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Regulatory aspects of alternate bea-
ring in fruit trees

Abstract. Alternate bearing of fruit trees is still a
serious problem in the cultivation of numerous fruit
tree species. In this review the progress in the study
of alternate bearing during the past two decades is
highlighted and regulatory mechanisms involved are
discussed. In studying the alternate bearing pheno-
menon it is useful to distinguish between the trigger,
which induces and initiates the alternation, and the
mechanisms operating in the perpetuation of the
‘On/Off' cyclic condition. Alternate bearing can be trig-
gered in two ways. Alternation can develop gradually,
in relation to the annual increase in yield during the
first years of fruiting, allowing the co-existence of ‘On’
and ‘Off’ trees during the same year and fairly con-
stant fruit yields. Alternatively, and perhaps more
often, a single environmental event, mostly climatic
but occasionally pest-related, leads to abrupt, extreme
alternation. In such cases the alternate bearing is syn-
chronized for the whole orchard and in most cases for
the entire region. Three mechanisms are apparently
involved in the maintenance of the alternate bearing
condition: a) flowering site limitations; b) hormonal
control and c) nutritional control. Following an extreme
‘On’ year with profuse flowering, heavy fruiting, almost
no vegetative growth occurs, leading to a shortage of
flowering sites which hold the potential for next year’s
crop. Evidence indicates that the young fruit somehow
interferes with flower bud differentiation, imposing a
flowering site limitation. As seedless fruits have little
effect on next year’s flowering, whereas seeded fruit
are inhibitory, a role for seeds in alternate bearing
was hypothesized in several tree crops. Among plant
hormones, gibberellins [GAs] have been recognized
as inhibitors of flower bud differentiation in several
fruit trees. It has been proposed that GAs from apple
seeds diffuse to the bourse shoot where they inhibit
flowering. Auxins may also be involved in the fruit
induced inhibition of flowering. Chlorogenic acid, a
phenolic which has some auxins affects, has been
suggested to play a role in the alternate bearing of
olive. It has been frequently reported that the repro-
ductive effort during the ‘On’ year leads to a serious
depletion of carbohydrate (CHO) reserves and mine-
ral nutrients. Carbohydrate starvation involves drama-
tic changes in gene expression. Although the intensity
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of flower bud differentiation is not in direct correlation
with CHO levels, threshold levels of CHO might be
required for flower bud differentiation. Fruit set and
abscission are closely dependent upon CHO levels.
The three regulatory mechanisms discussed above
are not mutually exclusive, and functional links among
these mechanisms are likely. From an evolutionary
stand point, alternate bearing appears to be related to
the masting phenomenon which is widespread among
forest trees. In conclusion, regular fruiting probably
evolved as a result of human selection and horticultu-
ral practices. The domestication of fruit trees and their
cultivation eliminated most natural stresses (drought,
pests, etc.), which, for sure, resulted in irregular bea-
ring. In a broader evolutionary sense, alternate bea-
ring should perhaps be understood as a phenomenon
of homeostasis. The alternating, homeostatic behavior
of trees secures their survival as a long living fruiting
organism.

Key words: carbohydrate reserves, mineral
nutrients, flower bud differentiation, homeostasis, hor-
mones.

Introduzione

L’alternanza di produzione negli alberi da frutto &
nota dall’ antichitd, tuttavia rappresenta ancora oggi un
problema in numerose specie. La maggior parte degli
studi sull’ alternanza di produzione si € concentrata su
una precisa specie o varieta, mentre sono pochi gli
esempi di ricerche comparative in cui s sia tentato di
sviluppare concetti piu generali ed universalmente
validi. La review di Monselise e Goldschmidt (1982)
puo essere ancora usata come riferimento e base di
partenza per stimolare ulteriori approfondimenti sul-
I argomento.

