Alberi nella c1tta per il secolo XXI

I. INTRODUZIONE

La modellizzazione
dello sviluppo delle piante
vascolari puo prenderein
considerazione diversi
piani infunzionedel livel-
lo descrittivo che interes-
sa una determinata disci-
plina. Le modellizzazioni
che partono dal livello
dell’individuo possono
contribuire a spiegare i
fenomeni a livello di
popolazioni o comunita,
manon viceversa. Tutta-
via, lamancanzadi cono-
scenzariguardo ai proces-
si endogeni dai quali deri-
vano i modi di crescita
individuale delle piante eleloro variazio-
ni, halimitato |e possibilitadi modellizza-
zione apartire daquesto livello.

Recentemente, a partire dal 1970 si &
iniziato ad organizzare le conoscenze in
merito alla morfologia vegetale in un
ambito concettuale che ha permesso di
descrivere e discriminare la architettura
delle piante considerando |’ asse fogliare,
checorrispondeal prodotto dello sviluppo
di un meristema, come livello elementare
di costruzione (Hallé et al., 1970, 1978;
Oldeman, 1974;). Si mostra, in questi ed
altri lavori posteriori, che esiste una
sequenza di eventi di carattere endogeno
nello sviluppo di tuttala pianta, che non &
modificata qualitativamente da fattori
ambientali (Hallé etal.,1978; Barthdémy
etal., 1989, 1991, 1997a).

Con questo punto di riferimento,
Reffye ei suoi collaboratori (Reffye et.
al., 1993, Barthélémy et al., 1995a; Buo-
chon et. al., 1997) svilupparono modelli
matematici che attualmente permettono,
grazie al contributo dell’informatica, di
arivarealasimulazione graficatridimen-
sionale computerizzata delle piante senza
perdere di vistail significato biologico
dell’ unita strutturale di cui sono compo-
ste. Questi modelli, definiti di tipo stoca-
stico, prendonoin considerazionelevaria-
zioni intraed inter- individuali dovute a
fattori aleatori. | programmi AMAP (Ate-
lier de Modelisation de I' Architeture des
Plantes) sviluppati nell’ unita mista di
ricercadel Cirad-Inra, permettono di uti-
lizzare modelli matematici per redizzare
simulazioni probabilistiche, in modo tale
chela variabilita tra piante simulate sia
similealavariabilitatrapiante naturali.

In questa pubblicazione si espongono i

prof. Barthelemy, edell’ AEA—Aso-
ciacion Espagnola de Arboricoltu-
ra, un interessantissimo articolo
sulla possibilita di prevederelo svi-
luppo delle piante sulla base delle
car atteristiche genetico-strutturali,
cheaprealla possibilita, in un futu-
ro ormai sempre pill prossimo, si
possa definirelaloro crescitaanche
sulla base delle condizioni esterne
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modellizzazione elasimulazione dell’ar-
chitettura delle piante e si descrivono le
applicazioni agronomiche, forestali e
paesaggistiche di questericerche.

Il - 'ANALISI DELL’ARCHITET-
TURA DELLE PIANTE

11.1- DEFINIZIONI, OBBIETTIVI E
CONTESTO.

Le strutture morfol ogiche esterne di
una pianta sono la traduzione di un pro-
grammadi sviluppo endogeno. Questo
programma si esprime in natura, nella
disposizione relativa degli vegetativi
siaaerei sia sotterranei, che stabiliscono
nel loroinsieme |’ architetturadi unapian-
ta(Halléet al., 1970). L' architettura di
una pianta &, allo stesso tempo, |’espres-
sione di un equilibrio trai processi endo-
geni di crescitaeleazioni esterne esercita-
te dall’ ambiente (Edellin, 1984 ). L' ob-

biettivo dell’ analisi
architettonica & identi-
ficare le sequenze
endogene dello svilup-
po di unaspecieediffe-
renziare gli effetti
dovuti all’influenza
dell’ ambiente. Pren-
dendo in considerazio-
ne lapianta come un
tutto, dalla sua germi-
nazione fino alla sua
morte, I'analisi archi-
tettonica e essenzial-
mente un’ approssima-
zione globale dinamica
e dettagliata della cre-
scita delle piante
(Barthélémy et al.,
1989); erealizzatain
campo e condizionata dall’ osservazione
di numerosi individui di diversaeta

Per redlizzare | analisi architettonica di
unaspecie & necessario riconoscere lasua
entita basica (fig. 1): (1) I'asse fogliare
(frequentemente chiamato asse o germo-
glio), che & un organo approssimativa-
mente cilindrico formato a partire daun
meristema; (2) il nodo, che corrisponde al
sito di inserzione sull’ asse di una o pit
foglie e di una o piu gemme all’ ascella di
ogni foglia; (3) Iinternodo, che consiste
nellaporzionedi un asse fradue nodi suc-
cessivi; (4) il metamero, che corrisponde
all unitastrutturale di un asse: eformato
da un nodo, dagli organi inseriti in e
(fogliale - gemma/e) e nel nodo scvttostan-
te; (5) I'unitadi crescitaé unasuccessione
di internodi generati durante un periodo
d'allungamento ininterrotto.

L'analisi architettonicasi basa sull’os-
servazione di diverse caratteristiche
morfologiche fondamentali (Caraglio et.
al., 1997, fig. 1) come (1) il tipo di cre-
scita definitao indefinita, monopodiale o
simpodiale, (3) ritmica o continua, (2) il
tipo di ramificazione, ritmica, continua o
diffusa, terminale o laterale, immediata o
differita, monopodiale o simpodiale, (3) i
tipi di germogli ed il loro orientamento
nello spazio, orizzontale o verticale e (4)
la posizione degli organi di riproduzione
sessuale, terminali o laterali.

