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Abstract — Green Revolution, a term coined by William S. Gaud in 1968, refers to
the increase in cereal production (wheat, maize, rice) between the 1950s and 1970s in
developing countries, thanks to high-yielding varieties and advanced agronomic tech-
niques. This increase was crucial to address famine and provide sufficient calories for a
rapidly growing global population.

In Mexico, the programme led by Norman Borlaug at CIMMYT resulted in the
selection of semi-dwarf, rust-resistant, high-yielding wheat varieties, thanks to the intro-
duction of the Norin Rh# genes. Maize was also improved with semi-dwarf varieties
such as Tuxpefio Crema I, reducing lodging and increasing yield through the d8 gene.

In Asia, the IRRI developed semi-dwarf, high-harvest-index rice varieties, such as
IR8 and IR36, utilising the 5sd1 allele, while later flood-tolerant varieties (Swarna-Subl,
TR64-Sub1) utilized the Sub1A-1 gene.

The Green Revolution doubled cereal production between 1961 and 1985, reduc-
ing hunger and infant mortality while increasing income and food security. However, it
also caused negative environmental impacts, decreased crop diversity, and nutritional
limitations.

To overcome these limits, the concept of the Evergreen Revolution, proposed by
M.S. Swaminathan, aims to integrate productivity and environmental sustainability,
promoting ecologically regenerative agriculture capable of feeding the population with-
out compromising ecosystems.

Keywords: High yielding varieties, Breeding strategies, dwarfing genes, Wheat, Maize,
Rice. pros and cons Green Revolution

Riassunto — La “Rivoluzione verde”, termine coniato nel 1968 da William S.
Gaud, descrive 'aumento della produzione di cereali — frumento, mais e riso — avvenu-
to tra gli anni ’50 e *70 nei Paesi in via di sviluppo, grazie all'introduzione di varieta ad
alto potenziale produttivo e all’adozione di tecniche agronomiche avanzate. Questo in-
cremento fu cruciale per una popolazione mondiale in rapida crescita, con livelli calori-
ci pro capite inferiori alle necessita, nei Paesi in via di sviluppo, e soggetta a carestie ri-
correnti.

Lesperienza europea, e in particolare quella italiana, fu fondamentale in termini di
germoplasma iniziale e di modello sperimentale.

In Messico, la Oficina de Estudios Especiales (poi diventata Cimmyt) istituita nel
1943 con il supporto della Rockefeller Foundation, avvid programmi di miglioramento
genetico guidati da Norman Borlaug per il frumento, e da altri specialisti per mais. Bor-
laug seleziono varieta semi-nane, resistenti alla ruggine e adattabili, come Kentana 48
(Kenya x Mentana). Lintroduzione dei geni del frumento giapponese Norin permise di
ottenere varieta ad alta produttivita e basso rischio di allettamento, diffuse rapidamente
in Messico e successivamente in Asia, garantendo autosufficienza in Pakistan (1968) e
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India (1972). 1 geni Rht-B1b, Rht-D1b e Rht-8 furono determi-
nanti per la riduzione della taglia e la stabilita del raccolto.

1l programma sul mais si concentro sulla selezione di popo-
lazioni locali e poi sulla costituzione di varieta sintetiche, come
Tuxpefio Crema I, con bassa taglia, precocita e elevato indice
di raccolta. Laltezza delle piante fu ridotta di circa un terzo,
aumentando la resa e riducendo I'allettamento, grazie all’intro-
duzione del gene d8. Popolazioni derivanti da queste selezioni
furono diffuse in Asia, Africa e America Latina.

1l miglioramento del riso in Asia, ispirato dai successi mes-
sicani, fu promosso dall'TRRI (fondato nel 1961), con varieta
semi-nane e ad alto indice di raccolta come IR8 e IR36, capaci
di maturare precocemente, resistere all’allettamento e adattarsi
a diverse latitudini. La bassa statura ¢ stata ottenuta principal-
mente tramite l'allele recessivo sd1, che riduce la biosintesi
delle gibberelline. Successivamente, varieta tolleranti all’alla-
gamento, come Swarna-Sub1l e IR64-Sub1, hanno utilizzato il
gene Sub1A-1, migliorando la sopravvivenza senza penalizzare
la resa.

La Rivoluzione verde determind un raddoppio della produ-
zione di cereali nei Paesi in via di sviluppo tra il 1961 e il 1985,
riducendo mortalita infantile e fame, aumentando reddito e si-
curezza alimentare. Tuttavia, I'intensificazione agricola com-
portd impatti ambientali significativi: aumento delle emissioni
di gas serra, degrado del suolo, inquinamento idrico e riduzio-
ne della diversita colturale. Inoltre, le varieta ad alto rendimen-
to presentavano contenuto proteico e nutrizionale limitato,
mentre 'uso massiccio di agrofarmaci ha avuto effetti negativi
sulla salute.

Per affrontare queste criticita, ¢ emerso il concetto di Rivo-
luzione sempreverde, promosso da M.S. Swaminathan, che in-
tegra produttivita e sostenibilita ambientale, mirando a
un’agricoltura ecologicamente rigenerativa, capace di nutrire
la popolazione senza compromettere gli ecosistemi. L’obiettivo
¢ superare i limiti della Rivoluzione verde mediante tecnologie
avanzate, politiche agricole sicure e gestione equilibrata delle
risorse genetiche, ambientali e socio-economiche.

Parole chiave: Varieta ad elevato rendimento, Stratege di Mi-
glioramento genetico, Geni nanizzanti, Frumento, Mais, Riso,
Vantaggi e critiche alla Rivoluzione verde

Introduzione

“Rivoluzione verde” ¢ il termine coniato nel 1968 da
William S. Gaud [34], direttore dell’ Agenzia statunitense
per lo sviluppo internazionale (USAID), per descrivere
l'aumento della produzione e della disponibilita di cerea-
li destinati all’alimentazione umana, avvenuto negli anni
Sessanta del secolo scorso, soprattutto nei Paesi in via di
sviluppo. Tale incremento fu il risultato dell'introduzione
in coltura di nuove varieta di frumento, mais e riso, carat-
terizzate da elevata potenzialita produttiva, e dell’adozio-
ne di nuove tecniche di gestione agronomica [20].

Si tratto di un evento di grande importanza per una
popolazione mondiale che, nello stesso periodo, si era

raddoppiata, stava modificando le proprie abitudini ali-
mentari e, in molte aree, non disponeva di quantita ade-
guate di derrate alimentari. Infatti, mentre nel mondo
occidentale la disponibilita alimentare pro capite era si-
cura e superava le 3500 calorie al giorno, nei Paesi in via
di sviluppo essa era inferiore alle 2300 calorie, e ricor-
renti erano le situazioni di carestia dovute a raccolti in-
sufficienti, causati da attacchi di insetti e agenti patogeni
e/o da avverse condizioni meteorologiche.

La Rivoluzione verde ebbe origine grazie alla lungi-
miranza di alcuni scienziati che si adoperarono affinché
tali situazioni non dovessero piu verificarsi. Da secoli,
infatti, le produzioni di frumento, mais e riso — tre coltu-
re alla base di altrettante grandi civilta in Europa, Ame-
rica e Cina e che ancora oggi forniscono la maggior parte
delle calorie giornaliere pro capite a livello mondiale (ri-
s0: 544 kcal; frumento: 526 kcal; mais: 146 kcal) — erano
stagnanti nelle aree pitt popolose del pianeta, contri-
buendo alla diffusione di poverta e fame.

