


















Gibberelline

composti terpenici prodotti dai funghi e dalle piante 
superiori con attività ormonale



GIBBERELLINE

Insieme di composti definiti in base alla loro
struttura chimica e non rispetto alla loro
attività biologica

note 136 gibberelline poche biologicamente
attive



Gibberella fujikuroi

•Fungo agente causale del “BAKANAE” = crescita incontrollata 

del germoglio di riso

•gibberelline prodotte dal fungo sono la causa dei sintomi





• 1930 (Giappone) Isolamento da brodi di coltura del 
fungo di cristalli impuri di due composti attivi;uno fu 
chiamato GA A 

• 1950 (USA, GB) Struttura acido gibberellico (GA3), isolato 
da brodi di coltura del fungo

• 1950 (Giappone) dalla GA A isolate e caratterizzate , 
GA1GA2, GA3 

• 1958 Identificazione e purificazione nelle piante (GA1)



Effetti delle gibberelline

➢Promuovono la germinazione dei semi 

➢Stimolano l’accrescimento del fusto in piante 

nane e a rosetta

➢Stimolano la divisione e distensione cellulare 

(aumentano l’estensibilità della parete)

➢Regolano la transizione della fase giovanile ad 

adulta

➢Influiscono sulla formazione dei fiori

➢Promuovono la fruttificazione





Rice leaf sheath bioassay for gibberellin

Increasing GA3 concentration 



























Biosintesi delle gibberelline (in tessuti in 

crescita)



Biosintesi delle gibberelline (in tessuti in crescita)



GA1, THE BIOLOGICALLY ACTIVE GIBBERELLIN, IS SYNTHESIZED 
FROM GA20



Phenotypes and genotypes of peas with different 

gibberellin levels



GA1 LEVELS CORRELATE WITH INTERNODE LENGTH



L’aggiunta di 

gibberellina ripristina 

il fenotipo normale in 

mutanti nani di riso





Regolazione della biosintesi

1.Fotoperiodo (la concentrazione di GA20 aumenta con il 

fotoperiodo)

2.Temperatura (le GA possono sostituirsi al freddo 

nell’induzione della fioritura)

(apice) ac. ent-kaurenoico + freddo → GA9 (+attiva)

3.Controllo da GA: le GA sembrano in grado di

reprimere la propria sintesi (repressore della

trascrizione?) -> feedback negativo



1. Gibberellin-insensitive (nani)

2. Soppressori di mutazioni nella sintesi delle gibberelline (doppi mutanti 

hanno aspetto WT) 

3. Mutanti con risposte costitutive alle gibberellin (“slender” = 

allungati)

Mutanti di Arabidopsis con difetti nella 

percezione/trasduzione delle gibberelline





TRASDUZIONE DELLE GIBBERELLINE

Proteine con dominio 
DELLA sono regolatori 
negativi di risposte alle GA



GAI and RGA are related repressor proteins

Repression of GA 

Response Genes

GA Response 

Genes 

Expressed





GID1 (possibile 
recettore) di riso 
interagisce con GA 
attive. Il complesso 

lega il repressore SLR1 

GA-GID1-SLR1 
interagisce con GID2 
componente F-box del 

complesso SCF ubi-
ligasi  per la 
degradazione 

proteosomica di SLR1 



Regolazione dell’accrescimento in varie condizioni



Modello per induzione 
di sintesi dell’alfa 
amilasi da GA in orzo







Le piante domesticate si differenziano dai loro progenitori selvatici per via della selezione di
alcuni tratti di interesse. Uno di questi è rappresentato dalla resistenza del rachide delle
spighe alla maturità, carattere controllato dal locus Br (brittle rachis), presente sul
cromosoma 3A e 3B (Nalam et al. 2006). Un altro tratto selezionato durante la
domesticazione fu lo sviluppo di semi nudi (free-treshing), in cui le glumette non aderiscono
più alla cariosside. Questo carattere è controllato da una mutazione recessiva nel locus Tg
(tenacious glume) e nel locus Q (Simmonds et al. 2016) (Fig. 1.4). Altri caratteri selezionati nel
frumento riguardarono la grandezza dei semi e la ridotta dormienza