11.2-1L MODELLO
ARCHITETTONICO

11 modello architettonico rappresenta
una particolare combinazione delle carat-
teristiche morfologiche sopra descritte
che determinano il modo generale con cui
la pianta elabora la sua architettura speci-



[ se—p—"
primordiafoiar

e\ .....Lm

Alwrguiaite

Figura 1. I disegni schematici dell'apice di un
germoglio (a) e di un asse fogliare allungato
(b) indicano le unita elementari: foglie, nodi e
internodi. Crescita in funzione del tempo di un
asse di crescita continua (c) o ritmico (d). U.C.
= unita di crescita (da Barthélémy, 1991)

fica. I modelli architettonici furono defini-
ti daHalléet. al., (1970) e, sebbene il
numero teorico delle combinazioni possi-
bili siaalto, in naturapossono esistere solo
20 modelli architettonici che possono
applicarsi indistintamente alle piante
arboree ed erbacee, siatropicali che delle
regioni temperate, siadi taxa attuali che
estinti (fig. 2). Ogni modello porta con sé
il nome del botanico che ha contribuito
alladescrizione di quel particolare model-
lo di sviluppo rispetto ad una data specie.
Questi modelli descrivono in manieraglo-
baleil modoin cui si sviluppalaformadi
unapianta, in pratica, la sua strategia di
crescita. Gli stereotipi di crescitache defi-
niscono il modello architettonico sono
geneticamente determinati e solo sotto
condizioni ecologiche estrema laloro
espressione viene influenzata dall’ am-
biente.

11.3—L’UNITA ARCHITETTONICA

Definendo la strategia di base relativa
allo sviluppo di una pianta, si nota che le
caratteristiche morfologiche impiegate
nell’identificazione del modello architet-
tonico sono, tuttavia, troppo generali per
permettere di descrivere in dettaglio Iar-
chitettura completa di una pianta. Per
qualsiasi pianta data, |’ espressione speci-
ficadel suo modello architettonico é stata
chiamata “unita architettonica“ (Edelin,
1977; Barthélémy et. al., 1989 ). L'identi-
ficazione dell’ unita architettonica d' una
specie s realizzatramite lo studio di tante
piante aventi diversi tipologie di sviluppo,
e necessita di una completa descrizione
degli aspetti morfologici e funzionali di

tutte le categorie di assi che possono esse-
rericonosciuti morfologicamentein ognu-
no di questi tipi.

Ad esempio, in Araucaria araucana,
(fig. 3) specie dioica, coltivatain Europa
ma natanel nord della PatagoniaAndina,
I"architettura elementare & costituita da un
tronco (asse di ordine 1, A1) verticale con
crescita ritmicaeindefinitae ramificazio-
neritmicaimmediata e pseudoverticillata.
Nell’albero adulto, i rami (assi di ordine 2
A2) hanno crescitaritmicaedefinitaalun-
go termine, con una orientazione obliqua
od orizzontale e si raggruppano in piani di
608unita | rami piccoli (assi di ordine3,
A3) sono disposti in coppia in riferim
to ad uno stesso piano formato dai rami
quali danno ai rametti una netta dorsoven-
tralitd Questi assi (A3) presentano cresci-
taritmica definita a breve termine e sono
gli unici portatori della sessualita. Tutti gli
assi hanno fillotassi spiralata: negli indivi-
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Figura 2. Alcuni dei modelli architettonici. (a)
Modello di Corner, (b) Modello di Leeuwenberg,
(c)Modello di Rauh, (d) Modello di d" Aubreville,
(e) Modello di Massart, (f) Modello di Roux, (g)
Modello di Troll (di Barthélémy, 1991)

dui maschili gli amenti si ubicano lateral-
mente; negli alberi femminili invece, i
coni s'inseriscono generalmente in posi-
zioneterminale, in questi ultimi i rami pic-
coli (A3) si ramificano simpodialmente. In
questo modo, I" albero adulto esprime la
suaarchitettura elementare specificaossia
la sua unita architettonica, che puo essere
rappresentata da uno schema ed unatabel-
la(fig. 3). Dopo I apparizione della ses-
sualita, non si sviluppa altra categoria di
assi nell’ architettura della pianta e, come
ha dimostrato Grosfeld (Grosfeld, 1994;
Grosfeld et. al.,1999), quest’ architetturasi
€mantenuta stabile nei suoi aspetti quali-
tativi, intutti gli ambienti dovesi sviluppa
questa specie.

Illustrata con questo esempio, |' archi-
tetturadi una pianta puo essere vistacome
un sistema gerarchico di rami nei quali i
germogli possono essere raggruppati in
funzione delle loro caratteristiche morfo-
logiche, fisiologiche. La funzione e strut-
tura di ogni categoriadi e caratteristi-
cadella posizione nell’ architettura della
pianta, e per ogni specieil numero di cate-
gorie di assi € infinito. Qualsiasi siala
complessita d' unapianta, i risultati posso-
no essereriassunti in uno schemaed in una
tabellache descrive I organizzazione fon-
damentale della specie e le caratteristiche
di tutte le categorie qualitativamente
diverse di germogli. In questo senso, I"u-
nita architettonica rappresenta |’ architet-
tura elementare e I’ unita funzionale e
morfologicadi una specie (Barthélémy et.
al., 1991).