I promotori di questa rivoluzione ritenevano che tali
condizioni potessero essere evitate attraverso I’adozione,
in agricoltura, delle moderne scienze e tecnologie, sup-
portate da idonee politiche economiche e sociali e da
una chiara volonta di intervento. Era per loro evidente
che l'agricoltura non possiede poteri “magici”, ma che,
essendo la maggior parte della popolazione attiva impe-
gnata in agricoltura, un aumento della resa delle colture
avrebbe determinato un incremento della disponibilita
alimentare, del reddito e del benessere sociale. Lespe-
rienza europea, e pitl in generale quella del mondo occi-
dentale, lo dimostravano ampiamente. Accanto alle
grandi scoperte di Pasteur sui processi di vinificazione,
di Liebig sulla fertilita del suolo e di Mendel sulla tra-
smissione dei caratteri ereditari, il fervore scientifico
aveva condotto, tra altro, alla costituzione e all’introdu-
zione in coltivazione di nuove varieta di frumento in
Francia, Olanda, Australia e Canada [35].

Particolarmente significativa, anche per il contributo
all’avvio della Rivoluzione verde, in termini di biodiver-
sita e di impostazione delle attivita, fu I’esperienza italia-
na. Sin dall’inizio del Novecento era infatti in atto un in-
tenso impegno volto a combinare, in una singola pianta,
le caratteristiche di pregio di due o pit1 varieta. Un ruolo
di primo piano ebbe l'introduzione, nei programmi di
incrocio, di germoplasma originario di ambienti molto
diversi — Europa centrale, Gran Bretagna, Italia e Giap-
pone — nell’ipotesi di ottenere varieta dotate di ampia
adattabilita. Dalla discendenza dell’incrocio, effettuato
nel 1913, tra una linea selezionata dalla progenie di Réez/
x Wilhelmina Tarwe — quest’ultima derivante dall’incro-
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cio tra 'olandese Nieuwe Witte e I'inglese Squarehead —
e il glapponese Aka Komugi, Strampelli seleziono, tra le
altre, le varieta Ardito (1920), dalla quale sarebbe poi
derivato il frumento russo Bezostaya, e Mentana (1923).
Queste varieta erano caratterizzate da una riduzione del-
la taglia del 15-20% e da una precocita di 15-20 giorni
rispetto a Rieti, da un’elevata fertilita delle spighette, da
un accestimento limitato, da un modesto peso dei mille
semi, da un elevato indice di raccolta e da una buona ri-
sposta alle concimazioni. Su tali varieta venne impostata,
nel 1924-25, la cosiddetta Battaglia del grano, che — ac-
compagnata dalla diffusione della sperimentazione in
ambienti diversi, dall’attivita dimostrativa e propagandi-
stica, dall’agevolazione del credito per la bonifica, dai
concorsi tra agricoltori, ecc. — aveva come obiettivo
principale I'aumento del rendimento medio per unita di
superficie, nella convinzione che anche incrementi mo-
desti avrebbero prodotto risultati consistenti a livello
nazionale [74].

La varieta Mentana si diffuse ampiamente ed entro in
numerosi programmi di incrocio in diverse parti del
mondo, compresi quelli che segnarono I'inizio della Ri-
voluzione verde. Essa fu infatti una delle tre varieta di
base utilizzate negli incroci grazie alla sua bassa taglia e
all'insensibilita al fotoperiodo [9].

Limpostazione e le attivita

Non & noto con quale livello di dettaglio i pionieri
della Rivoluzione verde conoscessero I'esperienza italia-
na e, pitl in generale, quella europea. Essi erano tuttavia
convinti che esistesse una sola strada per aumentare la
produzione agricola: coltivare varieta potenzialmente
produttive e adottare tecniche agronomiche in grado di
consentire alle piante di esprimere pienamente il loro
potenziale genetico.

Ritenevano inoltre che espressioni come “basso uso
di mezzi tecnici” fossero fuorvianti, poiché I'impiego di
tali mezzi era necessario per ottenere buoni raccolti.
Piuttosto, sarebbe stato opportuno sostituire i mezzi
tecnici di origine commerciale con quelli prodotti in
azienda, ad esempio fornendo azoto al terreno mediante
biofertilizzanti anziché fertilizzanti di sintesi industriale,
coltivando varieta resistenti agli agenti patogeni invece
di ricorrere ai fitofarmaci e puntando su varieta adatte a
terreni difficili, piuttosto che tentare di migliorarli inde-
finitamente [20].

La Rivoluzione verde ebbe ufficialmente inizio nel
1943, quando, in seguito a un accordo tra il Ministro
dell’Agricoltura del Messico e la Rockefeller Founda-

tion, fu istituita la Oficina de Estudios Especiales (OEE),
con sede a Chapingo (Messico). L'accordo faceva segui-
to a una visita in Messico di Henry A. Wallace — vicepre-
sidente degli Stati Uniti, gia Segretario all’ Agricoltura e
fondatore di quella che sarebbe diventata la Pioneer Hi-
Bred International — in occasione dell'insediamento del
presidente messicano Avila Camacho e alla successiva
visita di una delegazione di tre scienziati composta da
Elvin C. Stakman dell’Universita del Minnesota, che la
presiedeva, Paul Mangelsdorf dell’Universita di Har-
vard e Richard Bradfield della Cornell University [73].

L’Oficina era diretta da George Harrar, coadiuvato da
Norman Borlaug, fitopatologo vegetale, Edwin Wellhau-
sen, esperto di genetica del mais, e William Colwell, spe-
cialista di scienza del suolo. Insieme guidavano un grup-
po composto da 20 ricercatori statunitensi e 100 messica-
ni, con il compito di migliorare la resa delle tre principali
colture messicane: mais, frumento e fagiolo [23].

Frumento

Al miglioramento della produzione del frumento si
dedico in modo particolare Norman Borlaug. La resa
era di appena 0,5-0,8 t/ha e le varieta locali erano costi-
tuite da molti tipi di pianta — alte e basse, precoci e tardi-
ve, con e senza reste, frumenti da pane e da pasta — una
diversita che rendeva difficile la raccolta senza perdite di
produzione. Si trattava di frumenti introdotti dalla Spa-
gna, dalla Francia e dall’Austria, che gli agricoltori me-
scolavano per garantirsi un raccolto, indipendentemente
dall’andamento stagionale: una sorta di assicurazione,
come si usava e come si usa ancora oggi in molte parti
del mondo. Sempre in agguato era infatti 'andamento
stagionale avverso, con precipitazioni che favorivano la
diffusione di malattie e I'allettamento delle piante.

Fu organizzata la raccolta delle varieta locali, circa
settecento tipi, e furono introdotte varietd provenienti
da numerose aree del mondo, dal Mediterraneo all’Au-
stralia. Queste furono saggiate nelle condizioni pedo-cli-
matiche messicane e fu avviato un vasto programma di
incroci. Vennero istituite due stazioni sperimentali: una
a Ciudad Obregén (Sonora), nel Nord-Ovest del Messi-
co, oltre 1 27° di latitudine nord e al livello del mare, do-
ve era possibile utilizzare l'irrigazione e condurre una
generazione invernale, da settembre ad aprile; I’altra sul-
I’altopiano di Toluca, vicino a Citta del Messico, a poco
pit di 17° N, dove era possibile effettuare semine a mag-
gio e raccolte a settembre. Le due stazioni consentivano
di ottenere due generazioni all’anno.

Nel 1948, dopo soli quattro anni di attivita — corri-
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spondenti a otto generazioni di selezione — furono otte-
nute le prime varieta pitt produttive e resistenti agli
agenti patogeni rispetto al materiale precedentemente
coltivato. Tra queste vi era Kentana 48, derivata dall’in-
crocio Kenya x Mentana, con quest’ultima che assicura-
va riduzione della taglia, precocita, resistenza alla ruggi-
ne dello stelo, insensibilita al fotoperiodo e ampia adat-
tabilita. Nel giro di tre anni, le nuove varieta occupava-
no il 70% dei terreni messicani coltivati a frumento. Dal
1948 al 1956 furono messe in coltivazione altre 15 varie-
ta, cinque delle quali avevano Mentana come genitore.

