UNIVERSITA DEGLI STUDI DI PADOVA

Dipartimento di Psicologia Generale
Corso di Laurea Magistrale in Psicologia Cognitiva Applicata

Tesi di Laurea Magistrale

Evidenza di post error slowing nelle piante

Evidence of post error slowing in plants

Relatore:

Prof. Umberto Castiello

Correlatrice:

Dr. Silvia Guerra

Laureanda:
Denise Seppi
Matricola N. 2023724

Anno Accademico
2021-2022



INDICE

SINOSSI ..ottt ettt e bt et esbe e et esbee e e naees 1
INTRODUZIONE ...ttt sttt s 2
CAPITOLO T oottt et 3
LA COGNIZIONE MOTORIA NELLE PIANTE.......ccociiiiiiiiieeeeeeeeeeee 3
1.1. 1l potere del movimento delle piante (Darwin, & Darwin, 1880) ..............ccc.ccu.... 4
1.2. 1l movimento nelle piante: il caso delle piante rampicanti ..................ccc.cccueeeue... 8
1.3. La cognizione motoria nelle piante rampicanti.................cccocceovceeioeineenieaneenns. 16
CAPITOLO 2 ettt ettt ettt sbe e et et eeabeeeneeenbeennees 21
POST-ERROR SLOWING (PES)...ccotiiiiiiiiiieee et 21
2.1. Post error-SIowing (PES) .......ccccooioiiiiiiiiie et 21
2.2. Movimento di raggiungimento e prensione nel PES ..................cccccooviiviininnnnnn. 26
CAPITOLO 3 ettt ettt ettt et e bt e bt e et e e bt e eateesnteenbeenneas 30
LA MIA RICERCA: IL POST-ERROR SLOWING NELLE PIANTE ..........cccccceueene. 30
3.1 Materiali @ MetOdi...................cccuveeeueeeeiiiieeiee e 31
R O B 1 T (<1 1 5 BSOSO U PR URRUSUPRRIPI 31
3.1.2. StMOIL SPETIMENTAlL...c..uviieiiiieiiieeiie e e e e e 31
3.1.3. Condizioni di germinazione e crescita delle piante...........c.cceeveeevcivevnieeenieeenen. 32
3.2. Registrazione video e analisi del movimento delle piante...................ccccccvveeun... 33
3.3 ANQLIST STALISTICA ... 35
34 RUSUIIALI. ..ot 36
3.4.1. Risultati qUAlItAtiV ....cccuvieeiiiiiiiecciiecce e e e 36
3.4.2. RiSUltatis CINEMALICT.....eeiutieiiiiiiieiie ettt ettt 36
CAPITOLO 4 ...ttt ettt ettt et e e e 45
DISCUSSIONE E CONCLUSIONE........coiiiiiiiiiieee et 45

