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Aspetti genetici e molecolari della maturazione

del frutto **

La maturazione coincide con la fase finale dello sviluppo del frutto e da un
punto di vista fisiologico presenta molte analogie con la senescenza. Si tratta di una
sindrome fisiologica complessa, nel corso della quale il frutto è caratterizzato da
alcuni processi chimico-fisici quali l’aumento del grado zuccherino, l’idrolisi dell’a-
mido, la diminuzione di acidità, il rammollimento della polpa, lo sviluppo del
colore e della componente aromatica, caratteri che in linea generale ne aumentano
il grado di appetibilità. Nel corso della maturazione oltre a modificazioni con con-
notazioni positive il frutto acquisisce anche caratteristiche negative che si compen-
diano in un eccessivo rammollimento della polpa che rende problematica la mani-
polazione del prodotto, in una diminuzione del valore nutrizionale (diminuzione di
antiossidanti), e, per certe tipologie di frutto, in un aumento del potenziale allerge-
nico ed in una maggiore suscettibilità allo sviluppo di fisio- e fitopatie. Interventi di
tipo biotecnologico possono essere indirizzati ad esaltare i caratteri positivi, ed a
ridurre o annullare quelli negativi.

Utilizzando criteri tassonomici specifici i frutti vengono distinti in diverse tipo-
logie, mentre da un punto di vista fisiologico si distinguono in climaterici e non cli-
materici. Nei primi, in prossimità della maturazione si ha un aumento della biosin-
tesi di etilene e del ritmo respiratorio che raggiungono un massimo (climaterio) e
quindi decadono, mentre nei frutti non climaterici si ha assenza del climaterio eti-
lenico e di quello respiratorio. La maggior parte delle conoscenze di tipo genetico
e molecolare sono relative ai frutti climaterici ed in particolare al pomodoro, e
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riguardano il rammollimento della polpa, lo sviluppo del colore, e la biosintesi e
percezione dell’etilene.

Metabolismo della parete cellulare e rammollimento della polpa

Le poligalatturonasi (PG) rappresentano le idrolasi di parete maggiormente
studiate in relazione alla maturazione. Ciò è dovuto al fatto che la loro attività
aumenta in modo drammatico nel corso della maturazione del frutto di pomodo-
ro [24]. L’analisi di piante transgeniche della stessa specie ha successivamente
dimostrato che le PG da sole non sono in grado di controllare il processo del ram-
mollimento [23, 46, 47]. Un loro coinvolgimento più diretto è stato ipotizzato nel-
l’aumento della suscettibilità del frutto a fitopatie normalmente associate alla matu-
razione [33]. Altre idrolasi di parete studiate sono state le pectinmetilesterasi
[PME, 53] e le endo-�-1,4-glucanasi [10, 35]. Anche in questo caso l’analisi dei
transgeni ha consentito di accertare che nessuno dei due enzimi è in grado di con-
trollare da solo il rammollimento della polpa [26]. L’ipotesi formulata è che il pro-
cesso implichi l’azione sequenziale di diversi enzimi che attaccano componenti spe-
cifici della parete cellulare. Non è da escludere infine che, in presenza di una fami-
glia multigenica, siano coinvolti geni frutto-specifici espressi esclusivamente nel
corso della maturazione. 

I risultati più interessanti nello studio della consistenza del frutto di pomodoro
sono relativi alle espansine [14]. Si tratta di proteine strutturali di parete associate
a numerosi tessuti e a diversi stadi di sviluppo, che vanno incontro a modificazioni
rapide di dimensione e di forma. La repressione delle espansine di maturazione
(EXP1) in pomodoro porta ad una riduzione del rammollimento della bacca. Al
contrario, una sovrespressione dello stesso gene porta al risultato opposto [11]. 

Sulla base di tali risultati si è ipotizzato che le espansine svolgano un ruolo
determinante nel controllo del processo di rammollimento; è da precisare tuttavia
che il grado di consistenza della polpa viene oggi misurato con tecniche rudimen-
tali (resistenza della polpa alla penetrazione) e che non sono in grado di cogliere
singoli aspetti che, nel loro insieme, definiscono il rammollimento. È probabile che
con la messa a punto di tecnologie più avanzate si riesca ad individuare dei para-
metri singoli in grado di valutare aspetti specifici che concorrono a definire la per-
dita di consistenza della polpa ed a precisare quindi il ruolo che le singole idrolisi
di parete possono svolgere sulla evoluzione degli stessi parametri.