11.4- LAREITERAZIONE E LA FOR-
MAZIONE DELLA CHIOMA DELL’
ALBEROADULTO

Alcune piante possono crescere durante
tuttalaloro vitain conformita allaloro
unitaarchitettonica, mentrealtre, nellafat-
tispecie tanti alberi, ripetono questa archi-
tettura elementare durante laloro ontoge-
nesi (Barthélémy et al., 1991). Definitada
Oldeman (1974), la“reiterazione” eil pro-
cesso morfogenetico per il quale I’ organi-
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Figura 3. L'unita architettonica di Araucaria
araucana. Nello schema sopra, si possono
osservare la disposizione relativa delle cate-
gorie degli assi degli individui staminati (sini-
stra) e carpellati (destra). Nella tabella sotto, si
riassumono le caratteristiche delle categorie
m asse della specie (Modificato da Grosfeld et
+1999)



11.5- ARCHITETTURA
GRADIENTI MORFO-
GENETICI ED ETA’
EISIOLOGICA DEI
MERISTEMI

Lo sviluppo architettoni-
co di un albero puo essere
visto come |’ espressione
d’una sequenza precisa e
ordinata di eventi, che
implicano laripetizione e la

Figura 4. Diversi tipi di reiterazione totale illustrati in Araucaria
araucana: reiterazione totale su un albero adulto(a), su un albero
del sottobosco (b), a partire delle radici (c), su un fusto caduto
(d), 0 bruciato (e) (adattato da Grosfeld et al., 1999).

smo duplicain modo totale o parziale la
sua architettura elementare o unita archi-
tettonica, etalerisultato si denominacome
un compl reiterato. Lo sviluppo di una
piantaconformeal suo modello architetto-
nico, implical’idea di una sequenza di
funzionamento dell’insieme dei suoi meri-
stemi chiamata “sequenza di differenzia-
zione” (Hallé et al., 1970). Generalmente,
I’ apparizione di un complesso reiterato
sembra una regressione nella sequenza di
differenziazione, ossia una vera e propria
de-differenziazione (Edelin, 1984).

In alcune piante come Araucaria arau-
cana (fig. 4), lareiterazione pud essere
prodotta in maniera opportunistain rispo-
staaun evento traumatico (Grosfeld et al.,
1999) pero nellamaggioranzadegli aberi,
lareiterazione rappresenta un evento
automatico che avviene dopo unadetermi-
nata soglia di differenziazione durante lo
sviluppo “normale “ di un individuo (fig.
5). Lareiterazione rappresentacosi il mec-
canismo essenziale per il quale si costrui-
sce |lachioma della maggioranza degli
alberi (Edelin. 1977,1984, 1986;
Barthélémy et al., 1989, 1991, 1997a), alla
fine di unavera“metamorfosi architetto-
nica* (Hallé et al., 1981; Edelin, 1984).
Seguendo una progressiva e precisa
sequenzadi eventi, ogni specie pud espri-
merelasuapropria“ strategiadi reiterazio-
ne* (Edelin, 1984, 1986). Tuttavia, in base
allo studio di molte piante arboree, sono
state definite tre tappe architettoniche nel-
lo sviluppo di un albero forestale (Hallé et
al., 1978; Oldeman, 1974): (i) “I' albero
del futuro®, corrisponde ai primi stadi di
sviluppo quando la pianta ha un’ architet-
turastrettamente conforme all’ unitaarchi-
tettonica specifica ed esprime tutte le sue
categoriedi germogli diversi, (i) “I' albero
del presente” raggiungeil limite superiore
del bosco e sviluppa una chioma amplia
per mezzo dellareiterazione adattativa e/o
traumatica, (iii) “I'albero del passato’, &
contrassegnato dalla morte parziale della
chioma, caduta progressiva dei rami prin-
cipali edallo sviluppo di molte reiterazio-
ni differite.

integrazione di diversi
“livelli di organizzazione*
comeil metamero, I unitadi
crescita, I'asse fogliare, I'u-
nita architettonica (Barthélémy, 1991).
Numerosi lavori (Reffyeet al., 1991a;
Barthélémy et al., 1995a 1997a) hanno
dimostrato che |’ architettura di una pianta
puo essere vista come Una Sovrapposizio-
nedi entita botaniche (le unitadi crescita,
assi) le cui caratteristiche particolari
dipendono dallaloro posizione nellapian-
ta. Durante |’ espressione dell’ unita archi-
tettonica di una specie, si riconoscono
diversi gradienti morfogenetici, comedire
cambiamenti di direzione nel funziona-
mento dei meristemi. Dato chele caratteri-
stiche morfologiche di unaentita non
dipendono solamente della eta dell’ entita
portatrice, si utilizzal’ espressione
“etafisiologica‘ per caratterizzareil
grado di differenziazione di una entita
(Barthélémy et al., 1997). In questo conte-
sto, una reiterazione € una entita di eta
fisiologica minore o uguale rispetto a
quelladell’ entita portatrice.(fig. 6 ).

11.6-METODO E APPLICAZIONI
DELL'ANALISI ARCHITETTONICA

Basata sui concetti botanici sopra
descritti, I' analisi architettonica
delle specie implical’ osservazio-

mettono di capire e quantificarei gradien-
ti morfogenetici che caratterizzano lo svi-
luppo di ogni specie ossia, ad esempio, le
variazioni delle dimensioni e dellastruttu-
radelle unitadi crescita successive lungo
unasseolevariazioni di vigoredei rami in
funzionedellaloro posizione sopraun ger-
moglio annuale.

Ripetute tappa per tappa, per ogni sta-
dio di sviluppo, queste osservazioni sono
sintetizzate per identificare i principali
eventi morfogenetici che caratterizzano lo
sviluppo della pianta. | risultati in questo
campo d'investigazione hanno condotto
aladefinizione di un contesto generale di
interpretazione dello sviluppo delle piante

(Brethélémy et al., 1989,1991, 1997a)
che permette di capire larealizzazione
spaziale e temporale degli eventi ei pro-
cessi pillimportanti nel contesto dello
sviluppo vegetale (come ad esempio I’ ap-
parizione dellafioritura) (Barthélémy
1986, 1988 ) e analizzare la variabilita
architettonica endogena delle piante
(Loup, 1994; Costes et al., 1995;
Barthélémy et al., 1999). Questo contesto
metodologico e teorico permette anche lo
studio dell’influenza dei fattori ambientali
sull’architettura delle piante (Colin et al.,
1995; Casotti et al., 1995; Sabatier et a.,
1995; Grosfeld et al., 1999).