BIBLIOGRAFTA ... .ot s e 50



SINOSSI

Numerose evidenze hanno dimostrato che le piante sono in grado di percepire
numerosi stimoli ambientali, di valutari, analizzarli ed utilizzare le informazioni rilevanti
per organizzare il proprio comportamento motorio e adattarsi all’ambiente altamente
complesso. Per esempio, le piante rampicanti che crescono in ambienti complessi
caratterizzati da molti alberi sono in grado di selezionare il supporto piu adattato sui cui
crescere, arrampicarsi e organizzare il proprio comportamento motorio al fine di
raggiungere un proprio obiettivo (i.e., crescere in direzione della fonte di luce) e
soddisfare un proprio bisogno. Inoltre, recenti evidenze scientifiche hanno dimostrato che
le piante rampicanti sono in grado di percepire la presenza di potenziali supporti
nell’ambiente e di modificare il proprio movimento di raggiungimento e prensione in
termini di velocita e apertura dei propri cirri (i.e., foglie modificate che permettono alla
pianta di ancorarsi ad un supporto) in base alle diverse proprieta dello stimolo, quali la
dimensione e la difficolta del compito. Quello che ad oggi non ¢ stato ancora indagato ¢
I’effetto degli errori compiuti dalla pianta nella organizzazione del movimento verso un
potenziale supporto. La presente tesi ha lo scopo di indagare il ruolo dei palchi di foglie
sviluppati precedentemente rispetto alla foglia che si aggrappa allo stimolo nella
programmazione ed esecuzione di un movimento di raggiungimento e prensione verso un
potenziale supporto. In altre parole, la presente tesi mira ad indagare come e in che misura
il mancato aggrappo ad un potenziale supporto influenza il movimento successivo. Il
movimento dei cirri in diversi palchi di foglie, ovvero nel palco di foglie che si aggrappa
allo stimolo e nei due palchi di foglie precedenti, ¢ stato analizzato mediante 1’analisi
cinematica tridimensionale (3D) del movimento. I risultati hanno evidenziato che il
mancato aggrappo nei palchi di foglie sviluppati in precedenza ha comportano un effetto
sulla cinematica del movimento di raggiungimento ed aggrappo verso un potenziale
supporto nei cirri dell’ultimo palco di foglie, il cui movimento risulta essere piu rapido e
piu accurato. In altre parole, il mancato aggrappo o I’errore nei palchi di foglie precedenti
potrebbe permettere alla pianta di acquisire tutte le informazioni degli elementi presenti
nell’ambiente e di selezionare solo quelle rilevanti e necessarie per 1’esecuzione di un

funzionale, rapido ed accurato comportamento motorio.



Nel primo capitolo della mia tesi verra trattato il concetto di movimento nelle
piante. Verranno descritti i vari tipi di movimenti osservati nelle piante partendo dalle
prime osservazioni di Charles Darwin (1895) fino alle odierne ricerche. Inoltre, verranno
descritti 1 vari tipi di movimento effettuati dalle piante rampicanti e la loro cognizione
motoria. In quest’ultimo caso si vedra ad esempio come la pianta abbia una certa
intelligenza nel capire le caratteristiche del supporto al quale dovra aggrapparsi. Il
secondo capitolo trattera del fenomeno del post-error slowing (PES), ovvero a come le
risposte date da una persona in seguito a una risposta errata siano piu lente. Verranno qui
esposte le teorie sottostanti a tale processo, infine si prendera in considerazione il
movimento di raggiungimento e prensione nel PES, descrivendo alcune ricerche
effettuate in tale ambito. Nel Capitolo 3 illustrero la ricerca che mi ha visto coinvolta, che
ha lo scopo di indagare, attraverso ’utilizzo dell’analisi cinematica tridimensionale (3D)
del movimento, se i palchi di foglie precedenti al palco di foglie che si ¢ aggrappato
attuano una preparazione di raggiungimento e aggrappo del movimento, e 1’effetto di un
loro eventuale errore di aggrappo. Infine, nel Capitolo 4, verranno discussi 1 risultati alla
luce della letteratura scientifica di riferimento. In conclusione, i risultati della presente
tesi suggeriscono che le piante soddisfano i requisiti per un comportamento pianificato e
controllato e forniscono un supporto empirico alla costruzione di una teoria della

cognizione che includa anche organismi che non presentano un cervello.



CAPITOLO 1

LA COGNIZIONE MOTORIA NELLE PTIANTE

Nonostante 1’essere umano rappresenti solo lo 0.01% della biomassa terrestre
rispetto al mondo vegetale che ne ricopre circa il 99%, le aree di studio riguardanti il
comportamento e I’intelligenza sono limitate per lo piu al mondo animale. Piante e
animali, sebbene abbiano seguito due strade distinte nella loro evoluzione, mantengono
ancora oggi un legame di parentela con gli animali condividendo ben tre miliardi di anni
di storia comune come organismi unicellulari (Castiello & Guerra, 2020). Allo stesso
tempo, I’idea comune ¢ che le piante, non presentando un sistema nervoso centrale ovvero
un cervello, siano organismi sessili privi di movimento, non in grado di interagire
attivamente con I’ambiente circostante e quindi che i loro comportamenti siano semplici
risposte automatiche ai vari stimoli ambientali (Vertosick, 2002).