Luce ed accumulo di carotenoidi nel frutto

Gli studi condotti a livello molecolare in tale settore riguardanti quasi esclusi-
vamente il pomodoro hanno messo in evidenza che la luce esercita il maggior
effetto nello sviluppo della pigmentazione del frutto, mentre ha uno scarso effetto
su altri aspetti della maturazione [2].
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Il viraggio dal verde al rosso tipico del pomodoro è dovuto alla evoluzione dei
cloroplasti in cromoplasti; parallelamente alla degradazione delle membrane foto-
sintetiche, si assiste ad una metabolizzazione della clorofilla ed a un accumulo di
carotenoidi, tra cui il �-carotene ed il licopene [27]. La regolazione della sintesi di
carotenoidi nel corso della maturazione del pomodoro [26, 37] e del melone [31] è
controllata almeno in parte da geni legati alla maturazione ed indotti dall’etilene.
Recentemente in pomodoro è stato isolato il gene codificante la licopene-ε-ciclasi
che controlla il livello di �-carotene e licopene [44]. Ciò ha portato a chiarire le
basi molecolari dei mutanti di pomodoro � (beta) e cr (crimson), caratterizzati per
avere la pathway spostata verso un accumulo di �-carotene o fitoene, a secondo che
si abbia una sovra- o sotto-espressione della ciclasi. Analisi genetiche condotte in
peperone [52] indicano che numerosi loci responsabili della pigmentazione in
pomodoro sono in esso conservati; è probabile che ciò accada anche in altre specie.

Una mutazione recessiva particolarmente interessante per l’accumulo dei caro-
tenoidi è high pigment-1 (hp-1). Tale mutazione in contrasto con la maggior parte
delle altre mutazioni di pomodoro che interessano i carotenoidi, porta ad un
aumento nell’accumulo di licopene e �-carotene, oltre che ad un più elevato livello
di clorofilla negli organi verdi [54]. Recentemente è stata descritta una mutazione
hp-2 simile ad hp-1, ma a questa non allelica [55].

Semenzali di pomodoro omozigoti per l’allele hp-1 mostrano una tendenza esa-
gerata al de-eziolamento [42]. Tali semenzali (hp-1/hp-1) presentano una inibizione
dell’allungamento dell’asse ipocotile ed un accumulo di antocianine. Il de-eziola-
mento è un processo controllato dal fitocromo (luce rossa), e che può essere accel-
lerato da luce blu; ciò suggerisce che il mutante hp-1 interagisce con l’azione recet-
toriale e/o trasduttiva del fitocromo e del criptocromo. La sovrespressione del fito-
cromo A di avena in pomodoro porta ad un fenotipo simile a quello del mutante
hp-1, incluso un aumento di carotenoidi nel frutto maturo [9]. Il fenotipo hp-1
risulta represso quando associato al mutante aurea, confermando il ruolo svolto da
hp-1 nelle risposte controllate dal fitocromo [41]. La quantificazione dei livelli di
fitocromo in semenzali normali e hp-1/hp-1 indica che le risposte di tipo fitocro-
mico amplificate che si osservano nel mutante hp-1 avvengono in un contesto di
livello e stabilità della proteina cromofora del tutto normali. Ciò suggerisce che il
prodotto del gene HP-1 agisce come regolatore negativo del segnale trasduttivo del
fitocromo. Tale ipotesi è compatibile con i risultati ottenuti in Arabidopsis, specie
nella quale sono stati isolati e caratterizzati il maggior numero di geni coinvolti
nella traduzione del segnale fotomorfogenetico [13]. I prodotti della maggior parte
di tali geni funzionano da effettori negativi. Recentemente è stato dimostrato che il
gene di pomodoro hp-2 è omologo al gene DE-ETIOLATED1 di Arabidopsis, coin-
volto nella fotomorfogenesi [39, 40]. Questi risultati confermano il significato asso-
lutamente generale del meccanismo trasduttivo della luce anche nell’accumulo dei
pigmenti nel corso della maturazione, e suggerisce che una migliore comprensione
di tali processi possa portare a migliorare in modo significativo il valore nutrizio-
nale e la qualità dei frutti.
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Biosintesi dell’etilene e percezione del segnale ormonale

All’etilene viene riconosciuto un ruolo fondamentale nella regolazione della
sindrome della maturazione dei frutti climaterici. Tale ruolo è stato dimostrato in
modo inequivocabile mediante l’introduzione dell’approccio genetico e molecolare
nello studio della biosintesi, percezione e trasduzione dell’ormone [22, 30].