L’ alternanza di produzione € intimamente collega
ta con i meccanismi fondamentali che sottendono il
ciclo di fruttificazione, dalla differenziazione delle
gemme afiore, al’allegagione, alla cascola, ecc. In
questo articolo non ci si addentrera nelle singole fasi
del ciclo di fruttificazione, ma verranno evidenziati i
progressi scientifici realizzati negli ultimi 20 anni sul-
I’ aternanza di produzione, con particolare riferimento
ai diversi meccanismi di regolazione del fenomeno.
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Induzione del fenomeno

Nell’ affrontare nuovamente il fenomeno dell’ alter-
nanza di produzione, € utile distinguere trai fattori
che innescano il fenomeno (trigger) e i meccanismi
che operano nel perpetuare le condizioni cicliche di
“anno di carica/anno di scarica’ (On/Off). Secondo
Lavee (1989, 1996) il fenomeno pud venire innescato
mediante due modalita. L' alternanza di produzione
puo instaurarsi gradualmente, in seguito al’ incremen-
to annuo delle rese produttive che avviene nei primi
anni di fruttificazione. L’ alternanza di produzione che
s realizza in questo modo € specifica per ogni abero
del frutteto e gli aberi ‘carichi’ e quelli ‘scarichi’ coe-
sistono determinando, pertanto, una produzione del
frutteto pressoché costante. La seconda modalita di
innesco, probabilmente la pit frequente, dell’ alternan-
za di produzione é determinata da un singolo evento
di natura ambientale, di solito legato al clima, ma
anche ai patogeni o parassiti, che causa una alternanza
improvvisa e drastica. In questi casi I’ alternanza di
produzione avviene in modo sincrono per tutti gli
alberi del frutteto e, talvolta, per un intero areale di
produzione.

E’ stato spesso ipotizzato che I’ alternanza di pro-
duzione sia sotto controllo genetico (Lavee, 1996). I
significato di quest’ affermazione non é tuttavia chia
ro. Quando una certa varieta rivela una maggiore ten-
denza all’ alternanza di produzione rispetto alle altre
varieta sottoposte alle stesse condizioni ambientali - e
I’esistenza di tali varieta & riconosciutain tutte le spe-
cie arboree dafrutto - cio sembraindicare un controllo
di tipo genetico. Non bisogna dimenticare, tuttavia,
che tale controllo genetico pud essere di tipo indiretto
ed avvenire attraverso una modifica a livello morfolo-
gico e fisiologico della pianta, come ad esempio sul-
I’induzione a fiore delle gemme o sulla sensibilita
all’ abscissione. Tuttora, infatti non é stato ancora
identificato alcun gene che regoli in modo specifico
I’ alternanza di produzione.

M eccanismi di regolazione

Nel passare in rassegna la bibliografia internazio-
nale pubblicata negli ultimi decenni & stato possibile
identificare tre meccanismi che hanno maggiormente
attratto |’ attenzione dei ricercatori. Questi meccanismi
derivano in genere da esperienze effettuate su diverse
specie e sembrano coinvolti nel mantenimento della
condizione di alternanza di produzione.
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Diminuzione dei siti di fioritura

Un albero da frutto nella fase adulta pud sviluppare
gemme afiorein diverse zone. E’ stato notato in
diverse specie, tuttavia, che la differenziazione a fiore
non avviene nei punti dove I’anno precedente sono
stati prodotti frutti (Plummer et al., 1989; Neilsen e
Dennis, 1998) o nelle loro vicinanze (Neilsen e
Dennis, 1998). Quindi, dopo un anno di estrema cari-
ca produttiva, con un’ abbondante fioritura, un elevato
numero di frutti ed una crescita vegetativa quasi nulla,
potrebbe esserci una limitazione nel numero di poten-
ziali siti dove possano svilupparsi le gemme afiore
per la produzione dell’ anno seguente (fig. 1). La pota
tura estiva stimolal’ accrescimento dei germogli e per-
tanto, agendo sul humero di potenziali siti per ladiffe-
renziazione delle gemme afiore, puo ridurre I’ alter-
nanzadi produzione (Procopiou e El-Gazzar, 1972).