Recenti evidenze hanno sfidato questa assunzione dimostrando come le piante,
seppur senza un centro di comando centrale come il cervello, siano in grado di presentare
comportamenti ¢ capacita simili a quelle osservate negli esseri umani ed altre specie
animali, che potrebbero essere definite come “cognitive”. Come tutti gli organismi, le
piante devono acquisire risorse utili per la loro crescita e devono trovare dei modi per
affrontare 1 predatori al fine di poter accrescere le proprie possibilita di sopravvivenza.
La sostanziale differenza fra gli animali e le piante risiede nella mancanza di
locomozione, caratteristica principale e precisa della presenza di una mente (Trewavas,
2017). In altre parole, gli animali si spostano per cercare il cibo o per scappare da un
possibile attacco di un predatore. Le piante, invece, essendo ancorate al terreno attraverso
il sistema radicale devono adottare diverse strategie per poter identificare per esempio le
risorse presenti nel terreno circostante. La mancanza di locomozione non implica pero la
mancanza di movimento. Infatti, le piante si muovono moltissimo e come si vedra nel
corso della presente tesi le piante presentano diverse varieta di movimenti, che sono
caratterizzati dall’allungamento o accorciamento dei vari organi vegetali (e.g., stelo,
foglie, ecc.) durante la fase di crescita. La difficolta sostanziale nel percepire tali
movimenti risiede nel fatto che essi sono molto lenti e impercepibili all’occhio umano, a

meno che non vengano utilizzate delle tecniche di video registrazione velocizzate, ovvero



metodologie che permettono di indagare il comportamento delle piante, oggetto di

indagine ancora inesplorato (Trewavas, 2017).

1.1. Il potere del movimento delle piante (Darwin, & Darwin, 1880)

E stato spesso vagamente asserito che le piante sono distinte dagli animali per
non avere facolta di movimento. Si dovrebbe piuttosto dire che le piante acquistano e
dispiegano questa facolta soltanto quando essa ¢ loro vantaggiosa.

(Darwin, 1875)

Quando osserviamo le piante queste ci sembrano relativamente immobili, bloccate
rigidamente al suolo, ma guardando con un occhio piu attento, com’era quello di Darwin
(1880), ¢ piuttosto chiaro che le piante producono molti movimenti e comportamenti che
possono ricordare quelli osservati anche negli animali (Silvertown e Gordon, 1989).
Alcuni movimenti sono molto rapidi e possono essere percepiti in tempo reale come quelli
presentati dalle piante insettivore (e.g., Dionea muscipula L.), altri sono piu lenti come,
per esempio, la germogliazione di un seme o lo sbocciare di un fiore.

Darwin e suo figlio Francis (1880) furono i primi studiosi a porre una profonda
attenzione al mondo delle piante e al loro potere di movimento, notando che le piante si
muovono fin dall’origine della loro vita e che sono dotate di svariati tipi di movimento in
risposta alle diverse stimolazioni ambientali. Per esempio, sono in grado di orientarsi
verso la fonte luminosa del sole (i.e., fototropismo) o in base al vettore gravita (i.e.,
geotropismo).

Darwin classifico 1 movimenti delle piante in due macrocategorie: movimenti
tropici (i.e., movimento in direzione della stimolazione ambientale) e nastici (i.e.,
movimento in risposta ad uno stimolo ambientale, la cui direzione perd ¢ indipendente
rispetto alla direzione dello stimolo). Tali movimenti sono guidati da diversi meccanismi,
che vengono classificati in meccanismi attivi e meccanismi passivi. Quelli attivi sono
caratterizzati da un consumo di energia e ne fanno parte i movimenti di crescita e i
movimenti di turgore. I primi avvengono grazie all’auxina (i.e., ormone dedicato alla
crescita della pianta), che tramite differenti concentrazioni provoca nella pianta

I’allungamento di un lato e poi dell’altro, alternando quindi il movimento. I secondi si



riguardano l'assorbimento dell'acqua a livello cellulare, che va ad influire sulla
dimensione, sulla lunghezza della cellula e sulla velocita del movimento di
circumnutazione (i.e., movimento rotatorio della pianta lungo il suo asse centrale durante
la fase di crescita). I movimenti passivi sono contraddistinti da un'assenza di consumo di
energia, quindi sfruttano l'energia ambientale. Sono esempi di meccanismo passivo
l'igroscopia e il disseccamento, fenomeni di movimento che coinvolgono equilibri
omeostatici della pianta con 1'ambiente.