L’orzo e il frumento selvatici a quel tempo coltivati avevano la caratteristica di disperdere i

semi: la spiga a maturazione si disarticolava ad ogni nodo del rachide, lasciando cadere i

singoli chicchi in posizioni diverse sul terreno, così favorendo la crescita e maturazione delle

nuove piante, avvantaggiate in ecosistemi naturali nella competizione con altre specie. Se dal

punto di vista evolutivo questa strategiasviluppata dalla pianta rappresentava una valvola di

sicurezza per la sopravvivenza della specie, dal punto di vista della produzione di cibo

costituiva un punto debole, portando alla perdita totale del raccolto per effetto di improvvise

calamità naturali (vento, pioggia). Il più grande salto scientifico-tecnologico si ebbe quando tra

le piante di orzo selvatico si scoprì una spiga non fragile. Fu la prima trasformazione genetica

utile registrata nella storia.



In orzo, i due geni responsabili del carattere “spiga non fragile” sono Btr1 and Btr2,

strettamente associati sul cromosoma 3H, mentre in frumento svolgono un ruolo maggiore

brittle rachis 2 (Br-A1) e brittle rachis 3 (Br-B1), rispettivamente posizionati sul braccio corto dei

cromosomi 3A e 3B. Nell’insieme, sembra che in tutte le Triticeae siano presenti questi geni

come gruppo di ortologhi che controllano la disarticolazione in diversi punti della spiga. Un altro

esempio è il gene sh4 di riso, che codifica per un fattore trascrizionale responsabile della

formazione del tessuto di abscissione alla base del peduncolo che regge il granello sulla

pannocchia di riso. Nel riso coltivato la mutazione di un singolo nucleotide, che determina la

sostituzione di una Lisina con una Asparagina, è sufficiente per ridurre lo sviluppo del tessuto di

abscissione in modo tale da impedire la caduta spontanea dei semi, consentendo tuttavia il

distacco dei semi a seguito di sollecitazione meccanica (trebbiatura).





Nel 1911 Nazareno Strampelli per primo introdusse il carattere bassa taglia nei frumenti usando

nei suoi incroci il genotipo giapponese AKAGOMUKI, portatore del gene Rht8 sensibile alle

gibberelline. Lo sviluppo di nuovi genotipi a bassa taglia rappresenta il grande successo italiano

nel mondo. Le varietà di Strampelli sono state impiegate in quasi tutti i programmi di breeding in

tutto il mondo sino a pochi anni or sono. Anche Cesare Orlandi utilizzò un’altra varietà a taglia

bassa – SAITAMA 27 – portatrice del gene Rht-B1d insensibile alle gibberelline. Successivamente

un’altra varietà giapponese, NORIN 10(6x), portatrice di un altro gene di bassa taglia Rht-B1b

insensibile alle gibberelline, isolata per la prima volta nel 1932, fu introdotta nel 1946 da Orville

Vogel nella Washington State University, e nel 1948 fu eseguito il primo incrocio. Norman

Borlaug utilizza Norin 10 nel 1955 per gli incroci, e nel 1964 avvia il nuovo programma di

miglioramento genetico presso il CIMMYT (Messico), dal quale origina e si realizza la

“Rivoluzione Verde”, che gli porterà nel 1970 il premio Nobel per la pace.