Il - MODELLIZZAZIONE E
SIMULAZIONE DELL’ARCHI-
TETTURA DELLE PIANTE

111.1- CONTESTO GENERALEE
OBBIETTIVI.

In base al contesto botanico prima
descritto si sviluppd una approssimazione
sperimentale e teorica per modellare e
simulare |'architettura delle piante con

ne e ladescrizione di numerosi
individui indiversi stadi di svilup-
po e in diverse condizioni
ambientali. | risultati sono rias-
sunti in schemi che simbolizzano
|e tappe endogene successive del-
lo sviluppo o la variabilita archi-
tettonicadi unaspeciein funzione
delle condizioni in cui & cresciuta.
In ogni tappa dello sviluppo e per
ogni condizione ambientale, le
osservazioni morfologiche devo-
no considerare i diversi livelli di
organizzazione derivati I’ uno
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dagli altri (internodo, unitadi cre-
scita, asse, fogliato, unitaarchitet-
tonica, albero reiterato....) per
diversi processi morfogenetici
(crescita, ramificazione, reitera-
zione). Queste osservazioni per-

Figura 5. Sequenza di sviluppo di Fraxinus excelsior. A e
B: I'albero giovane esprime la sua architettura elementa-
re e possiede una forma piramidale. C e D: I'albero adulto
edifica la sua chioma dalla reiterazione che va accompa-
gnata dalla formazione di biforcazioni. Si osserva che i
rami piu bassi muoiono e cadono naturalmente, mentre,
nella cima dell’albero, la chioma aumenta il suo volume e

diventa rotonda (adattato da Barthélémy et al., 1997).



applicazioni botaniche, agronomiche e
forestali (Blaiseetal., 1998). Gli obbietti-
vi principali consistono nell’ elaborazione
di modelli quantitativi di crescitadelle
piante. Questi modelli si basano sulla
conoscenza dello sviluppo architettonico
delle piante e si valutano e si verificano
mediante osservazioni e misurazioni in
campo, in condizioni naturai o controlla-
te. Nell’elaborazione di questi modelli la
conoscenza dei processi endogeni dello
sviluppo delle piantein studio € unacondi-
zione necessaria per la quantificazione e
modellizzazione ulteriore della variabilita
architettonica e della plasticita morfologi-
ca(Bouchonet a., 1997).

111.2- RACCOLTA DI INFORMA-
ZIONI_NUMERICHE SUI PROCES-
S| DI CRESCITA, DI RAMIFICA-
ZIONE E CODIFICAZIONE DEL -
L'ARCHITETTURADELLE PIANTE

Lostudio dellacrescitaedellaramifica-
zionedi ognuno dei tipi di assi identificati,
permette di rappresentare numericamente
I"architettura dei diversi tipi di assi della
specie. Per ognuna delle categorie di
identificati, si misura ciascun asse di un
campione rappresentativo (in generae, un
numero compreso tra50 e 100 assi e suf-
ficiente per rappresentare la variabilita
naturale di ogni tipo di asse). Le misure
che si ottengono, in generale, sono il
numero di internodi e lalunghezzadi ogni
unitadi crescita Affinché questa rappre-
sentazione numerica abbia una relazione
univoca con I’ entita della piantache si &
misurata, & necessario seguire un sistema
di qualificazione secondo alcuni criteri
(Godinetal., 1997aeb,1998 , 1999) : (1)
sialeunitadi crescitachegli assi si com-
pongono di metameri successivi, (2) gli
assi si compongono di unitadi crescita
successive, (3) ogni entita(internodi, unita
di crescita, assi) puo essere portatrice di
un’ entita equivalente, (4) possono esserci
internodi successivi eunitadi crescitasuc-
cessiveformati apartiredallo stesso meri-
stema ma (5) solo un asse puod essere
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Figura 6. Lo schema teorico di un albero ci fa
apprezzare la localizzazione delle unita di cre-
scita di diverse eta fisiologiche in funzione di
tre gradienti morfogenetici: I'effetto di base
(gradiente tipico della parte bassa, pidl giovane,
della pianta), I'acrotonia (gradiente di vigore dei
rami in funzione della loro posizione sull'asse
portante) e la reiterazione (in questo caso, per
delle seq di differ

dell'asse principale). Colori e misure uguali del-
le unita elementari indicano eta fisiologiche
simili (riprodotto da Barthélémy et al., 1997)
delle piante.

“Grafiche informatiche multi scala*
(Multiscale Tree Graphs: MTG) furono
cosi proposti come una rappresentazione
informatica naturale della struttura vege-
tale (Godin et al., 1998). Questi MTG
rappresentano una formaideale ed effi-
ciente per codificare latopologia delle
piante e gli attributi geometrici (posizione
e orientazione nello spazio) cosi come
qualitativi (tipi di produzione)... o quanti-
tativi (lunghezza, numero di foglie... ) rife-
riti all’ entita botanica (unita di crescita,
germoglio annuale, germoglio... ) di una
pianta.

Il metodo di codificazione utilizzato
permette di identificare le unitadi crescita
prodottein ogni periodo di tempo ein ogni
posizione all’interno dell’ architettura di
una pianta o di un sistema ramificato. Si
ottiene cosi un codice che riflette una
gerarchiadi assi portanti a partire daun

singolo asse portante. In colonne parallele
si aggiunge a codice I'informazione sulle
caratteristiche delle entitavegetali misura-
te come numeri di internodi e/o lalun-
ghezzadelle unitadi crescita.

111.3- MODELLIZZAZIONE MATE-
MATICA.