Darwin (1880) ipotizzd che le piante fossero in grado di ridirezionare i propri
movimenti al fine di soddisfare i propri bisogni e raggiungere i propri obiettivi (Giaculli,
2019). Per esempio, Darwin (1880) sosteneva che 1’apice radice era in grado sia di
ricevere che di trasmettere informazioni, nonché di riconoscere gli oggetti con cui si
relaziona. Infatti, Darwin (1880) ipotizzo che la radice, attraverso dei movimenti di
avvicinamento in direzione di una determinata zona del terreno, fosse in grado di
percepire ed evitare gli ostacoli presenti nel sottosuolo scegliendo il percorso piu agevole
e quindi piu vantaggioso (Darwin, 1880). In particolare, Darwin (1880) osservo tale
comportamento attraverso un esperimento in cui pose nei pressi di una radice un pezzo di
cartoncino e uno di carta. La radice, una volta percepiti entrambi, si distanziava dal
cartoncino, ritenendolo probabilmente un oggetto piu difficile da superare. Lo studioso
avanzo I’idea che le piante possano essere dotate di una sorta di “cognizione”, che
permette alle piante di comprendere il mondo esterno e gli elementi presenti in esso (ad
esempio decidere in base agli ostacoli presenti nel terreno in quale direzione far crescere
le radici) e di agire su di esso in modo attivo e autonomo (Giaculli, 2019).

Fra le incredibili scoperte di Charles Darwin, si annovera quella sulle piante
insettivore, piante che integrano la loro “dieta” ingerendo insetti che una volta digeriti
producono azoto, nutrimento utile per il fabbisogno della pianta (Darwin, 1880; Giaculli,
2019). La venere acchiappamosche, ovvero la Dionea muscipula L. (Figura 1), compie
uno dei piu spettacolari movimenti tigmonastici, che hanno il risultato di invertire il ruolo

predatore-preda con gli animali (Simons, 1992).



Figura 1. Foto di una foglia di Dionaea muscipula, all’interno della quale si possono notare dei piccoli

peli, che una volta urtati fanno scattare la trappola.

Darwin (1893) sosteneva che tale pianta fosse “una delle piu incredibili al
mondo”. Le sue foglie bilobate munite di dentini (i.e., ciglia) a forma di ago ai margini
della foglia, sono tenute aperte come un invito ai visitatori. Quando un insetto si avvicina
alla facciata ventrale della foglia e urta 1 tre piccoli peli che vi sono all’interno, 1 quali
fungono da sensori, vengono generati segnali elettrici intercellulari che hanno come
risultato quello di intrappolare I’insetto (Burdon-Sanderson, 1873; Jacobs, 1954;
Jacobson, 1965; Simons, 1981). Generalmente ¢ richiesta piu di una stimolazione dei tre
peli perché la pianta eliciti una risposta. Pit piccoli sono gli insetti, forse perché la pianta
non vuole sprecare energia per intrappolarli e digerirli, piu essi sono liberi di scappare,
ma piu sono grandi e piu fanno fatica a liberarsi (Darwin, 1893). L’agitazione dell’insetto
e I’escrezione dei composti di nitrogeno, anche se non sempre necessari per la completa
chiusura (Fagerberg & Allain, 1991), possono migliorare la successiva chiusura delle
foglie attorno all’animale e le secrezioni di acidi ed enzimi digestivi che uccidono e
digeriscono la preda (Robins & Juniper, 1980). Poiché queste piante carnivore vivono in
terreni poveri di nutrienti, per ricavare 1’azoto e il fosforo necessari, hanno sviluppato
questo meccanismo di cattura e digestione degli insetti.