Nel melo e nel pistacchio, la differenziazione delle
gemme a fiore per la produzione dell’ anno successivo
avwviene contemporaneamente alle fasi iniziai di svi-
luppo dei frutti dell’anno in corso. Questo sembra
indicare che il frutto nelle sue prime fasi di crescita
interferisce in qualche modo con la differenziazione a
fiore delle gemme (Dennis e Neilsen, 1999) limitando
i siti di fioritura; Chan e Cain (1967) hanno dimostra-
to che nel melo la presenza di frutti senza semi non
incideva sostanzialmente sulla fioritura dell’ anno suc-
cessivo, mentre frutti con semi esplicavano un’ azione
di inibizione sulla differenziazione afiore, che veniva
meno se i frutti erano diradati entro poche settimane
dallafioritura. Un ulteriore supporto a ruolo dei semi
nell’ alternanza di produzione e stato fornito da Stutte
e Martin (1986a) che hanno dimostrato che inducendo
I’ aborto nel seme in olivo veniva meno I’ inibizione
aladifferenziazione afiore delle gemme.

D’ altra parte una consistente alternanza di produ-
zione e stata osservata negli agrumi anche in varieta
apirene [es. mandarino ‘Satsuma’ in Giappone
(Iwasaki e Owada, 1960); mandarino ‘Nectar’ e ‘Or’
in Israele (dati non pubblicati)]. In molti lavori sugli

Evento causale

1 anno Stress ambientale Perdita di produzione

1l anno Risposta statica Fruttifi
(anne “ON")

Effetto sulla pianta

Il anno
Fruttificazione scarsa

(anno “OFF”)

Inibizione ormonale

Limitazione siti di fioritura
Carenze nutrizionali }

Fig. 1 - Sequenzadi eventi implicati nella alternanza di produzione.
Fig. 1 - Sequence of events in the development of alternate bearing
behaviour.



agrumi € stato evidenziato che non sono solo i giovani
frutticini ad esercitare un effetto inibente sulla fioritu-
ra; si puo ottenere una riduzione dellafioritura nel-
I’anno successivo anche attraverso un prolungamento
della permanenza sull’ albero dei frutti maturi
(Hilgeman et al., 1967; Jones et al., 1964).

Controllo ormonale

Gli ormoni vegetali sono i naturali candidati per la
regolazione di molti processi di sviluppo nell’ albero.
Tradi essi, le gibberelline [GAs] sono quelle piu stret-
tamemte coinvolte nei process riproduttivi. Gia negli
anni ' 60 alle GAs e stato attribuito il ruolo di inibizio-
ne della differenziazione delle gemme afiore in
numerose colture arboree; da alora cio € stato dimo-
strato per molti fruttiferi (Pharis e King, 1985;
Goldschmidt et al., 1997; Goldschmidt e Samach,
2004). Nel 1970 é stato proposto che le GAs derivanti
dai semi delle mele traslocassero nel germoglio (bour -
se shoot) inibendone la fioritura dell’ anno successivo
(Luckwill, 1970). Hoad (1978) ha misurato I’ attivita
di sostanze GA-simili sia nei semi che negli estratti
dei peduncoli di varieta di melo soggette ad alternanza
di produzione o con produzione costante. L’ attivita
GA-simile nel caso di alberi alternanti era costante-
mente piu elevata nei peduncoli, manon nei semi. |
numerosi tentativi compiuti poi per rafforzare quest’ e-
videnza sperimental e sono stati discussi nella review
di Dennis e Neilsen (1999). Recenti approfondimenti
analitici hanno mostrato che semi di melo contengono
diversi tipi di GAs (Hedden et al., 1993), cosi come
gli estratti di frutti (Stephan et al., 1999). In particola-
re, gli estratti di frutti di varieta per nulla o poco sog-
gette al’ alternanza di produzione hanno mostrato ele-
vate concentrazioni di GA , (Stephan et al., 1999);
questo tipo di gibberelline, se applicate artificialmen-
te, causa un minor effetto inibente rispetto alle GA,
(Greene, 1993) o puo addirittura stimolare la fioritura
(Looney et al., 1985). E’ stato inoltre proposto un
ruolo delle auxine nel meccanismo di inibizione della
fioritura causato dalle GAs (Callejas e Bangerth,
1997).