la presenza di Rht-B1b permette alla pianta di aumentare l’apparato fotosintetico, migliorare la
fertilità della spighetta, il numero di spighette per spiga, il numero di spighe/m2 e la dimensione
della cariosside. Tutto ciò ha portato a un aumento della produzione pari a 4-5 volte il potenziale
delle varietà pre-Strampelli (fino a 10-12 t/ha). Il gene Rht-B1b è stato battezzato “a very lucky
gene”. Perché? Dal punto di vista genetico e molecolare, il gruppo di Mike Gale a Cambridge ha
spiegato il fenomeno in questo modo: Rht-B1b è un gene nato da una mutazione a un singolo
nucleotide, verificatasi a una tripletta STOP codon. Ma subito dopo questa tripletta di STOP si è
assortita una tripletta di START che codifica per Metionina, quindi il gene ha continuato a essere
trascritto, producendo una proteina leggermente diversa dal wild type. Il gene R (wild type)
codifica per una proteina con tre funzioni: la più importante è quella di riconoscere la
gibberellina e dirigerla verso i siti d’azione – le pareti delle cellule dell’internodo. Nel mutante,
cioè Rht-B1b, questa funzione si perde per il segnale di STOP e START a livello molecolare, e
quindi la gibberellina continua a essere prodotta dalla pianta, ma non viene veicolata per
distendere le pareti cellulari dell’internodo (piante nane) e in più va a colpire organi importanti
della riproduzione, come descritto in precedenza.
Risultato finale: piante nane con una superiore potenzialità produttiva, sino a oggi ancora in
crescita. Nel mondo l’incremento produttivo è stato notevole e si prevedono ancora progressi
sostanziali sia in ambienti fertili che in ambienti stressati. L’evidenza di questo fenomeno fu
messa in luce con un semplice esperimento, somministrando una soluzione contenente
gibberelline a plantule di frumento wild type e mutate: ci si aspettava una crescita maggiore del
mutante dwarf e nessuna crescita del wild type. Il risultato fu l’opposto: la varietà a taglia alta
continuò a crescere mentre il mutante restò nano, e per questo fu battezzato “insensibile”.











Control

(var. Mercia)

Rht-B1b

(semi-nano)

Rht-D1b

(semi-nano)

Linee quasi-isogeniche di frumento

Rht-B1b e D1b: 

semi-dominanti





Un gene omologo a GAI mappa al locus Rht-1















Con il gene Rht-B1b fu possibile descrivere un nuovo ideotipo di pianta,

basato sull’Harvest Index (HI = biomassa utile/biomassa totale). Di fatto la

potenzialità di biomassa totale non è cambiata tra i genotipi non dwarf e

dwarf. È solo cambiato l’HI e ciò dimostra che tutta la genetica dei dwarf ha

migliorato la relazione source sink ed ha equilibrato il rapporto

assorbimento/fotosintesi e trasporto/accumulo nei siti definitivi dei

fotosintati.



nel riso il gene GS3 limita la proliferazione cellulare (Fan et al. 2006), mentre GS5 e 
GW8 hanno un effetto positivo sulla larghezza delle cariossidi (Yan et al. 2011; Huang 
et al. 2012)

Differenza nelle dimensioni dei semi di cinque varietà di frumento (SC 

Sichuandali, LK Lankaodali, Wm Wanmai 38, CS Chinese Spring, MX 

Mingxian 169) (Yang et al. 2012).

ruolo di regolatore negativo della divisione cellulare svolto dal gene TaGW2 in Triticum aestivum



Una profonda modifica dell’architettura della pianta e della morfologia della spiga del
mais è stata causata dal gene Teosinte branch1 (Tb1) che controlla lo sviluppo delle
gemme laterali, determinando nel progenitore selvatico del mais (il teosinte) lunghe
ramificazioni laterali terminanti con una infiorescenza maschile e numerosi germogli
basali, caratteristiche assenti nel mais coltivato . Tb1 codifica per un fattore
trascrizionale che agisce da repressore dello sviluppo dei germogli laterali,
imponendo una dominanza apicale.





Piante di riso che esprimono il gene 

GAI di Arabidopsis sono nane























IDENTIFICAZIONE DI GENI COINVOLTI 

NELL’ADDOMESTICAMENTO





Deiscenza del frutto in Arabidopsis thaliana







Lignificazione della zona di deiscenza
Espressione di geni marcatori



Sovraespressione ectopica di SHP1 ed SHP2

















Il pomodoro



La domesticazione del pomodoro è avvenuta nell’area messicana dell’America

tropicale nella quale esisteva un’ampia variabilità di forme e colori della bacca,

conseguenza di un alto grado di eterozigosi per la presenza di numerosi insetti

impollinatori e variabile estrusione dello stigma. Pertanto le popolazioni

precolombiane hanno potuto scegliere e riprodurre piante con mutazioni a carico

della forma, delle dimensioni, della pigmentazione e della commestibilità (perdita

di alcaloidi) della bacca, nonché di una maggiore autofertilità dovuta a una più

idonea struttura fiorale. Per questo motivo il Messico è considerato, oltre che il

probabile centro di domesticazione, anche il centro di diversificazione primario del

pomodoro coltivato. In Messico si è realizzata la prima epoca del miglioramento

del pomodoro, che ha interessato essenzialmente la forma e le dimensioni del

frutto. L’aumento delle dimensioni dei loculi ha portato a bacche di forma

allungata, mentre l’aumento del loro numero ha determinato forme sferiche e

appiattite, di dimensioni anche notevoli, dotate o meno di costolature.