Laformalizzazionedegli MTG éimple-
mentata nel software AMAPmod (Godin
etal., 1997aeb, 1998, 1999) che e utiliz-
zato come un sistema di interrogazione di
database architettonici nel quale si posso-
no estrarre diversi tipi di variabili correla-
tecon entita botaniche determinate. Que-
stevariabili possono essere raggruppatein
distribuzioni o sequenze di eventi succes-
sivi lungo un asse o porzione di asse.

| metodi utilizzati per modellizzare!’ar-
chitettura delle piante sono basati sui
modelli stocastici applicati al funziona-
mento dei meristemi e i riferiscono atre
processi fondamentali: (i) la crescita degli
assi fogliati, (ii) laramificazione degli assi
fogliati e (iii) lamortalitaei fenomeni di
riposo dell’ attivita dei meristemi (Reffye
et a., 1989, 1991b, 1993). La maggioran-
zadi questi metodi matematici analizzale
sequenze o distribuzioni di dati apparte-
nenti alla classe dei processi di rinnovo o
di Markov (Guédon, 1997; Guédon et d.,
1997, 1999). Anche gli agoritmi per sele-
zionare, correggere e valutare questi
modelli sono implementati nel program-
maAMAPmod (Godinetal., 1997a,
1997b). Questi metodi permettono la
quantificazionedei gradienti morfogeneti-
ci identificati per I'analisi qualitativa del-
| architetturadelle piante .

11.4- SIMULAZIONE INFORMATI-
CATRIDIMENSIONALE

Utilizzando i concetti derivati dall’ ana-
lisi architettonica cosi come ' approccio
matematico ed informatico di AMAPmod,
furono sviluppati diversi programmi di

simulazione dell’ architettura delle

formato da uno stesso meristema, dal
momento che, per definizione, un asse
termina con lamorte o trasformazione
del meristema che gli ha dato origine
(comedire che un asse puo portare altri
assi solo lateralmente, derivati dagem-
me ascellari).

Cosl, si indicano per ogni asse misu-
rato la presenza o |'assenza di rami in
ogni nodo. Successivamente, si proce-
de alla creazione di uno schedario nel
qualesi compilal’informazione codifi-
cataper ogni assemisurato. | dati chesi

piante.

11 primo programma di simula-
zione & basato sul concetto di
modello architettonico e utilizza
sequenze automatiche in grado di
simulare processi di crescita, rami-
ficazione e mortalita. Utilizzando
tecniche computerizzate questo
software permettelasimulazionein
tre dimensioni di piante in diversi
stati di sviluppo; questo program-
ma viene utilizzato anche per la
simulazione di paesaggi (Reffye et

ottengono sono strutturati naturamen-  gigyra 7. simulazione dell'architettura delle diverse specie di - 1989).

te secondo |’ organizzazione gerarchica alberi secondo la prima versione di programmi di simulazione

dell'architettura delle piante.

11 secondo programmadi simula-



applicazioni botaniche, agronomiche e
forestali (Blaiseetal., 1998). Gli obbietti-
vi principali consistono nell’ elaborazione
di modelli quantitativi di crescitadelle
piante. Questi modelli si basano sulla
conoscenza dello sviluppo architettonico
delle piante e si valutano e si verificano
mediante osservazioni e misurazioni in
campo, in condizioni naturai o controlla-
te. Nell’elaborazione di questi modelli la
conoscenza dei processi endogeni dello
sviluppo delle piantein studio € unacondi-
zione necessaria per la quantificazione e
modellizzazione ulteriore della variabilita
architettonica e della plasticita morfologi-
ca(Bouchonet a., 1997).

111.2- RACCOLTA DI INFORMA-
ZIONI_NUMERICHE SUI PROCES-
S| DI CRESCITA, DI RAMIFICA-
ZIONE E CODIFICAZIONE DEL -
L'ARCHITETTURADELLE PIANTE

Lostudio dellacrescitaedellaramifica-
zionedi ognuno dei tipi di assi identificati,
permette di rappresentare numericamente
I"architettura dei diversi tipi di assi della
specie. Per ognuna delle categorie di
identificati, si misura ciascun asse di un
campione rappresentativo (in generae, un
numero compreso tra50 e 100 assi e suf-
ficiente per rappresentare la variabilita
naturale di ogni tipo di asse). Le misure
che si ottengono, in generale, sono il
numero di internodi e lalunghezzadi ogni
unitadi crescita Affinché questa rappre-
sentazione numerica abbia una relazione
univoca con I’ entita della piantache si &
misurata, & necessario seguire un sistema
di qualificazione secondo alcuni criteri
(Godinetal., 1997aeb,1998 , 1999) : (1)
sialeunitadi crescitachegli assi si com-
pongono di metameri successivi, (2) gli
assi si compongono di unitadi crescita
successive, (3) ogni entita(internodi, unita
di crescita, assi) puo essere portatrice di
un’ entita equivalente, (4) possono esserci
internodi successivi eunitadi crescitasuc-
cessiveformati apartiredallo stesso meri-
stema ma (5) solo un asse puod essere

Homaznamman

Figura 6. Lo schema teorico di un albero ci fa
apprezzare la localizzazione delle unita di cre-
scita di diverse eta fisiologiche in funzione di
tre gradienti morfogenetici: I'effetto di base
(gradiente tipico della parte bassa, pidl giovane,
della pianta), I'acrotonia (gradiente di vigore dei
rami in funzione della loro posizione sull'asse
portante) e la reiterazione (in questo caso, per
delle seq di differ

dell'asse principale). Colori e misure uguali del-
le unita elementari indicano eta fisiologiche
simili (riprodotto da Barthélémy et al., 1997)
delle piante.