Un’ulteriore pianta insettivora esaminata nel dettaglio da Darwin (1893) ¢ la

Drosera Rotundifolia (Figura 2).



Figura 2. Foto di Drosera Rotundifolia, che ¢ caratterizzata da foglie ricoperte di piccole gocce simili a
rugiada, le quali sono appiccicose e fungono da trappole per gli insetti. Quando un insetto si attacca ai

tentacoli, agisce come una stimolazione meccanica che fa arricciare la foglia verso e intorno alla preda.

Questa pianta insettivora ¢ ricoperta di gocce simili a rugiada, ciascuna posata su
una sorta di tentacolo. Gli insetti, attirati dalle goccioline, si appoggiano per dissetarsi,
accorgendosi troppo tardi che esse sono in realta costituite da un liquido viscoso, dal quale
non possono liberarsi. I tentacoli della Drosera captano i movimenti dell’animale che
cerca di liberarsi. In risposta, 1 tentacoli vicini si piegano verso quelli direttamente
stimolati dalla presenza della preda. Insieme, i tentacoli possono generare una rientranza
a forma di coppa che racchiude la preda all'interno. Successivamente, la pianta secerne
una serie di enzimi per digerire la preda, assorbendo cosi le sostanze nutritive che non
trova nel terreno povero della torbiera. Inoltre, le piante insettivore hanno una sensibilita
selettiva, ossia distinguono 1 diversi elementi con cui entrano in contatto e sono in grado
di discriminare fra i diversi insetti quelli che apportano pit nutrimento alla loro dieta
(Darwin, 1875).

Un ulteriore esempio di movimento molto rapido e visibile all’occhio umano nelle

piante ¢ dato dalla Mimosa pudica L. (Figura 3).



Figura 3. Foto di Mimosa pudica prima che avvenga una stimolazione tattile. Le sue foglie sono infatti

ancora aperte.

I1 semplice tocco delle foglie comporta il rapido ripiegamento delle piccole foglioline che
compongono le foglie. Straordinariamente la risposta al tocco non ¢ ristretta solo alla
fogliolina stimolata, ma si pud propagare a tutte le foglioline vicine elicitando il
ripiegamento dei piccioli delle foglie piu distanti (Simons, 1981; Malone, 1994). Il rapido
ripiegamento delle foglioline potrebbe servire sia per spaventare i potenziali predatori,
sia per esporre le sue spine e risultare quindi minacciosa (Eisner, 1981). Le piante di
Mimosa mostrano movimenti tigmonastici dovuti a cambiamenti di turgore; questi sono
il risultato di movimenti causati dall’acqua e controllati dallo spostamento di ioni
attraverso le membrane cellulari di particolari cellule appartenenti ad organi chiamati
“pulvini”. Questi sono strutture specializzate presenti alla base del picciolo fogliare, in
posizione ventrale e dorsale. Lo spostamento di ioni potassio (K+) e cloro (CI-), ma anche
di protoni (H+) e ioni calcio (Cat++) si accompagna allo spostamento di acqua per cui,
quando si tocca la foglia, 1 pulvini dorsali si rigonfiano d’acqua mentre si sgonfiano quelli

ventrali. Viceversa, quando la foglia ¢ in posizione aperta (Taiz, Zeiger, 2002).

1.2. Il movimento nelle piante: il caso delle piante rampicanti



Per primo Darwin (1880) notd, tracciando manualmente il movimento di
spostamento nello spazio e nel tempo degli apici di numerose piante (Figura 4), che alla
base di tutti i movimenti delle piante vi ¢ la circumnutazione, movimento rotatorio di tutti

gli organi vegetali delle piante attorno al loro asse centrale durante la fase di crescita.

Figura 4. Rappresentazione grafica del movimento di circumnutazione del germoglio di una pianta di

Brassica in un periodo di 10 ore e 45 minuti (Darwin & Darwin, 1880).