Nel frattempo, nel 1947, POEE aveva avviato una
collaborazione con il neocostituito Instituto Nacional de
Investigaciones Agricolas e, insieme, le due organizzazio-
ni costituirono 47 varieta, 22 delle quali derivate da
Mentana. Nel 1956, grazie alle nuove varieta e alle tecni-
che agronomiche adottate, la resa del frumento raggiun-
se 1,3 t/ha e la produzione supero 1 milione di tonnella-
te. Fu cosi raggiunta I'autosufficienza per il frumento,
sebbene persistessero alcuni problemi, come I'alletta-
mento (Mentana assicurava una taglia inferiore rispetto
ai tipi locali, ma non sufficiente a evitarlo), la non com-
pleta resistenza alla disarticolazione della spiga e la mo-
desta qualita tecnologica [9-11].

Nel 1953 Borlaug introdusse nel programma di incroci
il frumento Norin 10, un frumento giapponese derivato
da un incrocio tra il frumento locale nano Shirodaruma e
frumenti mediterranei e russi, messo in coltivazione nel
1934 [46]. Introdotto nel 1946 nello Stato di Washington
(USA) da C.S. Salmon, consulente scientifico al seguito
dell’esercito durante e dopo la Seconda guerra mondiale,
Norin 10 era stato utilizzato in incroci con la varieta Bre-
vor 14 per la costituzione della varieta semi-nana Gaines
(1961), che raggiungeva rese di circa 1,4 t/ha.

Gli incroci tra linee di Norin 10xBrevor 14 e le varieta
messicane consentirono il rilascio, nel 1962, di Pitic 62 e
Penjamo 62, cui seguirono numerose altre varieta, anche
di frumento duro, sotto la spinta del rapido evolversi dei
patogeni. Furono denominate Sonora 63, Sonora 64,
Lerma Rojo 10, Mayo 64 e successivamente Inia 66, Cia-
no 67, Mexipak, Siete Cerros 66, Jori 69, Crane, Cocorit
71, per citarne alcune. Queste varieta si diffusero a livello
mondiale e furono utilizzate come genitori per la costitu-
zione di nuove varieta in numerosi Paesi, tra cui Kalyan-
sona e Sonalika, selezionate in India [30, 31].

A partire dal 1961, la OEE inizid a ospitare, per pe-
riodi di sei mesi, giovani laureati provenienti da diversi
Paesi dell’America Latina, del Nord Africa, del Medio
Oriente, fino al Pakistan e all'India, con 'obiettivo di
fornire loro una preparazione specifica sul pacchetto

tecnologico sviluppato, comprendente miglioramento
genetico, agronomia, patologia vegetale, irrigazione e
trasformazione dei cereali. I partecipanti erano invitati a
portare dai rispettivi Paesi semi di varieta locali, che ve-
nivano saggiati per le caratteristiche agronomiche e in-
clusi nei programmi di incrocio; al rientro, essi portava-
no con sé campioni di frumenti messicani ritenuti pro-
mettenti per I’agricoltura dei loro Paesi.

I primi saggi di coltivazione nei nuovi ambienti furo-
no negativi, anche per la titubanza dei ricercatori nei
confronti di materiale distante dai loro standard, ma le
crisi alimentari verificatesi a meta degli anni ’60 in Paki-
stan e India spinsero quei Paesi all’introduzione dei fru-
menti della OEE (diventato, nel 1966, CIMMYT — Cen-
tro Internacional de Mejoramiento de Maiz y Trigo), che
si rivelarono superiori, tanto da convincere i governi a
incrementare I'introduzione di semi delle varieta rivela-
tesi pitl produttive, a importare fertilizzanti, a cui le nuo-
ve varieta rispondevano in termini produttivi, e a orga-
nizzare dimostrazioni di campo, innescando il processo
della Rivoluzione verde in Asia. Nel 1968 il Pakistan
produceva 7 milioni di tonnellate di frumento e raggiun-
geva 'autosufficienza; I'India la raggiungeva nel 1972 e,
nel 1973, iniziava a esportare [9-11]. Le nuove varieta si
diffusero nel mondo e Norman Borlaug, I'artefice di
quanto brevemente descritto, ricevette il premio Nobel
per la Pace 1970.

La bassa taglia di Norin, come indicato dalle ricerche
di Peng et al. [54], ¢ dovuta all’azione dei geni domi-
nanti Rh#-B1b e Rht-D1b, identificati in precedenza co-
me Rht1 e Rht2, presenti rispettivamente nei cromoso-
mi 4 dei genomi B e D del frumento tenero (Fig. 1); in
seguito, sara identificato anche il gene sul genoma A,
denominato Rhz-A1b). 1 polipeptidi codificati dai tre
geni agiscono inibendo 'azione delle gibberelline sulla
crescita delle piante.

I loro alleli selvatici (non mutati, Rh#-Bla e Rht-D1a)
codificano per polipeptidi caratterizzati da sette sequenze
altamente conservate — la prima delle quali contiene, nella
regione N-terminale, la sequenza DELLA [aspartico (D),
glutammico (E), leucina (L), leucina (L), alanina (A)] che
identifica I'intero polipeptide — componenti della via di
trasduzione del segnale delle gibberelline (Fig. 2).

Le gibberelline partecipano, con GID1, a processi di
poliubiquitinazione di queste proteine che, una volta
ubiquitinizzate, possono essere degradate dal proteoso-
ma 26S (Fig. 3). La loro eliminazione consente quindi la
crescita.

Gli alleli Rh#B1b e Rht-D1b contengono una muta-
zione puntiforme (una Timina al posto di una Citosina)
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Figura 1. Fenotipi degli alleli del nanismo Rh#-B1 and Rh#D1 a maturazione [52].

che trasforma il codone CGA, che codifica per una argi-
nina, nel codone di stop TGA (UGA nello RNA) (Fig.
2A); la sintesi delle proteine DELLA si arresta e il poli-
peptide incompleto va incontro a degradazione. Tuttavia,
a valle dell'interruzione, ¢ presente diverse volte la se-
quenza AUG, che codifica per la metionina, 'amminoaci-
do iniziale della sintesi proteica, che puod quindi riprende-
re dando luogo a polipeptidi privi del dominio DELLA,
che non vanno incontro a degradazione e sono in grado di
interagire e sopprimere I'attivita dei fattori di trascrizione.

Ancora piti marcata ¢ la riduzione dell’altezza dovuta

agli alleli Rh#-Blc e Rht-Dlc (Fig. 1), nei quali la mutazio-
ne & causata da una inserzione intragenica di 90 paia di
basi (bp), che determina 'aggiunta di 30 amminoacidi en-
tro il dominio DELLA (Fig. 2B), impedendo I'interazione
di DELLA con GID1 [22]. Diminuiscono, in queste
piante, I'estensibilita della parete cellulare [42] e la lun-
ghezza delle cellule dell’epidermide [42, 38, 48] (Fig. 4).
Questi cambiamenti determinano una diminuzione degli
internodi, della lunghezza del coleottile e dell’area foglia-
re dei germinelli [1-2, 13, 61, 62], causando problemi nel-
le zone ove ¢ necessario effettuare semine profonde.

FRUMENTO

A

Rbt-Bla GEEVDELLAALGYKVRASDMADVAQKLEQLEMAMGMGGVGAGAAPDDSFATHLATDTVHYNPTDLSSWVESMLS
Rht-Blb GEEVDELLAALGYKVRASDMADVAQKLE()! - MAMGMGGVGAGAAPDDSFATHLATDTVHYNPTDLSSWVESMLS
Rht-D1b GEEVDELLAALGYKVRASDMADVAQKL MAMGMGGVGAGAAPDDSFATHLATDTVHYNPTDLSSWVESMLS
Rht-Dla GEEVDELLAALGYKVRASDMADVAQKLEQLEMAMGMGGVGAGAAPDDSFATHLATDTVHYNPTDLSSWVESMLS
B

Rht-Bla  GEEVDELLAALGYK VRASDMADVAQKLEQLEMAM

Rh-Blb  GEEVDELLAALGYK VRASDMADVAQKLEQLEMAM

Rht-Ble  GEEVDELLAALGYKDSATPPDAPLVAAAGLAANETTHIKISANKVRASDMADVAQKLEQLEMAM

MAIS

C

D8 GEEVDELLAALGYKVRSSDMADVAQKLEQLEMAMGMGGVGGAGATADDGFVSHLATDTVHYNPSDLSSWVESMLS
D8-Mpl MLS
D8-1 GEEVDELLAALGYKVRSSDMAG LEQLEMAMGMGGVGGAGATADDGFVSHLATDTVHYNPSDLSSWVESMLS
D8-2023 GEEVDELLAALGYKVRSSDMADVAQKLEQLEMAMGMGGVGGAGATADDGFVSH LSSWVESMLS
D8-1023 GEEVDELLAALGYKVRSSDMADVAQKLEQLEMAMGMGGVGGAGATADDGFVSHLATDTVHYNPSDLSSWVVESMLS

Figura 2. Alleli mutanti per la ridotta altezza della pianta in frumento, e mais [54, 80, 18].
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Figura 3. Schema della biosintesi della GA e trasduzione del se-
gnale indicante i punti di ubiquitinizzazione e degrado delle pro-
teine DELLA [22].