Anche in specie orticole è stato molto evidente l’effetto delle mutazioni su caratteristiche 
fondamentali dell’architettura della pianta e qualità dei frutti. In pomodoro, significativi sono 
stati gli effetti di alcuni geni, tra cui self proning, che trasforma lo sviluppo della pianta da 
indeterminato (ininterrotta crescita dell’apice vegetativo) a determinato (la crescita 
dell’apice vegetativo viene bloccata, ottenendo piante a sviluppo contenuto) e jointless, che 
controlla il sistema di disarticolazione della bacca dal peduncolo. 

Il gene sp, è comparso spontaneamente in Florida nel 1914, determina un arresto spontaneo 
della crescita durante il ciclo, che porta all’ottenimento di piante con internodi raccorciati e con 
un numero maggiore di infiorescenze a maturazione contemporanea. La possibilità, poi, di 
avere una facile abscissione delle bacche dal peduncolo (carattere jointless) (Rick e Sawant, 
1955) ha permesso di accorciare i tempi di raccolta, con conseguente riduzione dei costi/ettaro



La bacca di pomodoro può assumere una varietà di colorazioni, che vanno dal giallo 
pallido al viola intenso, sino alla più recente scoperta dei mutanti a bacca nera: 
responsabili di questo fenomeno sono mutazioni in geni singoli, quali yellow flesh (giallo), 
dark green (rosso intenso), green flesh (viola), u (uniformemente verde).



Il pomodoro (Solanum lycopersicum) ha una distribuzione mondiale ed è considerato la 
principale coltura vegetale, con un rendimento globale di 162 milioni di tonnellate nel 
2012 (statistiche dell'Organizzazione delle Nazioni Unite per l'alimentazione e 
l'agricoltura (FAO)) e un valore netto di oltre $ 55 miliardi . Il pomodoro è anche un 
importante sistema modello. Rappresenta la pietra angolare della ricerca biologica e del 
miglioramento genetico di tutte le solanacee. Il pomodoro e i suoi parenti selvatici 
provengono dalla regione andina del Sud America. Il pomodoro ciliegia (S. lycopersicum
var. Cerasiforme) è considerato il probabile antenato del pomodoro a frutto grosso ed è 
stato probabilmente addomesticato dalla specie selvatica a frutto rosso Solanum
pimpinellifolium . I pomodori furono portati in Europa dai conquistatori nel XVI secolo, e 
la successiva migrazione e la continua selezione ridussero la diversità genetica di questa 
coltura. Per migliorare ulteriormente le prestazioni delle moderne cultivar di pomodoro, 
i genomi del pomodoro selvatico sono stati deliberatamente introdotti nelle cultivar 
d'élite. Tuttavia, come la selezione umana abbia cambiato il genoma del pomodoro 
rimane in gran parte sconosciuta.



Evoluzione in due fasi della grandezza del frutto. È noto che gli indigeni delle Ande hanno 
addomesticato la quinoa, il fagiolo di Lima, l'arachide, la patata, la patata dolce e la zucca. 
Probabilmente hanno anche conservato e diffuso semi di piante di pomodori selvatici con 
frutti più grandi e gustosi. La grandezza del frutto è il tratto chiave della selezione umana nel 
pomodoro, poiché influenza sia la resa che la qualità. I frutti tipici delle linee PIM sono piccoli 
e hanno una buccia spessa, un pericarpo sottile e un alto contenuto di semi . Studi precedenti 
sulla separazione delle popolazioni dagli incroci tra accessioni PIM e BIG hanno identificato 
più QTL per la grandezza dei frutti, inclusi diversi geni clonati. Tuttavia, se questi QTL e geni 
sono stati selezionati durante l'addomesticamento o il miglioramento rimane ancora non 
chiaro.