La biosintesi dell’etilene è catalizzata da due enzimi chiave, l’1-amminociclo-
propanocarbossilato (ACC) sintetasi (ACS) e l’ACC ossidasi (ACO). L’ACS cata-
lizza la conversione di S-adenosilmetionina (AdoMet) ad ACC, mentre ACO regola
la ossidazione di ACC ad etilene. Entrambi gli enzimi svolgono un ruolo regolativo
e sono codificati da due famiglie multigeniche. La transizione dal sistema I, respon-
sabile della produzione basale di etilene nelle parti vegetative della pianta e nei
frutti in fase preclimaterica, al sistema II, presente nei frutti in fase climaterica e
caratterizzato da una azione autocatalitica dell’ormone, sarebbe dovuta alla attiva-
zione di geni specifici di ACS [7] e di ACO [8, 45], espressi esclusivamente in fase
di maturazione.

La comprensione dei meccanismi di percezione e trasduzione dell’etilene
deriva da studi condotti su mutanti di Arabidopsis [32, 48]. L’approccio genetico
molecolare ha portato alla identificazione di geni coinvolti nella percezione dell’or-
mone (ETR, Ethylene Resistant ed ERS, Ethylene Receptor Sensor) e nella catena
trasduttiva (CTR, Constitutive Triple Response ed EIN, Ethylene Insensitive). La
delezione anche di un singolo amminoacido nella porzione recettoriale di ETR
porta ad una perdita irreversibile di sensibilità all’etilene.

La delucidazione degli aspetti molecolari relativi alla biosintesi ed al metaboli-
smo dell’ormone ha consentito di mettere a punto interventi di tipo biotecnologico,
basati sulla sovrespressione o sottespressione di geni specifici. Tali interventi sono
stati finalizzati prevalentemente alla riduzione del livello di etilene mediante la sot-
tespressione dei geni di ACS ed ACO, o riducendo la disponibilità di AdoMet ed
ACC, precursori dell’etilene, mediante la sovrespressione dei geni che codificano
rispettivamente AdoMet idrolasi ed ACC deaminasi [26].

La riduzione del livello di etilene si è dimostrata una via più efficace nel con-
trollo della maturazione nel suo complesso, rispetto alla riduzione dell’attività poliga-
latturonasica, via perseguita nella costituzione del primo pomodoro transgenico. Al
momento attuale interventi biotecnologici sul sistema di percezione dell’ormone
appaiono più problematici, probabilmente per la ridondanza del sistema recettoriale.

La possibilità di controllare per via biotecnologica la maturazione del frutto e
di modificarne le caratteristiche qualitative, nutrizionali e salutistiche è appena agli
albori. I risultati ottenuti manipolando la via biosintetica e di percezione dell’eti-
lene possono costituire esempi paradigmatici, che mettono in evidenza come la
comprensione dei meccanismi regolativi di un fenomeno sia la premessa indispen-
sabile per mettere a punto interventi biotecnologici mirati in grado di controllarlo,
riducendo al minimo effetti collaterali non desiderati.
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Verso un modello comune di regolazione della maturazione climaterica e non-climaterica

La sottespressione dei geni di ACS e di ACO, unitamente alla manipolazione
del sistema recettoriale, se da una parte hanno consentito di precisare il ruolo che
l’etilene svolge sulla maturazione, hanno messo in evidenza che esistono aspetti
della maturazione climaterica che sono etilene indipendente. D’altra parte l’etilene
esogeno è in grado di stimolare la colorazione dell’albedo nell’arancia, tipico frutto
non climaterico [3]. Inoltre, molti dei processi che concorrono a definire la matu-
razione di frutti climaterici e non climaterici sono gli stessi, anche se presentano
pattern regolativi differenti. Sulla base di tali considerazioni e tenendo conto del
discreto grado di omologia che si riscontra a livello genetico tra le diverse tipologie
di frutto, si potrebbe ipotizzare che i due modelli fisiologici di maturazione clima-
terica e non climaterica derivino da un modello di regolazione comune che si è evo-
luto nel corso della filogenesi e del processo di addomesticamento [15, 21, 38].

Tale ipotesi potrebbe essere verificata su pomodoro, Arabidopsis e fragola, i
cui frutti si pongono come altrettanti modelli rappresentativi di programmi di svi-
luppo e maturazione specifici. Inoltre, per la facilità di trasformazione e rigenera-
zione tutte tre le specie, mediante integrazione stabile di transgeni, possono essere
utilizzate in studi di genomica funzionale.