In particolare, Darwin (1880) riteneva che tale movimento fosse universale, quindi
presente in tutte le piante, e che potesse essere modificato dalla pianta per raggiungere un
proprio obiettivo e soddisfare un proprio bisogno. Per esempio, Darwin (1865) ipotizzo
che le piante rampicanti siano in grado di utilizzare il movimento di circumnutazione per
esplorare I’ambiente circostante allo scopo di ricercare un possibile supporto e una volta
identificato di modificare la sua traiettoria per raggiungerlo ed afferrarlo. Le piante
rampicanti, infatti, presentando uno stelo molto sottile, quindi hanno necessita di crescere
su un supporto esterno per sostenersi e avere una maggiore esposizione alla luce, fonte di

nutrimento utile per la loro sopravvivenza (Figura 5).



Figura S. Viticcio di una pianta rampicante che si avvolge su un sostegno.

Le piante rampicanti possono allungarsi per afferrare oggetti robusti e quindi usarli come
supporti avvolgendovisi attorno. I viticci sono foglie modificate altamente sensibili al
tatto che permettono alla pianta di aggrapparsi ai supporti esterni (Jaffe & Galston, 1968).
Darwin, ad esempio, ha documentato le risposte del viticcio a stimoli nell'intervallo di 1-
5 mg (Darwin, 1906). Stimolato dal tocco il viticcio comincia ad avvolgersi rapidamente
all’oggetto trovato, che diventa per la pianta un sostegno sicuro. Alcune specie hanno
viticci tigmonastici, mentre altre sono tigmotropiche, a seconda che la direzione di
avvolgimento sia determinata dalla struttura del viticcio o dalla direzione o dal punto di
stimolazione tattile (Jaffe & Galston, 1968). La sensibilita al tocco dei viticci ha alcune
affinita con la Drosera (Figura 2). L'applicazione di gocce d'acqua non provoca alcuna
risposta di avvolgimento, pertanto, i viticci evitano 1'avvolgimento (Jaffe & Galston,
1968). Inoltre, I'avvolgimento che si verifica in risposta a stimolazioni transitorie provoca
un movimento inverso a quello di avvolgimento, quindi di srotolamento (Jaffe & Galston,
1968). Alcune specie sviluppano un meccanismo di avvolgimento doppio, uno attorno al
supporto e uno attorno al corpo della pianta. Questo doppio meccanismo, chiamato
avvolgimento libero (Jaffe & Galston, 1968), serve per avvicinare la pianta rampicante al
suo supporto. Una volta verificatosi 1’avvolgimento, i cambiamenti che avvengono alle

pareti delle cellule vegetali, come la lignificazione, inducono le spire ad irrigidirsi per
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impedirne lo srotolamento (Jaffe & Galston, 1968). L’avvolgimento dei viticci ¢ il
risultato di una crescita differenziale. Le prime risposte includono una contrazione delle
cellule ventrali e un’espansione delle cellule dorsali. L’avvolgimento a un sostegno ¢
quindi il risultato di un indice differenziale delle cellule in espansione attraverso le
superfici dorsali e ventrali (Jaffe & Galston, 1968). I viticci delle piante rampicanti sono
in grado di distinguere il materiale dei sostegni a loro vicini (Giaculli, 2019). A questo
proposito Darwin descrisse un esperimento in cui 1 viticci, posti di fronte a un tubo di
vetro nero e a una piastra di zinco annerita, indietreggiavano da questi sostegni per
avvicinarsi e aderire a un palo da lui posizionato rivestito di corteccia ruvida. Il viticcio,
dopo aver indagato i vari tipi di sostegno presenti nelle vicinanze, sembra essere capace
di distinguere qual ¢ quello a lui piu congeniale. Mostrando tali capacita di valutazione e
di scelta le piante mostrano, sempre tenendo in considerazione le varie differenze, delle
similarita con il mondo animale (Gianoli, 2015). La capacita di arrampicarsi rappresenta
una diversita di innovazioni biologiche per acquisire spazio fisico, nutrienti e soprattutto
luce, con un investimento minimo di risorse da parte della pianta rampicante (Biernaskie
2011; Gianolli 2004, 2015a; Paul e Yavitt 2011; Rowe et al. 2004). Certamente, le
strategie di efficienza delle risorse utilizzate tra le specie sono divergenti e possono essere
illustrate da due esempi di come gli arrampicatori affrontano in modo unico lo stress
biotico e abiotico. Il primo esempio ¢ Convolvulus chilensis Pers. (Convolvulaceae), che
ha sviluppato un'elegante strategia di difesa arrampicandosi su cactus e arbusti spinosi
come difesa dagli erbivori (Atala e Gianoli 2008; Gonzales-Teuber e Gianoli 2008). Un
secondo esempio ¢ Ipomoea purpurea L., che utilizza 1’attorcigliamento come risposta
all’attacco delle lumache erbivore e alle condizioni di siccita (Atala et al. 2014).