Esther van der Knaap, una genetista della facoltà di Scienze alimentari, agrarie e 

ambientali della Ohio State University, USA, ha guidato una squadra internazionale di 

ricercatori, meritevole di aver scoperto un gene che regola le dimensioni delle bacche 

nelle piante di pomodoro. Si tratta del secondo gene in assoluto coinvolto nella 

domesticazione della dimensione dei frutti mai clonato in qualsiasi coltura orticola o 

frutticola. l gene, denominato SIKLUH, condiziona le dimensioni dei frutti aumentando gli 
strati cellulari e ritardando la maturazione dei frutti. Secondo Van der Knaap, questo gene 
promuove un aumento della divisione cellulare durante il processo di sviluppo del frutto, 
immediatamente dopo la fecondazione. Questa intensificazione della divisione cellulare porta 
all'ottenimento di frutti più grandi, mentre, probabilmente, il ritardo nella maturazione è il 
risultato di un'estensione della fase di divisione cellulare.
Il team di ricerca ha anche identificato un potenziale elemento regolatore presente nel 
promotore del gene SIKLUH, che si ipotizza controlli l'espressione genica.



La pesca nettarina e il carattere della tomentosità



L’origine delle nettarine nella mutazione di un singolo gene MYB

la sua domesticazione é iniziata circa 4-5.000 anni fa; successivamente raggiunse la Persia (da 
cui il nome scientifico Prunus persica) seguendo la Via della Seta e fu coltivato dai Romani in 
tutto l’impero sin dal primo secolo a.C. (Faust e Timon 1995). Le pesche glabre, 
corrispondenti alla tipologia delle nettarine, probabilmente sono comparse in Cina e la loro 
presenza è stata segnalata nelle oasi del bacino del Tarim. Successivamente, sempre 
attraverso la Via della Seta, sono arrivate in Asia centrale e nel Caucaso (Verde et al., 2013; 
Yoon et al., 2006). La loro comparsa in Europa non è ben documentata e probabilmente i 
Romani non conoscevano questo tipo di frutto. Bisogna aspettare il Rinascimento per avere 
la certezza della presenza di pesche glabre in Europa (Faust e Timon, 1995): fra le vecchie 
varietà bisogna ricordare Lord Napier, Precoce Di Croncels e Galopin. Si sa, inoltre, che 
nell’Italia del Sud sono state coltivate sin dal XVI secolo alcune pesche glabre bianche note 
come Sbergie o Merendelle (Venuto, 1516). 



Dal punto di vista genetico, il carattere “nettarina” è regolato da un singolo gene la cui 
forma attiva è responsabile della formazione della buccia tomentosa delle pesche. Quindi, 
il fenotipo pesca è dominante sul fenotipo nettarina. La posizione di questo gene nel 
genoma del pesco sul cromosoma 5 (locus G) è nota da una decina di anni (Dirlewanger et 
al., 2006), ma fino ad oggi non si aveva nessuna indicazione sul nome del gene in grado di 
regolare questo carattere nel pesco. 



Una serie di marcatori SNP (Polimorfismi del 
Singolo Nucleotide) sviluppati nella regione del 
locus G è stata mappata sui 305 individui della 
popolazione ContenderxAmbra. Il locus G è 
stato individuato tra i marcatori SNP 
S5_15853006 e S5_16488104, un intervallo di 
1,1 cM (Fig. 1). 

Parallelamente sono stati analizzati i genomi ri-
sequenziati di alcune cultivar di pesco (sia con 
fenotipo pesca, sia con fenotipo nettarina) e 
sono state identificate diverse varianti 
strutturali di geni localizzati in questa regione. 
Una mutazione, in particolare, era ben 
evidente nelle sequenze della nettarina 
Quetta: una grande inserzione di un 
retrotrasposone in un gene codificante per un 
fattore di trascrizione della famiglia MYB 
(chiamato PpeMYB25). Questa inserzione è 
causa della sintesi di una versione incompleta 
e non funzionale della proteina codificata dal 
gene PpeMYB25.