Fortunatamente sono stati identificati numerosi alleli
di Rht (da Rht-4 a Rht-20), molti dei quali riducono I’al-
tezza delle piante ma sono sensibili all’azione delle gibbe-
relline somministrate sperimentalmente [26, 32]. Alcuni
di essi, come Rhz-8, il gene per la bassa taglia localizzato
sul cromosoma 2DS, presente in Aka Komugi e da que-
sto trasferito a Mentana, non diminuiscono la lunghezza
del coleottile e il vigore dei germinelli [13, 14, 26, 60].
Analisi genetiche e fisiologiche indicano che I'altezza del-
le piante Rh#-8 & pit bassa di circa il 15% e che la dimi-
nuzione in altezza & dovuta, anche in questo caso, al rac-
corciamento degli internodi lungo il culmo, in particola-
re del primo e dell’ultimo internodo, causato da una ri-
duzione dell’allungamento delle cellule parenchimatiche
(Fig. 5). Questo ridotto allungamento cellulare non sem-
bra dovuto a un difetto nella biosintesi delle gibberelline
o nella trasduzione del segnale, quanto piuttosto a una ri-
dotta sensibilita ai brassinosteroidi [33].

Pit marcata (43-48%) ¢ la riduzione dell’altezza in-
dotta dal gene Rh#12, localizzato sul cromosoma 5AL,
che ha effetti pit forti di Rh#-B1b e Rht-D1b [21,79] e
determina anche una riduzione della lunghezza delle fo-
glie (23-30% per la foglia bandiera), che pero diventano

Figura 5. Sezione trasversale del culmo di linee RA#8 al momento
della spigatura e relative cellule [33].

pit larghe, mentre aumentano lo spessore degli interno-
di e la lunghezza del coleottile (Tab. 1); i caratteri delle
radici non subiscono variazioni. E interessante notare
che Rht-12 allunga il periodo di sviluppo della spiga, mi-
gliora il peso secco della spiga all’antesi e la fertilita delle
spighette (14%) e ritarda di circa 5 giorni 'antesi, un ri-

Figura 4. Dimensioni delle cellule di diversi organi di piante nane di frumento [48].
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Tabella 1. Effetto del gene Rh12 sull’altezza in cm della
pianta, numero di semi per spiga, peso in g dei mille se-
mi, numero di culmi, e durata in giorni dalla semina al-
I'antesi [21].

Genotipo  Altezza Semi/ 1000 semi  Culmi  Semina-
cm spiga antesi
n. g n. d
RRBB 75,5b 42 4a 37,6b 12,4a 216,0a
RRbb 764b  416a 363b  120a  2163a
rrBB 105,2a 39,6b 45,6a 8,7b 209,8b
rrbb 107,2a 38,5b 44,5a 8,6b 210,5b

Lettere diverse nella colonna indicano differenze significative (P<0,05)

tardo che non & compensato da Vrz-B1, il gene domi-
nante per il fotoperiodo. Le dimensioni della granella
diminuiscono, ma aumenta la capacita di sostenere la
crescita della spiga dopo I’antesi (Tab. 2).

Tabella 2. Effetto del gene Rht12 sulla durata in giorni
dalla semina alla fioritura (S-A), sulla lunghezza della
spiga (LS), sul numero di spighette per spiga (s/S), sul
numero di fiori fertili per spiga (Ff/S) e sulla fertilita
(F) (fiori/fiori per spiga) in semina autunnale e prima-
verile [21].

Genotipo S-A LS s/S Ft/S F
Semina autunnale

RRBB 214a 13,6b 20,2ab 48,8a 0,25a
RRbb 215a 13,5b 19,9b 493a 0,25a
rrBB 209b 14,6a 20,7a 45,2b 0,22b
rrbb 210b 14,1a 20,4a 44,1b 0,22b
Semina primaverile

RRBB 114a 14,4ab 20,8b 39,8b 0,20b
RRbb 115a 14,0b 20,4b 37,7b 0,19b
rrBB 108b 153a 21,6a 51,0a 0,24a
rrbb 109b 15,0a 21,4a 40,9a 0,24a

Lettere diverse nella colonna indicano differenze significative (P<0,05)

Mais

Un ruolo di primaria importanza in Messico fu svolto
dal programma di miglioramento genetico del mais, ali-
mento base della popolazione, consumato prevalente-
mente sotto forma di tortilla. La situazione produttiva
iniziale era critica: le rese del mais erano pari a circa un
quarto di quelle statunitensi, nonostante la presenza di
sistemi irrigui. Inoltre, risultava evidente I'inadeguatezza
delle varieta provenienti dagli Stati Uniti alle condizioni
ambientali messicane. Per questo motivo, [attivita
dell’OEE si concentrd sul miglioramento del germopla-

sma locale, anche in considerazione del fatto che il mais
¢ originario del Messico e presenta quindi un’elevata va-
riabilita genetica.

All’epoca, oltre la meta del mais coltivato negli Stati
Uniti era costituito da ibridi; tuttavia, questa strategia
non era applicabile al contesto messicano, poiché i pic-
coli agricoltori non erano in grado di acquistare seme
nuovo a ogni semina. L'approccio adottato fu quindi
quello della selezione all’interno delle popolazioni loca-
li, da cui furono ottenute le prime varieta migliorate, tra
cui V520, V520c e Rocamex V-7, che riscossero notevole
successo.

Successivamente si passo alla costituzione di varieta
sintetiche, che gli agricoltori potevano facilmente man-
tenere attraverso la selezione, in campo, delle migliori
spighe la cui granella avrebbe fornito i semi per la semi-
na successiva. I risultati furono rapidi e significativi: le
varieta sintetiche mostravano un incremento produttivo
del 10-25% rispetto alle varieta locali e furono rapida-
mente adottate. Gia nel 1948, a soli quattro anni dall’av-
vio del programma, furono distribuite circa 1.400 ton-
nellate di seme e la produzione consenti il raggiungi-
mento dell’autosufficienza alimentare, assente dal 1910,
anno di inizio della guerra civile messicana. Grazie al-
I'introduzione delle nuove varieta e all’uso dei fertiliz-
zanti, le rese superarono le 10 t/ha e, nel 1960, la produ-
zione nazionale oltrepasso i 6 milioni di tonnellate [40].

Le nuove varieta erano caratterizzate da bassa taglia,
precocita e alto indice di raccolta. Particolarmente rile-
vante fu I'impegno volto alla riduzione dell’altezza delle
piante, che negli ambienti tropicali poteva superare i 3
metri. In questo ambito si distinse un programma di se-
lezione ricorrente per la bassa taglia, condotto per 15 ci-
cli su una popolazione composita denominata Tuxpefio
Crema I, ottenuta dall’incrocio di 14 popolazioni, e su
una varieta sintetica derivata da 15 linee inbred. L'altez-
za delle piante fu ridotta in media del 2,4% per ciclo,
con una diminuzione complessiva di circa un terzo, do-
vuta sia alla riduzione del numero sia alla minore lun-
ghezza degli internodi sotto la spiga (Tab. 3). La riduzio-
ne della taglia fu accompagnata da spighe piti corte
(=50%), ma anche da una drastica diminuzione dell’al-
lettamento (dal 43 % al 5%), da un’anticipazione della
fioritura di oltre 11 giorni e da un incremento della pro-
duzione del 4,4% per ciclo, fino a raggiungere un au-
mento complessivo superiore al 65% della resa in gra-
nella per ettaro (Tab. 4), nonostante la produzione non
fosse stata inclusa tra i criteri di selezione [40].