“Grafiche informatiche multi scala*
(Multiscale Tree Graphs: MTG) furono
cosi proposti come una rappresentazione
informatica naturale della struttura vege-
tale (Godin et al., 1998). Questi MTG
rappresentano una formaideale ed effi-
ciente per codificare latopologia delle
piante e gli attributi geometrici (posizione
e orientazione nello spazio) cosi come
qualitativi (tipi di produzione)... o quanti-
tativi (lunghezza, numero di foglie... ) rife-
riti all’ entita botanica (unita di crescita,
germoglio annuale, germoglio... ) di una
pianta.

Il metodo di codificazione utilizzato
permette di identificare le unitadi crescita
prodottein ogni periodo di tempo ein ogni
posizione all’interno dell’ architettura di
una pianta o di un sistema ramificato. Si
ottiene cosi un codice che riflette una
gerarchiadi assi portanti a partire daun

singolo asse portante. In colonne parallele
si aggiunge a codice I'informazione sulle
caratteristiche delle entitavegetali misura-
te come numeri di internodi e/o lalun-
ghezzadelle unitadi crescita.

111.3- MODELLIZZAZIONE MATE-
MATICA.

Laformalizzazionedegli MTG éimple-
mentata nel software AMAPmod (Godin
etal., 1997aeb, 1998, 1999) che e utiliz-
zato come un sistema di interrogazione di
database architettonici nel quale si posso-
no estrarre diversi tipi di variabili correla-
tecon entita botaniche determinate. Que-
stevariabili possono essere raggruppatein
distribuzioni o sequenze di eventi succes-
sivi lungo un asse o porzione di asse.

| metodi utilizzati per modellizzare!’ar-
chitettura delle piante sono basati sui
modelli stocastici applicati al funziona-
mento dei meristemi e i riferiscono atre
processi fondamentali: (i) la crescita degli
assi fogliati, (ii) laramificazione degli assi
fogliati e (iii) lamortalitaei fenomeni di
riposo dell’ attivita dei meristemi (Reffye
et a., 1989, 1991b, 1993). La maggioran-
zadi questi metodi matematici analizzale
sequenze o distribuzioni di dati apparte-
nenti alla classe dei processi di rinnovo o
di Markov (Guédon, 1997; Guédon et d.,
1997, 1999). Anche gli agoritmi per sele-
zionare, correggere e valutare questi
modelli sono implementati nel program-
maAMAPmod (Godinetal., 1997a,
1997b). Questi metodi permettono la
quantificazionedei gradienti morfogeneti-
ci identificati per I'analisi qualitativa del-
| architetturadelle piante .
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termina con lamorte o trasformazione
del meristema che gli ha dato origine
(comedire che un asse puo portare altri
assi solo lateralmente, derivati dagem-
me ascellari).

Cosl, si indicano per ogni asse misu-
rato la presenza o |'assenza di rami in
ogni nodo. Successivamente, si proce-
de alla creazione di uno schedario nel
qualesi compilal’informazione codifi-
cataper ogni assemisurato. | dati chesi

piante.

11 primo programma di simula-
zione & basato sul concetto di
modello architettonico e utilizza
sequenze automatiche in grado di
simulare processi di crescita, rami-
ficazione e mortalita. Utilizzando
tecniche computerizzate questo
software permettelasimulazionein
tre dimensioni di piante in diversi
stati di sviluppo; questo program-
ma viene utilizzato anche per la
simulazione di paesaggi (Reffye et
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te secondo |’ organizzazione gerarchica alberi secondo la prima versione di programmi di simulazione

dell'architettura delle piante.

11 secondo programmadi simula-



tari che compongono una pianta,
indicando la struttura gerarchica
che compone le unita elementari
(internodi, unita di crescitae
assi) e definendo larelazione di
dipendenzadelle unitaelementa-
ri piusemplici sulle piti comples-
sg; (2) lageometria, che permette

di localizzare e dimensionare
nello spazio e unita elementari
che prendono in considerazione
sialafillotassi degli assi, siagli
angoli d'inserzione delle foglie
cosi come!’inclinazione dei rami

e(3) ladinamicadi crescita, che

Figura 8. Sinistra: asse di riferimento teorico di una specie,
che ci mostrai ipi di differenziazione possibili delle unita
di crescita (eta fisiologica crescente da 1 a 5). Destra: si
mostra la sequenza di differenziazione in cinque tappe di

crescita (riprodotto da Reffye et al., 1995a)

permette di seguire nel tempo la
formazione elamorte delle unita
elementari.

In questo modo, si raggruppa-
noi livelli strutturali di unapian-

Ft

ta (internodi, unita di crescitae
assi...) in una struttura gerarchi-
ca. Per ogni organo sviluppato
dauna piantasimulata, si defini-
scono i parametri geometrici che
dipendono dall’ ubicazione del-
I organo sull’ asse di riferimento.
Il risultato finale & un archivio
che contiene le coordinatein tre
dimensioni di ogni entita della
piantain forma matriciale (Blai-
se, 1992a). Il programma di
simulazione AMAPsim produce,
in questo modo, unarappresenta-
zione grafica della piantain tre

Figura 9. Individui di pioppo (Populus nigra clone | 45/51)

simulati impiegando AMAPsim

zione, chiamato AMAPsim (Barczi et al.,
1997) & essenzia mente basato sui concetti
dei “gradienti morfogenetici e dell’ “eta
fisiologica“ dei meristemi (Reffyeet al.,
1991a; Barthélémy et al., 1997). In questo
programma, |o sviluppo delle piante &
anche simulato da una sequenza automa-
tizzata che permettedi simularei cambia-
menti di funzionamento dei meristemi in
funzione dei gradienti morfogenetici
osservati in campo. Le tappe di differen-
Ziazione dei meristemi sono raggruppate
in un asse teorico o “asse di riferimento”
cheriproduce tutti gli stati possibili di dif-
ferenziazione morfologica di un’ unita di
crescitain accordo con lasuaetafisiologi-
ca (Reffye et al., 1991a; Jaeger et al.,
1992; fig. 7). | passi seguiti durante la
simulazione sono: (1) ladefinizione di
uno schedario di parametri descrittivi otte-
nuti a partire dall’ analisi dei dati misurati
in campo, (2) lasimulazione dellacrescita
e (3) larappresentazione grafica dei risul-
tati. Ci sono tre caratteristiche che “spin-
gono” lo sviluppo di una pianta simulata:
(1) latopologia che determinaladisposi-
zione nello spazio delle strutture elemen-