Il pomodoro, per la sua importanza economica e duttilità, è stato utilizzato
come modello per lo studio della maturazione dei frutti climaterici. Da un punto di
vista genetico esso presenta il vantaggio di possedere un genoma relativamente pic-
colo (0,9 pg/genoma apolide, [6]) e sono disponibili più di 1000 marker moleco-
lari, con una spaziatura genetica inferiore a 2cM [51]. La mappa genetica conse-
guente è risultata particolarmente utile per l’identificazione e localizzazione di QTL
con loci che controllano lo sviluppo, la maturazione e la qualità del frutto [12, 16,
25, 34]. È in allestimento con fondi messi a disposizione dalla National Science
Foundation USA un database che comprenderà 30.000 sequenze allestite da frutti
in diverse fasi dello sviluppo, delle quali si presume che circa 1000 siano non
ridondanti e specifiche del frutto. Inoltre, agli approcci molecolari sopra ricordati,
nel caso del pomodoro il miglioramento genetico e la mutagenesi hanno portato ad
un ampliamento del germoplasma, nell’ambito del quale sono disponibili geni che
influenzano aspetti molteplici dello sviluppo e della maturazione del frutto. L’intro-
gressione di tipi selvatici in varietà coltivate potrà portare alla costituzione di linee
fenotipiche varianti anche per aspetti che riguardano lo sviluppo e la maturazione
del frutto [17].

Arabidopsis si pone come modello insuperato per lo studio oltre che di tutti gli
aspetti genetici e molecolari della pianta, anche di quelli che riguardano lo sviluppo
del frutto deiscente. Sfruttando programmi di mutagenesi di vaste proporzioni e
studi di genomica funzionale, recentemente è stato possibile individuare geni del
tipo MADS-box, simili ad AGAMOUS (AGL), che controllano diversi aspetti dello
sviluppo e della maturazione della siliqua [19].
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Tra i frutti non climaterici quello che si presta maggiormente ad essere assunto
come modello è la fragola. Lo screening differenziale ha portato infatti alla identi-
ficazione di numerosi geni legati alla maturazione. Più recentemente utilizzando la
tecnica dei microarrays sono stati identificati geni che controllano lo sviluppo delle
caratteristiche aromatiche [1].

L’identificazione di elementi genetici di regolazione comuni a frutti climaterici
e non-climaterici rappresenta una tappa fondamentale per la comprensione della
maturazione. Gli stessi elementi potrebbero essere condivisi o in qualche modo col-
legati a quelli che regolano la maturazione dei frutti deiscenti. Anche se tali ele-
menti regolativi comuni rimangono per lo meno elusivi, i geni che controllano lo
sviluppo della siliqua di Arabidopsis, e tra questi quelli che codificano per fattori di
trascrizione della famiglia MADS-box [19], potrebbero costituire punti di partenza
per la ricerca di meccanismi di controllo comuni. A tale riguardo la espressione
ectopica (nei sepali) del gene AGAMOUS di pomodoro (TAG1) normalmente
espresso nel carpello, determina l’evoluzione dei sepali in organi carnosi, l’instau-
rarsi di un metabolismo parietale tipico della bacca in maturazione e l’accumulo di
carotenoidi [29]. Tali risultati potrebbero indicare che TAG1 funziona come fat-
tore di controllo ridondante della maturazione. In alternativa, TAG1 potrebbe non
regolare la maturazione in vivo, ma mimare, quando sovraespresso nei sepali, l’a-
zione di un gene regolatore specifico, con struttura simile ad AGAMOUS. L’indivi-
duazione di altri mutanti di pomodoro con maturazione bloccata ed insensibili
all’etilene (nor e rin), potrà costituire un’altra via per la ricerca di elementi regola-
tivi comuni alla maturazione climaterica e non-climaterica.