La popolazione Tuxpefio Crema I fu ampiamente uti-
lizzata come fonte di germoplasma per la costituzione di
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Tabella 3. Altezza delle piante e sue component durante 15 cicli di selezione per la ridotta altezza delle piante nella
popolazione di mais Tuxpeho Crema I [40].

Internodi

Ciclo Altezza pianta Numero Lunghezza
A B C A B C A B C
0 282a 191a 91a 24 .9a 18.9a 6.0a 11.3a 10.1a 15.2
6 219b 132b 87a 23.2b 17.2b 6.0a 9.4b 7.7b 14.5
9 211b 117c¢ 94a 23.1b 17.0b 6.1a 9.1b 6.9bc 15.4
12 202b 113c¢ 89a 22.8c 16.8b 6.0a 8.9b 6.7bc 14.8
15 179¢ 99d 80c 22.0d 163c¢ 5.7b 8.1b 6.1c 14.0
sk dese ks s Sese s s Sese NS

* %% Significativo a 0,05 e 0,01, rispettivamente

nuove varieta, tra cui Blanco Dentado-2 e La Posta, che
furono successivamente distribuite in 43 paesi tropicali
dell’Africa, dell’Asia e dell’America Latina.

Un ulteriore filone di ricerca riguardo lo sviluppo di
popolazioni tolleranti alla siccita, sempre a partire da
Tuxpeno Crema I. In questo caso il criterio di selezione
fu la riduzione della proterandria, ossia dell'intervallo di
tempo tra la fioritura maschile e quella femminile. Tale
strategia favori una maggiore allocazione degli assimilati
verso la spiga, manifestata da un aumento del ritmo di
crescita della spiga prima dell’antesi, da una ridotta cre-
scita della pannocchia e delle radici superficiali, da un
maggiore indice di raccolta e, di conseguenza, da un au-
mento della produzione di granella nella popolazione
Tuxpefio Sequia [7, 8, 17]. Da questa popolazione, tra il
1966 e il 1990, i ricercatori del CIMMYT e dell'TITA
(International Institute for Tropical Agriculture, Iba-
dan, Nigeria) ottennero 147 nuove varieta, coltivate
complessivamente su circa 4 milioni di ettari nell’ Africa
subsahariana [76].

Tabella 4. Produzione di granella (PG), Indice di raccol-
ta (IR), produzione di granella per area fogliare (G/F), e
percentuale di allettamento (A) durante 15 cicli di sele-
zione per la ridotta altezza delle piante nella popolazione
di mais Tuxpeno Crema I [40].

A. Totale piante; B. Sotto la spiga; C. Sopra la spiga

Le ricerche di Peng et al. [54] inclusero anche il mais,
il cui gene d8 & responsabile della bassa taglia. I mutanti
dominanti (d8-Mpl, d§-1 e d8-2023) presentano delezio-
ni di diversa estensione che coinvolgono le regioni pro-
teiche conservate I e 11, o entrambe (Fig. 2C). Nel mu-
tante d8-1 I'aminoacido D55 ¢ sostituito da una Glicina
e risulta deleta la sequenza 56-VAQK-59; in d8-2023
manca la sequenza 87-LATDTVHYNPSD-98 nella re-
gione conservata II. La mutazione d8-Mp/ consiste inve-
ce in una delezione di 330 paia di basi che si estende dal-
la regione non tradotta fino a V84, includendo il codone
di inizio della traduzione (ATG). In questo caso la tra-
duzione inizia da M106 o da un codone successivo, pro-
ducendo un polipeptide tronco nella porzione N-termi-
nale, privo della regione I e della maggior parte della re-
gione II (Fig. 2C).

Particolarmente interessante ¢ I’allele D8-1023, in cui
la mutazione consiste nell’inserzione di tre nucleotidi
(+307GTG+309), che determina I'aggiunta di una vali-
na in posizione 103 del dominio VHYNP (Fig. 2C), in
prossimita del dominio DELLA, alterandone la corretta
conformazione strutturale [18].

Riso

I primi successi ottenuti con le varieta di frumento in
Messico e, piti in generale, in America Latina stimolaro-

Ciclo PG IR G/F Gm-2 A nolattenzione sul riso in Asia, dove circa il 90% dei 150
0 4,14a 0,30a 85a 1592a 432 milioni di ettari coltivati a riso nel mondo era costituito
6 5,44a 0,40b 149b 2147b 12b da piccoli appezzamenti e per consumo familiare, con
9 5.45b 0,40b 155bc 2198b 14b produzioni che oscillavano tra 0,8 e 1,9 t/ha [20]. Le va-
12 5,94c¢ 0’41b 164c 2389 9  rieta coltivate erano caratterizzate da elevata statura, ab-
15 6731? 0745}" 22?51 266?‘} 5b bondante sviluppo fogliare, culmo debole e un indice di

** Significativo a 0,01

raccolta intorno a 0,30. In risposta alla concimazione
azotata, tali varieta accestivano abbondantemente, au-
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mentavano ulteriormente in altezza e andavano facil-
mente incontro ad allettamento, con produzioni spesso
inferiori rispetto a quelle ottenute in assenza di fertiliz-
zanti [39].

In realta, gia all’inizio del Novecento, in Giappone e
in Cina erano stati avviati programmi di miglioramento
genetico del riso, che avevano prodotto risultati soddisfa-
centi, sebbene limitati ai confini nazionali. In Cina, i ri-
cercatori dell’Accademia delle Scienze effettuarono i pri-
mi incroci nel 1950; dalla progenie fu selezionata, nel
1959, la varieta Guan-chai-ai, che si diffuse in particolare
nelle province di Guangdong, Jiangsu, Hunan e Fujian,
arrivando a interessare, dopo cinque anni, oltre 3 milioni
di ettari. Tuttavia, la Cina partecipo attivamente ai pro-
grammi internazionali solo in una fase successiva, met-
tendo a punto anche le prime varieta ibride nel 1974.

Sull’esempio del’OEE, nel 1961 una convenzione tra
il Ministero dell’Agricoltura delle Filippine e le fonda-
zioni Ford e Rockefeller porto alla nascita, a Los Bafios,
dell'Istituto Internazionale di Ricerca sul Riso (IRRI),
dotato di attrezzature all’avanguardia. Anche in questo
caso fu reclutato un gruppo di ricercatori altamente
qualificati, ai quali fu affidato il compito di seguire la
strategia gia collaudata in Messico: utilizzo di ampie col-
lezioni di risorse genetiche provenienti da diverse parti
del mondo; costituzione di varieta a bassa statura per
evitare I'allettamento; foglie erette per facilitare la pene-
trazione della radiazione solare all'interno della massa
verde; precocita di maturazione; elevato indice di rac-
colta; insensibilita al fotoperiodo; elevata adattabilita a
differenti condizioni climatiche [20].

Gli obiettivi furono perseguiti per tappe successive,
anche se la resistenza a malattie e insetti rappresento sin
dall’inizio, e rimase nel tempo, una priorita assoluta.

Dai primi incroci, effettuati nel 1962 tra la varieta in-
donesiana Peta, alta e vigorosa, e la varieta taiwanese
Dee-geo-woo-gen, nana e con culmo resistente, fu sele-
zionata la varieta IR8, che entro in coltivazione nel 1966.
IR8 era semi-nana (circa 100 cm), presentava foglie eret-
te, un elevato accestimento, culmi resistenti, una buona
risposta alla concimazione azotata ed era insensibile al
fotoperiodo, caratteristica che ne consentiva la coltiva-
zione a diverse latitudini.