L’ acido clorogenico, una sostanza fenolica che
produce nelle colture di tessuti effetti simili ale auxi-
ne, mostra fluttuazioni marcate nelle foglie di olivo in
corrispondenza con il ciclo di alternanza (Laveeet al.,
1986), accumulandosi negli anni di ‘carica’ (Epstein
et al., 1987). Inoltre, quando iniettata nelle branche in
inverno, questa sostanza si € dimostrata capace di
ridurre in modo significativo la differenziazione di
gemme afiore (Lavee, 1996). Seiniettata in primave-
ra, a contrario, non ha prodotto a cun effetto, indican-
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do, pertanto, che I’ acido clorogenico non é tossico per
gli alberi di olivo (Lavee, 1996). Gli effetti delle
sostanze fenoliche non sono stati studiati con questo
livello di approfondimento in altre specie arboree da
frutto. | cambiamenti nelle componenti delle poliam-
mine durante il ciclo riproduttivo dell’ olivo sono stati
recentemente riportati da Prista e Voyiatzis (2004).

Controllo nutrizionale

Lo sforzo che I'abero compie per portare a termi-
ne |’ attivita produttiva durante |I’anno di carica deter-
mina un impoverimento delle sue riserve di carboidra
ti (Goldschmidt e Golomb, 1982) e di elementi mine-
rali (Golomb e Goldschmidt, 1987). Nelle piante di
pistacchio, nell’anno di scarica (* Off’) vengono accu-
mulate quantita assai superiori di azoto, fosforo e
potassio (rispettivamente 7, 14 e 2 volte in pil),
rispetto a quanto accade nell’anno di carica (‘On’)
(Rosecrance et al., 1998). Le radici di agrumi, in par-
ticolare, soffrono la carenza di carboidrati (Li et al.,
2003a), che é stata identificata come fattore responsa-
bile del “collasso” degli alberi in seguito agli anni di
caricanel mandarino ‘Murcott’, caratterizzato da mar-
cata aternanza (Smith, 1976) (fig. 2).

Nonostante I’ intensita della differenziazione delle
gemme a fiore non sia direttamente correlata con i
livelli di carboidrati (CHO) (Garcia-Luis et al., 1995),
esistono livelli minimi di concentrazione di carboidra-
ti richiesti perché |a differenziazione a fiore possa
avvenire normalmente (Goldschmidt et al., 1985).
L’ alegagione dei frutti nel melo & chiaramente limita-
ta dalla disponibilita di carboidrati: i risultati di prove
di ombreggiamento indicano un immediato incremen-
to dell’ abscissione dei frutticini (Bepete e Lakso,
1998; Stopar et al., 2000). Un ruolo importante dei
carboidrati sull’ allegagione (Goldschmidt, 1999) e
sulla prevenzione della cascola dei frutticini (Gomez-
Cadenas et al., 2000) é stato evidenziato anche negli
agrumi. | risultati di studi sull’avocado, inoltre, indi-
cano che un’insufficiente riserva di carboidrati nelle
fas cruciali dell’ allegagione e dello sviluppo del frut-
to limita la possibilita per la pianta di mantenere I’in-
tera sua produzione (Davie et al., 1995). Nell’ olivo, a
contrario, le riserve di carboidrati non sembrano gio-
care un ruolo importante nella fioritura (Stutte e
Martin, 1986b).