Analisi molecolare dello sviluppo del frutto

In figura 1 sono riportati i geni che regolano lo sviluppo e la maturazione di
diverse tipologie di frutto. I geni omeotici della fioritura, quali i geni MADS-box
AGAMOUS e SQUAMOSA di Arabidopsis, rappresentano determinanti molecolari
per lo sviluppo degli organi fiorali, compresi i carpelli. L’analisi molecolare dei 45
geni MADS-box di Arabidopsis [5], ha portato alla individuazione di membri con
attività frutto specifica. I geni MADS-box sono caratterizzati dalla presenza di un
dominio altamente conservato, denominato MADS-box, seguito da tre domini (I, K
e C) meno conservati. I domini I e K sarebbero coinvolti nella formazione di omo-
o etero-dimeri con altre proteine MADS, mentre il dominio C, il più variabile,
sarebbe responsabile della specificità funzionale [43]. L’inattivazione del gene
MADS-box FRUITFUL porta alla produzione di una siliqua che non si espande
interamente, anche se non esercita alcun effetto sullo sviluppo del seme [28]. Altri
due geni simili ad AGAMOUS (AGL1 e AGL5), e recentemente ridenominati
SHATTERPROOF 1 (SHP1) e SHATTERPROOF2 (SHP2), controllano la forma-
zione dello strato di separazione cellulare responsabile della deiscenza della sili-
qua [36]. SHP1 ed SHP2 sono negativamente regolati da FRUITFUL [18]. Fattori
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di regolazione del tipo MADS-box controllano lo sviluppo del frutto anche in
pomodoro, melo, fragola e nelle cucurbitacee [49, 50, 56, 20].

In pomodoro attraverso la individuazione di QTLs che controllano aspetti della
qualità e della maturazione del frutto, e la selezione di linee quasi isogeniche –
nearly isogenic lines (NILs) – per il tratto considerato è stato possibile individuare
un locus fruit weight 2.2 (fw 2.2) che controlla la massa del frutto attraverso una
modulazione della divisione cellulare a livello del carpello in fase di pre-antesi [4].
Tenendo conto che il gene fw2.2 agisce come regolatore negativo del fenomeno, nel
corso del processo di addomesticamento della specie è stato operata una selezione
verso le forme alleliche più deboli il che ha consentito di incrementare notevol-
mente la massa della bacca. Omologhi del gene fw2.2 sono presenti anche in Ara-
bidopsis; rimane tuttavia da dimostrare se anche nella stessa specie tali geni con-
trollano la massa o altri aspetti dello sviluppo del frutto, e come interagiscono con
i geni MADS-box specifici.
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Fig. 1. L’analisi genetica ha consentito di individuare in differenti tipologie di frutto numerosi
geni, alcuni dei quali codificano per fattori di trascrizione. In alto sono schematizzate le diverse
fasi del ciclo di sviluppo del frutto, mentre a sinistra sono riportati i geni con probabile funzione
regolativa. A fianco di ogni gene (carattere in grassetto) sono riportati eventuali geni ad esso orto-
loghi (carattere normale). La linea continua indica le fasi dello sviluppo in cui il gene è espresso
mentre quella tratteggiata, un suo eventuale controllo indiretto.



Conclusioni

Le indagini molecolari condotte sullo sviluppo e la maturazione del frutto,
unitamente alla messa a punto recente di tecniche di genomica comparata e fun-
zionale, lasciano intravedere sviluppi significativi del settore nei prossimi anni.

Nel decennio trascorso sono stati chiariti in modo definitivo la biosintesi del-
l’etilene, la sua percezione e il suo meccanismo di azione, unitamente ad aspetti del
metabolismo della parete cellulare e di variazioni della consistenza della polpa asso-
ciati alla maturazione.

Più recentemente, la caratterizzazione dei geni più importanti coinvolti nella
biosintesi dei carotenoidi unitamente alla definizione dell’azione che la luce svolge
sulla maturazione potranno consentire di modificare la qualità del frutto miglioran-
done anche le caratteristiche nutrizionali. È da precisare che anche in tale settore,
analogamente a quanto è successo per l’etilene, i maggiori risultati saranno conse-
guenti solo ad una più completa comprensione delle basi regolative di tali processi.

L’adozione di approcci di tipo genomico e proteomico consentirà inoltre di
chiarire il grado di inter-regolazione e di sinergia che esiste tra i diversi processi che
insieme concorrono a definire la sindrome della maturazione, aspetti questi che
rimangono a tutt’oggi quasi del tutto sconosciuti. Infine, altri indirizzi della futura
attività di ricerca riguarderanno lo studio delle fasi iniziali dello sviluppo del frutto,
l’identificazione di meccanismi di regolazione comuni a frutti climaterici e non-cli-
materici, unitamente alla caratterizzazione da un punto di vista molecolare di tratti
distintivi discreti, caratteristici della maturazione dei frutti delle singole specie.
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