1l successo fu immediato: la produzione nei campi
degli agricoltori raggiunse 9 t/ha, mentre nei campi spe-
rimentali supero le 20 t/ha. Nelle Filippine, il raccolto
del 1968 garanti I'autosufficienza alimentare, e nel 1970
IR8 era coltivata su circa mezzo milione di ettari, pari
alla meta della superficie nazionale a riso. IR8 fu ampia-
mente utilizzata come genitore nella costituzione di

nuove varieta che, dieci anni pit tardi, occupavano il
75% della superficie risicola asiatica, con una produ-
zione media di 20 t/ha e un incremento di circa 70
kg/ha. Furono cosi eguagliati i successi ottenuti con i
frumenti messicani [20], ma, aspetto ancora pit rilevan-
te, ebbero avvio programmi di miglioramento genetico
del riso in numerosi Paesi.

Da IRS8 derivd anche la varieta IR36, caratterizzata,
oltre che dalla taglia contenuta, da un ciclo di sviluppo
pit breve e da una diversa morfologia della pianta. La
maggior parte delle varieta locali maturava in 160-170
giorni dalla semina ed era sensibile al fotoperiodo. IR8
maturava in 130-135 giorni, un periodo ancora troppo
lungo per consentire due cicli colturali annui. Inoltre,
IRS8 presentava un elevato numero di culmi di accesti-
mento, in gran parte improduttivi, e un’eccessiva super-
ficie fogliare, con un indice di raccolta non ottimale.
IR36, invece, mostrava un accestimento limitato (3-4
culmi), 200-250 granelli per pannocchia, altezza com-
presa tra 90 e 100 cm, foglie verde scuro ed erette, appa-
rato radicale vigoroso, ciclo di circa 100 giorni e un indi-
ce di raccolta pari a 0,45-0,50 [20].

Complessivamente, I'TRRI ha costituito, direttamente
o attraverso collaborazioni internazionali, oltre 850 va-
rieta, diffuse in circa 80 Paesi.

Anche nel riso, i geni responsabili della bassa statura,
oltre a essere utilizzati nei programmi di miglioramento
varietale, sono stati ampiamente caratterizzati dal punto
di vista genetico e fisiologico. Il gene per la bassa statura
¢ stato impiegato prevalentemente nella forma allelica
recessiva sd1, che causa un blocco parziale della via me-
tabolica della biosintesi dell’acido gibberellico (GA)
(Fig. 6). A differenza di quanto osservato nel frumento,
le piante sd1s5d1 rispondono al trattamento con gibberel-
line, indicando una deficienza ormonale piuttosto che
un’alterazione del segnale.

Lallele selvatico codifica per I'enzima GA20-ossidasi-
2, che catalizza le fasi finali della biosintesi delle gibbe-
relline; una ridotta o nulla funzionalita dell’enzima de-
termina una diminuzione del contenuto di GA e, di con-

H HOMC ong A

tom ® ;w"% o ;wg ® i 8 i 8

GAss GAaug GAis 3\ Ghx GA,
WOz o

GAy7

Figura 6. Via della 13-idrossilazione della biosintesi delle gibberel-
line nelle piante superiori. I cerchi neri indicano i passi di ossida-
zione catalizzati dalla GA 20-ossidasi [72].
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atggtggccgagcaccccacgccaccacagccgcaccaaccaccgeccatggactecace
M vV A E H P TP P Q P H Q P P PM DS T
gccggctctggeattgecgecccggeggeggcggeggtgtgegacctgaggatggagece
A G 5§ G I A AP A A A AV C DLUPRMEP
aagatcccggagccattcgtgtggocgaacggcgacgcgaggecggegtcggcggeggag
K I P E P F V WP NUGUDM AMRUPM BASA AWM AWE
ctggacatgcccgtggtegacgtgggegtgctccgogacggegacgecgaggggetgege
L DM PV VDV GV LIRUDSGUDAETGTL R

cgcgccgeggegeaggtggocgecgegtgogecacgcacgggttettecagy tgr.cg:g
R A A A Q VA A ACA ATHTGTV FF Q V s E
cacggcgtegacgecgererggegegegecgegetcgacggegecagegacttetteege
H GV DA AL AURAALUDGW ADWSUDUFVF R
ctcccgcetecgeccgagaagegocgegegegecgegtcocgggecacegtgteeggetacace
L P L A E KRR AURUBERWVUPGTWV S GY T
agcgceccacgecgaccgettegectccaageteccatggaaggagaccctetecttegge
S AH A DRV FAS KU LUPWIKETUL S F G
ttccacgaccgcgeccgecgecccegtegtegeegactacttetecagcacccteggecce
F H DR AW AAUPWV V A DYV F S S TULG P

taatt....cgcag
gact tcgcgmafaccwuqt:cqgcgaggagatgaaggagctgtcg

D F A P M GRV Y Q K Y CEEMMIKETL s
ctgacgatcatggaactcctggagctgagectgggegtggagegaggctactacagggag
LTI MEULULETLSULGVEURUGY YR E
ttcttocgeggacagcagectcaatcatgeggtgcaactactaccegecatgeccggagecg
F F A DS § S I M RCNJVY Y P P CUPEYP
gagcggacgcteggcacgggcccgeactgegaccccaccgccctcaccatecctectecag
E R T LG TG P HCDPTT ALTTIULULOQ
gacgacgtcggeggectegaggtcctegtegacggegaatggegeeccgtcageccegte
D DV GG GeLEVLVDGEUWTRUZPUVS PV

taaacc....tgtgca
ccecggegecatggtcatcaacatcggcgacaccttcatggegetgtcgaacgggaggtat

P GA MV I NTIGDTUF FMALSNGT RY
aagagctgcctgcacagggcggtggtgaaccageggegggageggeggtcgetggegtee
K S C L HRAWVV NUOQOWRIZREU RT RSTLATF
ttcctgtgcccgegggaggacagggtggtgeggocgecgecgagegecgecacgecgeag
F L ¢C PR EUDU RWVYVVRUZPUPUPS A ATP Q
cactacccggacttcacctgggecgacctcatgeget tcacgcagecgecactaccgegec
H Y P DF TWAUDIULMRBRVPFTOQIRHYR A
gacacccgcacgctcgacgccttcacgegetggotcegegocgecggecgocgacgeegec
D TR TTUL DAV F TR RWULAUP P A A DA A
gcgacggcgcaggtcgaggeggecagetga

A TAQVEA BAA AS *

Fig. 7. Sequenze nucleotidica e di aminoacidi della GA 20-ossidasi isolata dal cromosoma 1 di riso. Sono indicate le posizioni tra 557-558
e tra 879-880. Le frecce indicano la posizione della delezione di 280 pb entro la sequenza codificante. L'ultimo nucleotide (citosina) prima
dell’inizio della delezione (297) ¢ cambiato in adenina, dando luogo ad una sostituzione nucleotidica sinonima (Ser TCC a Ser TCA. E in-
dicata parimenti la leucina conservata che era stata cambiata in fenilalanina nelle linee seminane [72].

seguenza, una riduzione dell’altezza della pianta. In riso
sono presenti quattro geni che codificano per la GA20-
ossidasi [64], per cui I'inattivazione di uno di essi non
comporta gravi effetti. L'allele sd1 differisce tra le due
sottospecie Oryza sativa ssp. indica e O. sativa ssp. japo-
nica, pur producendo effetti fenotipici analoghi. Nella
ssp. indica (come Dee-geo-woo-gen e IR8), I'allele pre-
senta una delezione di 383 paia di basi tra I'esone 1 e
I’esone 2 (Fig. 7), che provoca uno scivolamento del mo-
dulo di lettura e la formazione di un codone di stop, con
produzione di un polipeptide troncato e inattivo [72].