Ricercatori australiani hanno identificato il 
gene corrispondente a Rht-B1b in Vitis, dove è 
responsabile della trasformazione dei cirri in 
organi fiorali e quindi grappoli. Infatti nella vite 
il gene omologo a Rht-1 determina la 
conversione dei viticci in infiorescenze, che si 
evolvono nella formazione di grappoli d’uva. 
Nel normale sviluppo, in presenza della forma 
wild type del gene, i viticci non possono 
svilupparsi in infiorescenze perché bloccati 
dall’azione delle gibberelline (Stanca et al 
2014).



Oggi

Con i risultati fin qui raggiunti si può pensare di 
alimentare il pianeta nei prossimi 40 anni, 
quando la specie umana supererà i 9 miliardi di 
individui? 



L’avvento dei marcatori molecolari ha consentito di definire la base genetica dei
caratteri qualitativi e quantitativi (QTL), di stabilire le relazione di sintenia tra i
genomi, di verificare i meccanismi genetici che controllano l’eterosi in specie quali il
mais. La selezione assistita con marcatori molecolari per caratteri qualitativi è una
realtà ormai diffusa anche presso le grandi ditte sementiere private.
Lo sviluppo di una nuova classe di marcatori molecolari (Single Nucleotide
Polymorphism SNP) consentirà di automatizzare ed estendere più di quanto sia
stato fatto finora le applicazioni basate sui marcatori molecolari, ad esempio
sviluppando approcci di Whole Genome Association Mapping (Tondelli et al 2013 ).
Studi volti all’analisi dell’espressione genica in condizioni di stress e basati su svariate 
tecnologie di screening hanno permesso l’isolamento di numerosi stress-related
genes, coinvolti nei processi metabolici più complessi del ciclo vitale delle piante
(sviluppo e crescita, resistenza al freddo, al caldo, alla siccità, alle malattie,
maturazione dei frutti ecc. .L’identificazione dei recettori dei segnali ambientali o
ormonali, dei messaggeri secondari, dei fattori di trascrizione coinvolti nei processi
cellulari complessi, nonché lo studio delle interazioni di questi elementi tra loro e
con l’ambiente rappresenta la chiave per comprendere il funzionamento globale della
cellula e quindi la base molecolare del fenotipo (Cattivelli 2008). 



La conoscenza dei meccanismi che regolano l’architettura della pianta, molto spesso 
mediata da un controllo ormonale, sono fondamentali per i nuovi ideotipi di pianta per 
il futuro. In genere gli studi sono stati rivolti principalmente a fisiologia, metabolismo e 
genetica della parte aerea delle piante. Oggi tuttavia una maggiore attenzione viene 
rivolta alle radici, per migliorare l’efficienza d’uso dell’acqua (WUE), dell’azoto (NUE), 
del Fosforo (PUE), alla resistenza al freddo (cor genes), alle proprietà fisico-chimiche e 
biologiche del suolo e al loro impatto sulla resistenza alle malattie, in modo da 
disegnare un moderno sistema integrato (IPM: Integrated Pest Management) per 
mettere i nuovi genotipi di pianta nella migliore condizione di crescita. Sono in atto in 
“Open Field “ i primi esperimenti di simulazione dell’incremento della CO2 
nell’atmosfera, che passerà dalle 380 ppm attuali a 600 ppm nel 2050 per verificare 
l’effetto sulla fotosintesi e qualità dei prodotti. Sulla base di tutto ciò è stata disegnata 
una nuova pianta di frumento tenero capace di raggiungere una potenzialità produttiva 
di 20t/ha nel 2020 partendo dalle attuali 14 t/ha. Non trascurabile è anche il tema che 
vede il sistema produttivo agrario non più basato sul trinomio Pianta-Atmosfera-Suolo 
ma piuttosto sul quadrinomio PiantaAtmosfera-Suolo-Microrganismi che vivono 
intorno o dentro le radici.



Le nuove sfide della moderna Agricoltura per 
alimentare il Mondo si baseranno
sempre più sulla Scienza e l'Innovazione 
tecnologica, in particolare quella derivata
dalle discipline “omiche”, e sulla velocità con 
cui queste nuove tecniche
raggiungeranno l’azienda agraria.