La capacita di “tenuta” ¢ un adattamento ovviamente importante in cui le piante
hanno dimostrato di essere innovatrici. Le strategie utilizzate dalle piante rampicanti per
I’ancoraggio sono diverse e in base ad esse ogni tipologia di pianta ha adeguate
caratteristiche morfologiche e predilige un supporto differente. Charles Darwin (1865)
classifico per la prima volta le piante rampicanti in base alle loro modalita di
attaccamento: attorcigliamento tramite stelo, arrampicata attraverso 1’utilizzo di uncini e
foglie, arrampicata attraverso 1’uso dei viticci e arrampicata tramite radici. Le piante
fanno ricorso a diverse strategie di attaccamento utilizzando alberi, muri e ora 1 supporti

creati dall’uomo. I rampicanti assumono un comportamento ecologico, poiché cercano di
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ottimizzare 1'acquisizione delle risorse minimizzando i costi del metabolismo (Gianoli et

al. 2012).

Attorcigliamento tramite stelo (Twining plants)

Le piante che si attorcigliano utilizzano steli elicoidali per avvolgersi attorno alle
strutture di supporto e generare una forza di compressione che impedisce lo scivolamento
delle stesse lungo la struttura di supporto (Isnard et al., 2009). Esse riescono ad ancorarsi
a supporti cilindrici di diametri proporzionali alla dimensione della pianta (Bell 1958).
Dopo il contatto iniziale con il supporto, lo stelo continua ad espandersi partendo
dall’apice e, in questo modo, viene formata un’elica uniforme (Silk and Hubbard 1991).
Un meccanismo che usano i twiners sono le stipole (i.e., delle appendici) modificate alla
base dei piccioli, come nel caso della Dioscorea bulbifera L. (Dioscoreaceae) e delle
piante ad essa imparentate (Isnard et al. 2009). Le stipole mettono in tensione la porzione
basale rigida del fusto e servono come punti di contatto tra il fusto e 1'ospite o il substrato
(Isnard et al. 2009). Sembra che altre specie che si attorcigliano, appartenenti a famiglie
diverse, usino strutture che sono omologhe alle stipole della Dioscorea. Alcuni esempi
sono le stipole in Humulus lupulus L. (luppolo) e la base ricurva del picciolo in Phaseolus

vulgaris L. (i.e., fagiolo; Isnard e Silk 2009).

Aggrappo attraverso ['utilizzo di uncini e foglie (hook and leaf-bearing plants)

Le piante rampicanti hook e leaf-bearing utilizzano una strategia in cui strutture
vegetative specializzate vengono utilizzate come punto di attacco. Nel caso dei rampicanti
hook, vengono utilizzate spine ricurve, uncini o aculei per assistere passivamente la pianta
nell’arrampicata. Questi uncini sono presenti sulla pianta durante tutte le fasi della
crescita e, grazie alla gravita, aiutano la crescita della pianta su supporto agganciandosi

al substrato senza attaccarvisi saldamente (Darwin 1865; Figura 6).
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Figura 6. Foto di Galium aparine, nella quale ¢ possibile notare i piccoli uncini presenti sulle foglie della

pianta.