Nella ssp. japonica (varieta come Jikkoku, Reimei e Cal-
rose 76), l'allele presenta invece la sostituzione di una
Timina al posto di una Citosina in posizione 798, che de-
termina la sostituzione di una leucina con una fenilalani-
na in posizione 266 (Fig. 6).

E interessante notare come alcune linee semi-nane ot-
tenute mediante mutagenesi sperimentale, come Calrose
e Reimei, presentino la stessa delezione osservata nella
ssp. indica, pur appartenendo alla ssp. japonica. Oltre ai
mutanti sd, sono stati identificati circa 60 diversi geni
dwarf responsabili della riduzione dell’altezza della
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pianta; tuttavia, la maggior parte di essi non ¢ stata uti-
lizzata nei programmi di miglioramento genetico perché
associata a nanismo estremo, sterilita fiorale o sviluppo
anomalo della pianta e/o della granella [4].

In realta, la gibberellina 20-ossidasi ¢ codificata da
geni tessuto-specifici; essi possono quindi essere coin-
volti nella crescita di diversi tessuti, sebbene in alcuni
casi due o pill geni possano svolgere funzioni sovrappo-
ste. Non ¢ tuttavia da escludere che I’enzima possa muo-
versi da un tessuto all’altro [66].

Finora sono stati identificati quattro geni che codifi-
cano per la GA20-ossidasi; sebbene ox-2 influenzi prin-
cipalmente la crescita dello stelo, anche altri geni posso-
no essere coinvolti in questi processi. In modo analogo,
la formazione della granella risulta normale nei mutanti
sd-1, poiché altri alleli della GA20-ossidasi possono
esprimersi nei tessuti riproduttivi.

Circa un terzo dei 50 milioni di ettari coltivati a riso
nel mondo si trova in condizioni di asciutto o in acque
poco profonde. In queste aree, diffuse soprattutto in In-
dia, Thailandia e Bangladesh, ma presenti anche in Ne-
pal, Myanmar, Laos e Cambogia, il riso cresce in acque
profonde 5-25 c¢m. I monsoni possono tuttavia causare
allagamenti improvvisi, con livelli d’acqua superiori a 50
cm che sommergono completamente le piante. Molte
varieta sono in grado di allungare foglie e culmo per
emergere dall’acqua e consentire lo scambio gassoso tra-
mite I’aerenchima; tuttavia, quando I’allagamento ¢ pro-
lungato, le riserve energetiche si esauriscono rapidamen-
te e le piante muoiono in pochi giorni. Inoltre, I'allunga-
mento eccessivo porta quasi inevitabilmente all’alletta-
mento una volta che le acque si ritirino [59].

In circa 4-9 milioni di ettari, la coltivazione avviene in
acque profonde oltre 50 cm, con rese intorno a 1 t/ha,
fornite da piante che possono superare i 4 m di altezza
[19]. Lelevata statura & dovuta alla divisione cellulare e
all’allungamento meristematico, promossi dall’intrappo-
lamento dell’etilene, che induce la degradazione dell’aci-
do abscissico (ABA) e 'aumento delle gibberelline e dei
loro effetti [41].

Per affrontare queste problematiche ambientali, a me-
ta degli anni Settanta inizid un’analisi sistematica delle
risorse genetiche raccolte dallTRRI. Due accessioni
(FR13A e FR13B) provenienti dallo stato indiano di
Orrissa e tre (Kurkan, Goda Heenati e Thavalu) dello Sri
Lanka si dimostrarono capaci di tollerare la completa
sommersione e di riprendere la crescita una volta abbas-
sato il livello dell’acqua [77]. Poiché tali accessioni erano
prive di caratteri agronomici di interesse, fu avviato il
trasferimento del carattere nelle varieta coltivate. Nel

1993 fu messa in coltivazione la prima varieta contenente
i geni di FR13A; seguirono rapidamente altre varieta, co-
me Swarna-Subl (diffusa in India, Indonesia e Bangla-
desh), BR11-Sub1 (Bangladesh) e IR64-Sub1 (Filippine
e Indonesia), dimostrando che i geni di tolleranza all’al-
lagamento potevano agire efficacemente in differenti
contesti genetici senza penalizzare la produzione [68].

La tolleranza all’allagamento di FR13A ¢ attribuita al
gene SublA (Submergence 1), localizzato sul cromosoma
9 e codificante per un Ethylene Responsive Factor
(ERF). Sono stati identificati due alleli, Sxb1A-1 e
Sub1A-2: il primo ¢ presente nelle linee tolleranti della
ssp. indica, mentre il secondo ¢ associato alle linee non
tolleranti. La differenza tra i due alleli consiste in una
singola sostituzione nucleotidica che determina la pre-
senza di una prolina in posizione 184 nel polipeptide
delle forme tolleranti, al posto di una serina nelle forme
sensibili. A livello di espressione genica, Sub1A-1 induce
un rapido, intenso e prolungato accumulo del trascritto
nelle foglie delle piante sommerse [29, 81, 71], determi-
nando la soppressione della divisione e dell’allungamen-
to cellulare; le piante con Sub1A-2 mostrano invece una
risposta pit debole allo stress [71].

Nelle piante Sub1A-1 si osservano inoltre un pit len-
to consumo dei carboidrati di riserva, una piti lenta cre-
scita di foglie e culmo, un minor degrado della clorofilla
e un danno ossidativo contenuto nella fase di riossige-
nazione [69]. La minore produzione di etilene limita
anche la degradazione dei repressori del segnale delle
gibberelline [5]. Tuttavia, sono stati identificati anche
meccanismi di tolleranza alla sommersione dipendenti e
indipendenti da Sub1A in specie selvatiche di riso [50],
aprendo nuove prospettive per il miglioramento genetico.

Considerazioni

In sintesi, la Rivoluzione Verde pud essere definita
come il trasferimento, tra gli anni ’50 e *70 del secolo
scorso, di tecnologie elaborate nel mondo occidentale
nella prima meta del XX secolo. Tali tecnologie, basate
principalmente sull’introduzione di varieta di cereali ad
alto rendimento — in particolare frumento, mais e riso —
adattabili a diversi ambienti e capaci di utilizzare appie-
no i progressi nelle tecniche agronomiche, I'uso di ferti-
lizzanti chimici, dei presidi agro-sanitari, dell’irrigazione
e della meccanizzazione, hanno determinato un aumen-
to significativo delle rese per unita di superficie, contri-
buendo in modo decisivo a sfamare una popolazione
mondiale in rapida crescita [67, 25].

Fin dalle prime fasi, e ancor pitt nel periodo successi-
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vo fino ai giorni nostri, la Rivoluzione Verde ¢ stata og-
getto di un intenso dibattito tra chi ne ha sottolineato i
benefici e chi ne ha evidenziato gli inconvenienti e gli
aspetti negativi, alcuni dei quali sono sintetizzati nella

Tab. 5.

Sull’onda del successo iniziale, tali pratiche si sono
diffuse in diversi continenti; nei decenni successivi si &
osservata una riduzione delle superfici coltivate, dell'uso
di acqua irrigua e, in alcuni contesti, degli input chimici,
a fronte di un aumento della produttivita totale (Fig. 8).

Tabella 5. Aspetti positivi e critici della Rivoluzione verde.

Dal punto di vista socioeconomico, i risultati della Rivoluzione
Verde sono stati rilevanti.

Nei paesi in via di sviluppo (PVS), la produzione di cereali —
frumento, mais e riso — & raddoppiata tra il 1961 e il 1985 [23,
63].

11 reddito pro capite & aumentato in modo significativo [36].
Un ritardo di dieci anni nell’adozione della Rivoluzione Verde
avrebbe comportato una riduzione del 17% del PIL pro cap-
te, mentre in sua totale assenza il PIL pro capite si sarebbe di-
mezzato [36].