L’ alternanza di produzione nel pistacchio ¢ stata
oggetto di numeros studi nelle ultime decadi. Nzima
et al. (1997a, b) hanno assegnato un ruolo importante
nellaregolazione della alternanza alle differenze nel
contenuto di sostanza secca e di carboidrati tra gli
organi che portano frutti e quelli ‘scarichi’. Ulteriori
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Fig. 2 - Differente contenuto di amido in radici di mandarino ‘Murcott’ nell’ anno di caricé(a) edi scarica (b).
Fig. 2 - Different starch content in ON (a) and OFF (b) ‘Murcott’ mandarin roots.

conferme a tal riguardo sono state ottenute in esperi-
menti di diradamento fiorale (Marra et al., 1998).
Stevenson e Schakel (1998), d altro canto, calcolaro-
no cheil livello di carboidrati durante I"anno di scari-
ca € pari solo al’ 8% dell’impegno energetico che il
pistacchio deve sostenere per supportare la produzio-
ne nell’anno di carica. Crane e lwakiri (1987) dimo-
strarono che |’ abscissione delle gemme afiore nelle
prime 5-6 settimane era collegato agli effetti del por-
tinnesto e potevano essere attribuiti a stimoli derivanti
dalle radici. Tuttavia, secondo Wood (1989), in pecan
I"influenza del portinnesto potrebbe essere collegata ai
livelli di accumulo di amido nelle radici. In alcune
varieta di melo, & noto che I'incidenza dell’ alternanza
di produzione aumenta all’ aumentare del vigore del
portinnesto (Barritt et al., 1997).

Recenti ricerche condotte sugli agrumi hanno
dimostrato che la carenza di riserve di carboidrati, sia
essa determinata dall’ alternanza di produzione o da
ombreggiamento, coinvolge cambiamenti nell’ espres-
sione di molti geni implicati nel metabolismo dei car-
boidrati (Li et al., 2003a). Alcune tecniche colturali,
come I’incisione anulare, determinano anch’ esse un
cambiamento nell’ espressione genica (Li et al.,
2003b). Queste osservazioni supportano I'ipotesi di
Koch (1996) chiamata “ feast/famine” (letteralmente
“banchetto/carestia’) basata sul concetto chei cam-
biamenti nei livelli di carboidrati, ed in modo partico-
lare del saccarosio, abbiano profondi effetti sul con-
trollo genetico della gestione delle risorse di carboi-
drati delle piante.

| tre meccanismi di regolazione appena discussi
non s escludono vicendevolmente; € piuttosto vero il
contrario, e in taluni casi sono stati dimostrati i colle-
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gamenti funzionali e i rapporti causa-effetto trai vari
meccanismi. La riduzione dei siti di fioritura si pensa
sia causata da un inibitore di tipo ormonale rilasciato
dal frutto, probabilmente una gibberellina. In ragione
del presunto ruolo del seme nell’ alternanza di produ-
zione del melo, Dennis e Nielsen (1999) hanno smi-
nuito il ruolo dei fattori nutrizionali nell’ alternanza di
produzione. Nonostante cio, il significato dell’impo-
verimento delle riserve di nutrienti non puo essere del
tutto trascurato (Rosecrance et al., 1998; Stiles, 1999).
Consistenti limitazioni nella disponibilita delle riserve
di carbonio e di elementi minerali, osservati negli
alberi eccessivamente carichi di frutti, hanno effetti
negativi sulla maggior parte dei processi metabolici e
di sviluppo dell’ albero.

Inoltre, I effetto del diradamento del frutti, che e la
pit comune pratica adottata per eliminare o contenere
I" alternanza di produzione, € compatibile con tutti e
tre i meccanismi di regolazione del fenomeno sopra
descritti. Limitando la popolazione di frutti si incre-
menta il numero di siti dell’ albero potenzialmente
capaci di differenziare gemme afiore, viene fortemen-
te ridotta la quantita di inibitori di tipo ormonale rila-
sciati dai frutti stessi e si impedisce un eccessivo
impoverimento di carboidrati disponibili. | tre mecca-
nismi di regolazione dovrebbero quindi essere consi-
derati come complementari e laloro azione di tipo
sinergico.