dimensioni ad alta fedelta, simu-
lando lo sviluppo ontogenetico e
lavariabilitaindividuale (Blaise,
19924, b; Blaiseeta., 1995 ; Reffye et
al., 1993; Lecoustre et al., 1993M; fig. 8).
Queste“piantevirtuali possono, in segui-
to, essere utilizzate per applicazioni in
ambito agronomico, silvicolturaleo ecolo-
gico (Reffyeet al., 1997a).

Laterza generazione di simulatori
appartiene aquellache si pud chiamare la
classe dei modelli “struttura-funzione”

(Reffyeet al., 1997b ). E' basata sull’idea
che lacrescitadi una pianta segue un pro-
grammadi sviluppo geneticamente deter-
minato eregolato dall’ ambiente attraverso

Figura 10. Simulazione della qualita della luce rice-
vuta sotto la copertura vegetale di una piantagio-
ne di palma (immagine realizzata da J. Dauzat).

|"acquisizione, da parte della pianta, di
diverse risorse come lo spazio, laluce, i
nutrienti e’ acqua, i quali sono ripartiti e
attribuiti nei diversi componenti della
pianta. All’inizio, la competizione per lo
spazio elaluce furono introdotti nel pro-
grammaAMAPparail quale fu utilizzato
per simulare gli effetti della densita di
piantagione sull’ architettura e la crescita
diametrica degli alberi (Reffyeetal.,
1997a). Questo programma e i modelli
matematici associati furono successiva-
mente sviluppati in due linee. Da una par-
te, fu considerato il comportamento bio-
meccanico dell’ albero (Reffyeet al.,
1997a), mentre dall’ altra furono inclusi
modelli basati sui process fisiologici con-
sideranti I’ utilizzazione dell’ acqua, 1" assi-
milazione ed allocazione del carbonio
(Reffyeet al., 1997b ) e lamorfogenesi
dellefoglie (Reffyeet al., 1999).

IV - APPLICAZIONI AGRO-
NOMICHE , FORESTALI E PAE-
SAGGISTICHE

1V.1- CONSIDERAZIONI GENERALI

Datal’ evidente base biologica e botani-
cadei programmi AMAP ed il fatto che si
fondano sull’ andlisi delle unitamorfologi-
che elementari delle piante, la portata di
questi modelli & elevata. | primi studi
architettonici e modellizzazioni effettuati
nel Cirad, iniziarono su specie d' interesse
agronomico e forestale delle zone tropica-
li : caffé (Coffea arabica “Robusta“,
Reffye, 1981, 1982), lichi (Litchi chinesis,
Costes, 1988), cotone (Gossypium hirsu-
tum, Reffye et al., 1987a). Piul recente-
mente, si sono estesi alle specie forestali
delle zone temperate: cedro (Cedrus
atlantica, Sabatier et al., 1994 Masotti et
al., 1995), faggio (Fagus sylvestris, Mico-
lini et al., 1994), albicocco (Prunus arme-
niaca, Costes, 1993 Costes et al.,
1993,1995), noce (Juglans spp.,
Barthélémy et al., 1995b, 1997; Sabatier et
al., 1998,1999,2000), pino d' Aleppo
(Pinus halepensis, Martinez, 1993) e pla-
tano (Platanus sp., Caraglio et al., 1990)
tragli altri.

1V.2 - MODELLIZZAZIONE DEL -
L’AMBIENTE LUMINOSO

Un modello aggiuntivo di AMAP per-
mette di valutare I effetto delle radiazioni
luminose sullacrescitadelle piante. Conla
finalitadi ottenere unasemplificazione del
complesso problema della misurazione
dellaluceincidente alivello delle unita di
ricezione delle piante ed il suo assorbi-
mento (influenzati dall’inclinazione delle



foglie, dall’ eta fisiologica e cronologica
dell’ asse portante di dette foglie e la posi-
zione dell’ asse portante nella copertura
vegetale), si & elaborato un modello che
riducei tempi di misuraedi computazione
necessari, senzaperdere di vistai fattori di
maggior influenza nella quantita e qualita
di luceintercettati daunapianta (Dauzat et
al., 1984; Blaise, 1992bh).

Questo modello prendein considerazio-
nel’incidenzadi un fotone corrispondente
al livello di luce fotosinteticamente attiva
proveniente daun certo numero di direzio-
ni su un emisfero immaginario intorno ad
unafoglia o ad un meristema. Questo per-
mettedi realizzaresimulazioni dell’ effetto
degli assi vicini sullo sviluppo di un asse
dato e, in scalapitl anpia, di analizzare le
interazioni tra piante vicine, cosi come
|" effetto dell’ ombra su di una pianta
proiettata da un corpo inanimato. Allo
stesso modo, I"analisi del trasferimento
radioattivo attraverso una copertura vege-
tale permette di valutare laqualita e quan-
titadi luce ricevuta dalla porzione apicale
dellechiome. (fig. 9).

1V.3 - ARCHITETTURA DELLE
RADICI.

