del polline.

‘.’ Biologia vegetale STB — AA 2019-2020



3) modificazione della tempistica
della fioritura. Ad esempio gli alberi
decidui entrano in fioritura prima di
emettere le foglie, che
intercetterebbero i granuli di polline,
ostacolando I'impollinazione.
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Carex pseudocyperus L.
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Impollinazione abiotica versus impollinazione biotica

| Confrante tea alcune caratterisiche delle spezie a impollinazione entonofils ¢ wenofits (o Pacui. 1931).
Ertometils Anemofile

Tipo di pane erbacea pi raramenate arborea ‘ arkoren o erbacea. spesso sodale (es. Gramnaceae)

Ambiente trepicsle e tarperato fredde me Imitatomente all'c di selite fredde o remperato
Share

Infrorescenze & ron i onipi spesso pendde in e € monvicite
— vBIcsi ¢ colorati — manogi, insignifican:i

Fiori spesso solitan — spsw0 nunitt in infioresceng
— cor stam: all'intemo della corolla — <on stami talvolta sporgeati (o, Grannnmeias)
— cor shama pecolo ¢ talvota naseosic — <¢on stigma grende ed ¢sposto

sculturate — <an poche sculture

- cor molta trifina con poca trifra
— granuli spesso mniti in tetradi ¢ poliad @ oresenza granuli wsolat

Polline di mhina o b viscina
— polline kingevn perché deve aspentare | pronabi — poliine peoo ongevo data ka viziranza di individu del

la stessa specie

w graoadi di polline grandi (50-30 n. raramente 10 0 — granuli di piccole dimensioni (20-30 p. raramente Al )
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Come si distribuisce il
polline rilasciato dalla pianta madre;
la maggior parte dei granuli cadono
vicino alla pianta (modificato da
Grant, 1981).
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Distanza dal punto di rilascio (piedi)

Contrariamente a quanto si crede, I'impollinazione anemofila
non permette il superamento di grandi distanze. Se le
correnti ascensionali portano il polline in alta quota,
permettendogli di percorrere anche distanze di centinaia di
chilometri, questo avviene a scapito della capacita di

germinare.
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Impollinazione idrofila

Alcune angiosperme sono ritornate a colonizzare gli ambienti
acquatici: fiumi, laghi, specchi lacustri e mari. Possono vivere
sommerse (quasi fossero alghe!) o sulla superficie dell’acqua.
Molte di esse sfruttano la massa d’acqua quale mezzo di trasporto
del polline. Limpollinazione idrofila deriva dallanemofilia o da
forme di impollinazione biotica (es. da quella entomofila). In molti
casi e richiesta di nuovo una produzione massiccia di polline. Solo
in alcuni casi si sono evoluti meccanismi estremamente sofisticati.

Attenzione! Non tutte le
piante che vivono in acqua
hanno necessariamente
un’impollinazione idrofila...

iz

Biologia vegetale STB — AA 2019-2020



Vallisneria spiralis L.

Stagni e pabudi. (0 - 300
. m). - F1. IV-V - Co-
1 SmOop. trop. e subtrop.
ot

.
.

Pad. dal Ven. al Piem., coste tirven. dalla
Lig. al Lazio (1. di Bracciane, Lagh
Albani, L. di Fondi), Tosc. a Rignane e
sui Trasimeno: un tempo C, ora invece
RR u causa delle bomfiche, canalizza-
Zioni ed Inguinamienil,
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La pianta femminile produce un lungo stelo (fino ad un metro ed
oltre) filiforme con forma a spirale, che porta il fiore all'apice.
Questo galleggia, mosso dalla corrente, e la teca che lo contiene si
apre, ed espone all'aria gli stigmi.

Dalla pianta maschile si staccano, racchiusi in una teca
galleggiante, i fiori maturi maschili. In superficie la teca galleggiante
si apre ed espone gli stami.

Il fiore maschile si sposta con la corrente, o portato dal vento, e va
ad urtare i fiori femminili che sono invece trattenuti dal filamento.
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Impollinazione tramite vettori biotici
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Animali impollinatori (= PRONUBI) sono (in ordine crescente
di importanza e di efficienza):

x  rettili

piccoli mammiferi

¥
* uccelli
x

insetti
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Erythrina velutina f. aurantiaca € una leguminosa arborea dell’isola
di Fernando de Noronha. Qui questa specie viene impollinata da
diverse specie di vertebrati native dell'isola, tra cui un rettile,
Trachylepis atlantica.

comportare da impol-
linatori in particolare in
w . ecosistemi insulari,
“ 4 ove tendono a inclu-
dere nettare e frutta
nella loro dieta.

, | rettili si possono
~
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Piccoli mammiferi sono importanti agenti
d'impollinazione soprattutto nelle regioni tropicali,
dove i fenomeni stagionali sono alquanto ridotti.
Caratteri importanti per garantire le visite sono
inflorescenze robuste, spesso di notevoli
dimensioni, € una buona produzione di nettare
(devono mangiare molto! Sono omeotermi...).
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Tra i piu importanti
mammiferi impollinatori,
con i marsupiali
australiani, vi sono |
pipistrelli, animali notturni
per eccellenza. Lingua
molto sviluppata, e muso
lungo, affilato, per
esplorare meglio...

’
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...infiorescenze spesso fatte a “trombetta”, come i fiori di
molti cactus, di colore chiaro, per farsi vedere meglio....
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Gli uccelli sono
importanti agenti di
impollinazione ai
Tropici.

Gli uccelli hanno un
senso dell’olfatto poco
sviluppato, ma quello
della vista € simile al
nostro.

| fiori sono cosi di
grandi dimensioni,
spesso zigomorfi e
molto colorati,
prevalendo
nettamente le tonalita
del rosso e del giallo,
e producono grandi
quantita di nettare.
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Tra gli uccelli piu efficienti vanno annoverati i colibri, dal
volo spettacolare e di piccole dimensioni, con elevata
temperatura corporea (c. 42°C) e altissima frequenza

cardiaca. |l loro metabolismo €& cosi veloce che hanno
bisogno di nutrirsi con elevata frequenza, anche ogni 20
minuti.

¥
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Tra le piante
impollinate da uccelli
vanno annoverate le
specie del genere
Fuchsia (dai fiori
vivacemente colorati,
ricchi di nettare, ma
privi di odore), i frutti
della passione, molte
specie del genere
Eucalyptus, quelle del
genere Hibiscus, molte
specie di banana e
alcuni membri della
famiglia delle
Orchidaceae.
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