La popolazione mondiale ¢ raddoppiata rispetto al 1923 [16]
e, tra il 1950 e il 1984, la produzione globale di cereali ¢ au-
mentata del 160% [64]. Nei paesi emergenti, I'apporto calori-
co medio giornaliero & cresciuto di circa il 25 % rispetto al pe-
riodo pre-Rivoluzione Verde [23]. L'aumento della produzio-
ne ha contribuito a evitare carestie su larga scala e a nutrire
miliardi di persone [27]. Le previsioni pitt pessimistiche di
matrice maltusiana non si sono quindi concretizzate, e si ¢ re-
gistrata una marcata riduzione della mortalita infantile nei
PVS. In 37 paesi, la diffusione delle varieta moderne ha ridot-
to la mortalita infantile di 2,4-5,3 punti percentuali, con effet-
ti pit evidenti nei neonati maschi e nelle famiglie piti povere
[371; risultati analoghi sono stati osservati in India, soprattut-
to nelle aree rurali e tra le caste pit svantaggiate [6]. Le strate-
gie si sono concentrate sulla lotta alla famee hanno avuto suc-
cesso nell’aumentare la disponibilita complessiva dei cereali;
meno persone sono colpite dalla fame e muoiono di inedia.

La Rivoluzione Verde ha avuto effetti indiretti positivi sulla
biodiversita. aumento delle rese per unita di superficie ha li-
mitato 1’espansione dell’agricoltura in aree naturali, contri-
buendo in alcuni casi alla riduzione delle superfici agricole
complessive [36, 24] e alla conservazione della biodiversita
presente in tali ambienti. Le criticita emerse hanno comunque
spinto la comunita internazionale ad adottare misure di tutela,
come il Trattato di Rio del 1992, che ha promosso la salva-
guardia e il recupero della biodiversita, in particolare delle
specie coltivate e dei loro parenti selvatici, ovvero delle risorse
genetiche vegetali.

Accanto a questi aspetti positivi, non mancano tuttavia effetti
negativi rilevanti.

Lapporto energetico necessario alla produzione agricola ¢ au-
mentato pit rapidamente della produzione stessa, determinan-
do un peggioramento del rapporto input/output [53], mentre
sono cresciute le emissioni di CO? [45]. L'uso intensivo di ferti-
lizzanti azotati ha contribuito alle emissioni di protossido di
azoto, un potente gas serra, e all'inquinamento delle acque [51].

Laumento del reddito non ha coinvolto in modo uniforme
tutte le fasce della popolazione, accentuando in alcuni casi le
disuguaglianze sociali [36].

Rimangono le preoccupazioni maltusiane. La rivoluzione ver-
de ¢ insostenibile [55] e 'umanita ¢ in uno stato di sovra po-
polazione o di superamento della capacita di carico sostenibi-
le e delle esigenze ecologiche della Terra. Permangono anche
criticita nutrizionali: le varieta cerealicole ad alto rendimento
presentano spesso un contenuto proteico qualitativamente
povero, con carenze di aminoacidi essenziali, sono ricche di
carboidrati ma povere di acidi grassi essenziali, vitamine e mi-
nerali e altri fattori di qualita [45]. La malnutrizione, inclusa
la carenza di ferro e vitamina A, rimane diffusa [65], e una
quota significativa dei decessi infantili nei PVS ¢ ancora cor-
relata a problemi nutrizionali [65]. A cid si aggiungono i ri-
schi sanitari legati all'uso improprio degli agrofarmaci: ogni
anno si stimano circa un milione di casi di avvelenamento e
circa 20.000 decessi, soprattutto nei Paesi in via di sviluppo,
spesso dovuti a etichettatura inadeguata e norme di sicurezza
poco rigorose [70, 551, con un impatto particolarmente grave
sui bambini [15].

La produttivita agricola & stata misurata quasi esclusivamente
in termini di produzione di materie prime e crescita economi-
ca, trascurando gli effetti sulla salute umana e ambientale. Cio
ha contribuito al degrado del suolo, alla perdita di risorse na-
turali e al cambiamento climatico [47].

In alcune aree, la ricerca di maggior reddito o il degrado dei ter-
reni ha spinto alla messa in coltivazione di superfici marginali o
precedentemente non coltivabili, rese accessibili dalla tolleran-
za delle nuove varieta a fattori limitanti come 'alluminio [24].
La concentrazione delle attivita produttive su poche specie ha
ridotto la diversita in termini di specie coltivate.

L’uso massiccio di agrofarmaci ha compromesso la presenza di
pesci ed erbe alimentari tipiche dei sistemi irrigui, tradizionali
fonti alimentari per le popolazioni rurali pitt povere, con ulte-
riori ricadute negative sulla qualita dell’alimentazione [63].
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Fig. 8. Contributo alla crescita da Fattore di Produttivita totale
(FPT), Intensificazione degli input (INPUT), Irrigazione e espan-
sione dell’area coltivata [67].

Tuttavia, la situazione attuale rimane critica e sussiste il
rischio di oltrepassare i limiti dello spazio operativo en-
tro il quale I'umanita puo svolgere le proprie attivita sen-
za compromettere il funzionamento del sistema Terra
nel suo complesso.

In realta, molte delle criticita oggi evidenziate non era-
no del tutto ignote agli stessi protagonisti della Rivoluzio-
ne verde. Emblematiche sono le parole di Norman Bor-
laug nel discorso di accettazione del Premio Nobel per la
Pace, in cui affermo che la Rivoluzione verde aveva otte-
nuto solo un successo temporaneo nella lotta contro la
fame, offrendo all'umanita “un po’ di respiro”. Egli sot-
tolined come, in assenza di un controllo dell’esplosione
demografica, tale successo sarebbe stato inevitabilmente
effimero, denunciando la minaccia rappresentata dal co-
siddetto “mostro della popolazione” [12].

Alla luce di queste considerazioni, negli ultimi decen-
ni si sta cercando di rivedere o sostituire le strategie del-
la Rivoluzione verde con modelli di agricoltura definiti
sostenibili. Tuttavia, non ¢ mancata una certa fantasia
nell’elaborare definizioni e nel proporre tecniche meno
invadenti, e ferve il dibattito se qualificare o meno questi
sistemi come sostenibili [58]. In effetti, alcuni di questi
sistemi riducono alcune cause di preoccupazione, la-
sciandone altre irrisolte [3], mentre altri ancora si fon-
dano su presupposti ideologici privi di un solido sup-
porto scientifico. Molti di questi sistemi prevedono una
riduzione degli input produttivi, con una conseguente
diminuzione delle rese per unita di superficie, in appa-
rente contrasto con le stime secondo cui, nei prossimi 25
anni, la produzione agricola globale dovrebbe aumenta-
re di circa il 70% per sfamare una popolazione che po-
trebbe raggiungere i 9 miliardi di individui.

Gia nel 1968, M.S. Swaminathan, principale artefice

della Rivoluzione verde in India, aveva proposto il con-
cetto di “Rivoluzione sempreverde” (Evergreen Revolu-
tion), definita come una “produttivitd perpetua senza
danni ecologici associati” [75]. Questo approccio mira
ad affiancare alla dimensione produttiva della Rivoluzio-
ne verde una dimensione ecologica, integrando progres-
sivamente scienza, economia e sociologia, ambiti in larga
misura trascurati negli anni *60 e 70 [57, 49]. Lobietti-
vo ¢ utilizzare le conoscenze scientifiche per produrre
alimenti rigenerando al contempo il suolo, gli ecosistemi
e la biodiversita, stimolando le relazioni funzionali tra gli
esseri viventi. In questo contesto si inserisce anche il
pensiero di E.O. Wilson, che nel 2002 osservo come la
sfida futura consista nel nutrire miliardi di nuove perso-
ne salvaguardando allo stesso tempo il resto della vita
sul pianeta, evitando un “patto faustiano” che compro-
metta liberta e sicurezza. Secondo Wilson, 1 benefici do-
vranno derivare proprio da una Rivoluzione semprever-
de, capace di superare i livelli produttivi della Rivoluzio-
ne verde degli anni ’60 mediante tecnologie e politiche
piu avanzate e sicure [78].
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