Solo recentemente sono stati realizzati
studi sull’architettura delle radici con cri-
teri simili aquelli utilizzati daHalléetal.,
(1978) per descrivere sistemi di ramifica
zioneaerel (Atger et a., 1994). Questi stu-
di mostrano cheil sistemaradicale presen-
ta delle categorie di radici che seguono
unasequenzadi differenziazione, similea
quelladel sistema aereo. Come nel caso
del fusto, il sistemaradicale di una specie
puo essere classificato all’interno di un
modello architettonico definito e svilup-
pare reiterazioni. | programmi del Cirad
sopradescritti sono utilizzati nella model-
lizzazione e smulazione di sistemi radica-
li (Jourdan et al., 1995). Tuttavia, dato che
leradici non hanno la stessa struttura di
nodi einternodi del tronco, i metameri del-
leradici sono definiti come unitadi lun-
ghezza elementari, cioé laminima lun-
ghezza di radice osservata tra due ramifi-
cazioni successive. Come nel caso dei
sistemi di ramificazione caulinari, le rami-
ficazioni delle radici possono essere
modellizzate tramite catene di Markov
(Jourdan et a., 1995).

1V.4 - APPLICAZIONI IN SILVICUL -
TURAEAGRICOLTURA.

Dato chei modelli sviluppati dal Cirad
hanno come principio lo sviluppo architet-
tonico delle piante prese individual mente,
|a sua applicazione pud permettere lavalu-
tazione della densita della popolazione
ideale per ottenere misure determinate di

Figura 11. Simulazione dell’architettura aerea e
sotterranea di una paima: Elaeis guineensis
(immagine realizzata da C. Jourdan e H. Rey)
pianteegradi di variazionetrapiante, o stu-
diarelaproduzionedi legno degli individui
dopo trattamenti come il diradamento o la
potatura(Reffyeetal., 1997). Cosi, lacono-
scenzaarchitettonicaelasequenzadi diffe-
renziazione degli assi di ogni specie per-
mette di simulare lo sviluppo delle piante
influenzate da condizioni subottimali di
crescita(ad esempio, scarsafertilitd), o pre-
vedere le risposte della popolazione a
diversi fattori biotici ed abiotici in grado di
modificarelo sviluppo degli individui .
Ulteriori sviluppi attualmente associati
ad AMAP includono la modellizzazione e
simulazione della crescita radiale degli
individui, in modo da permettere di realiz-
zare approssimazioni sull’ allocazione dei
carboidrati durante la crescita secondaria
dellepiante (Reffye et al., 1995, 1997; fig.
10). Cio consente, ad esempio, di stimare
la produzione di legno delle specie arbo-
ree. Questo modulo rendeinoltre possibile
I’analisi della stabilita strutturale degli
alberi di diverse eta e |laresistenza del
fusto alaflessione (Reffye et al., 1997).
Il carattere stocastico e dinamico del
progranma AMAP, ed il livello di detta-
glio della simulazione che da questo deri-
va, permettono di prendere in considera-
zioneil fatto che ogni individuo, al’inter-
no di unapopolazione, haunasuastoriadi
vita particolare eirrepetibile e,

1V.5 - APPLICAZIONI PAESAGGI-
STICHE

Daquasi 20 anni, € stato sviluppato un
pacchetto di software di raccoltad'imma-
gini e di visualizzazione dei paesaggi.
Questi programmi possono realizzare
simulazioni di pianteindividuali o di grup-
pi di piante associate aedificazioni o topo-
grafie determinate. In questo senso, I'in-
terfacciadi AMAP utilizzando programmi
di disegno o di rilevazione, permette d'in-
tegrare le piante in un intorno e osservare
I"insieme da diverse posizioni, essendo in
pratica possibile “entrare” nel paesaggio
come osservatore (Lecoustre et al., 1993).
Questo insieme di programmi si appoggia
suunsimulatoredi crescitache non consi-
deral’ambiente e su di un vivaio virtuale
di pit di 400 specie di piante simulate.
Dall’anno 2000, lo sviluppo, I'industria-
lizzazione e la commercializzazione di
questi programmi sono stati trasferiti alla
societa privata JM G- Graphics.

V - CONCLUSIONI

Lo studio dei modelli di crescitadelle
piante ha subito un progresso significativo
negli ultimi anni. AMAP & un buon esem-
pio delle potenzialita di questi modelli.
Allo stato attuale, I" utilizzo di questi
modelli & limitato solamente dalla capa-
citaumanadi ottenere|’informazione che
li alimenta. Attualmente, la maggior parte
di questainformazione si trovanelle pian-
te stesse. Questo ci dimostral’importanza
degli studi pluri-disciplinari e I’interesse
di conservare unarelazione forte trai
risultati delle investigazioni accademiche
eleapplicazioni concrete.
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pertanto, uno sviluppo diverso, in
maggiore o minore misura dei i
suoi vicini. | vantaggi, rispetto ad
altri modelli proposti in silvicoltu-
ra (vedere Houllier et al., 1991)

sono maggiori nel caso dei sistemi
forestali 0 agroforestali seminatu-
rali, nei quali le variazioni dello

sviluppo traindividui di unastessa

specie possono aumentare grazie

alla presenza di fattori che, in

Figura 12. Simulazione col programma AMAPpara della crescita
simultanea di diversi Picea abies in una piantagione del nord

generale, hanno poca importanza. geija Francia, Vista dal di sopra (centro fila superiore) e vista di

nellavariabilita dei sistemi fore-
stali tradizionali. Traquesti fattori,
s'incontrano le variazioni geneti-
cheedi eta, cosi come ladistribu-
zione irregolare degli individui
nello spazio.

profilo (centro fila inferiore) degli alberi. Gli alberi 1 e 3 cresco-
no al bordo della piantagione e presentano unacaduta naturale
dei rami nei lati verso la popolazione. L'albero 2 cresce nel cen-
tro della popolazione ed & circondato da altri alberi. L'albero 4
cresce senza iZi

crescita radicale degli alberi & rappresentato sotto, in un taglio
trasversale del fusto mentre i profili degli anelli sono rappre-
sentati sopra, a sinistra e a destra (da Reffye et al., 1997a)

Leffetto della sulla