Prospettiva evoluzionistica
Diversamente dalle specie annuali, la sopravviven-

za delle specie perenni non dipende dalla capacita di
produrre tutti gli anni frutti (e semi). Nei primi anni



gli aberi mostrano un periodo di giovanilita che nelle
specie forestali pud durare alcuni decenni. Tuttavia,
anche successivamente, molte specie selvatiche si
riproducono in modo irregolare, determinando un
fenomeno noto in ecologia forestale come * pasciona
(Harper, 1977). La pasciona garantirebbe un vantag-
gio ecologico per quelle specie esposte ad un’ eccessi-
va riduzione del numero di semi in condizioni di un
elevato carico di erbivori, meccanismo che é stato
determinante nell’ evoluzione di alcune specie
(Silvertown, 1980). L'irregolarita nella produzione di
semi viene anche spiegata come risposta alle fluttua
zioni del clima che aloro volta determinano condizio-
ni piu 0 meno favorevoli per I’ attivita riproduttiva
(Lalonde e Roitberg, 1992).

Stevenson e Schakel (1998) hanno ipotizzato che
un’irregolare produzione di frutti negli anni in specie
arboree potesse essere considerato come un fenomeno
simile alla pasciona.Va tuttavia sottolineato che negli
alberi forestali il ciclo riproduttivo é irregolare ma
non bhiennale, come invece accade nella maggior parte
degli aberi da frutto. Quindi, mentre non é possibile
ignorare queste considerazioni di tipo evolutivo, si
avverte ancoralanecessitadi unateoria pit esauriente
sul fenomeno dell’ alternanza.

Conclusioni

Nel presente lavoro sono stati considerati e discus-
S, i diversi meccanismi, in parte collegati tra di loro,
coinvolti nell’ aternanza di produzione degli aberi da
frutto. Questi meccanismi, tuttavia, riguardano princi-
palmente il modo in cui |’ aternanza di produzione s
mantiene in un albero (cicli ‘On/Off’) mentre I’ atten-
zione dei ricercatori si € concentrata meno sulla natura
del fenomeno e sulle sue origini. In accordo con quan-
to gia sottolineato da Monselise e Goldschmidt
(1982), un tipo di fruttificazione regolare negli anni si
€ probabilmente evoluto per effetto della selezione
eseguita dall’ uomo e delle tecniche agronomiche in
frutticoltura. La domesticazione degli alberi da frutto
e le pratiche colturali hanno eliminato |la maggior
parte degli stress naturali (es. siccita, patogeni e paras-
siti), i quali sicuramente sarebbero causa di fruttifica-
zioni irregolari. Quando gli alberi sono esposti afatto-
ri di stress, rispondono attivando il fenomeno dell’ al-
ternanza, mediante il quale la fruttificazione & sacrifi-
cata per uno o piu anni a favore di un maggiore inve-
stimento nella crescita vegetativa. In un senso evoluti-
VO pit ampio, I’ alternanza di produzione dovrebbe
essere intesa come fenomeno di omeostasi (fig. 2). I
comportamento alternante, omeostatico degli alberi da
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frutto assicura loro la sopravvivenza nel medio-lungo
termine.

Riassunto

L’ aternanza di produzione rappresenta un proble-
ma assai serio degli alberi da frutto. Nel presente
lavoro sono stati considerati e discussi i diversi mec-
canismi coinvolti nell’ alternanza di produzione degli
alberi dafrutto. Un tipo di fruttificazione regolare
negli anni s & probabilmente evoluto per effetto della
selezione eseguita dall’uomo e dell’ adozione di ade-
guate tecniche agronomiche in frutticoltura. Quando
gli alberi sono esposti a fattori di stress, rispondono
attivando il fenomeno dell’ alternanza, mediante il
guale lafruttificazione e sacrificata per uno o pit anni
afavore di un maggiore investimento nella crescita
vegetativa. In un senso evolutivo piu ampio, |’ alter-
nanza di produzione dovrebbe essere intesa come
fenomeno di omeostasi capace di assicurare la soprav-
vivenza delle piante nel medio-lungo termine.

Parole chiave: riserve di carboidrati, ormoni, diffe-
renziazione a fiore delle gemme, omeostasi, elementi
minerali.
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