I rampicanti leaf-bearers si arrampicano per mezzo di strutture sensibili al tatto
(“organi irritabili”; Hemsley 1893) presenti sulle foglie, che subiscono cambiamenti
morfologici dopo il contatto con il substrato. Uno degli esempi meglio studiati di hook
climbers sono le palme rampicanti, le quali utilizzano apici fogliari modificati (i.e., cirri)
o infiorescenze (i.e., flagella) che hanno spine ricurve per ancorarsi alle piante ospiti
circostanti e ad altri substrati (Corner 1966; Isnard e Silk 2009; Rowe e Isnard 2009). Le
piante piu grandi tendono ad avere ganci piu grandi (Corner 1966; Dransfield 1978; Putz
1990). Gli uncini/ganci delle palme rampicanti sono orientati nella direzione di minor
resistenza e sono capaci di disimpegno e reinnesto come lo scalatore viene sloggiato dal
suo ospite (Putz, 1990). Mentre i ganci tendono ad essere durevoli con elevata resistenza
meccanica (Putz, 1990), la senescenza degli organi con uncini pud interrompere
I’attaccamento (Isnard et al., 2009). A causa in gran parte della distribuzione delle palme
rampicanti, le rampicanti uncinate sembrano essere particolarmente frequenti nelle fasce
medio-latitudinali dei tropici (Durigon et al. 2014). I rampicanti leaf-bearers tendono ad
avere una proliferazione di piccoli uncini sulle foglie, come la Galium aparine. Questa
specie ¢ costituita da tricomi modificati sia sulla superficie abassiale che adassiale delle
foglie, 1 quali vengono utilizzati per aderire a superfici appropriate (Bowling et al. 2008;
Bauer et al. 2011). Sulla superficie abassiale, 1 ganci/uncini sono curvi verso la base della

foglia e sono situati lungo la nervatura centrale e i margini delle foglie con una struttura
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cava lignificata (Bauer et al. 2011; Andrews e Badyal 2014). Sulla superficie adassiale, i
ganci sono piu piccoli, orientati verso la punta della foglia e distribuiti uniformemente
sulla sua superficie. L orientamento differente degli uncini tra la superficie abassiale e
adassiale permette alla superficie abassiale di “afferrare” le foglie e 1 substrati che la
circondano attraverso forze di attrito, mentre ’orientamento inverso sulla superficie
adassiale riduce Iattrito tra le foglie circostanti. Cio0 si traduce nella capacita delle foglie
sia di orientare la superficie adassiale verso il cielo per massimizzare la fotosintesi, sia di
attaccarsi a substrati adeguati con la superficie abassiale (Bowling et al. 2008; Bauer et
al. 2011). In questo modo, la disposizione dei ganci permette sia la fotosintesi che

I’arrampicata.

Figura 7. Foto di Boston ivy, i cui viticci hanno una sorta di effetto adesivo che permette alla pianta di

rimanere ancorata anche ai muri.

Arrampicata tramite l'uso dei viticci (tendril climbing)
I viticci sono organi filamentosi, lunghi e sottili, prendono origine da steli, foglie
o peduncoli di fiori, e crescono in direzione degli stimoli di contatto (Jaffe e Galston

1968; Jaffe 1970°). I viticci forniscono flessibilita e resistenza ai venti forti e al carico di
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peso che la pianta porta (Jaffe, 1970a). L'arrampicata tramite i viticci ¢ stata identificata
come il principale meccanismo di adattamento delle piante rampicanti sia nelle Americhe
che nelle altre fasce latitudinali (Gallagher e Leishman 2012). La prevalenza
dell'arrampicata tramite ['uso dei viticci nelle Americhe pud essere attribuita alla
parentela tra specie e ai tratti altamente conservati tra i taxa (o unitd tassonomiche)
rilevanti delle piante rampicanti (Gallagher e Leishman 2012). Inoltre, i rampicanti che
utilizzano 1 viticci sembrano essere particolarmente diffusi negli ambienti di successione
primaria (ovvero la colonizzazione di un territorio ancora vergine), ai margini delle
foreste e in luoghi contenenti steli ospiti minuscoli, indicando cosi una potenziale
limitazione di questa strategia (Gianoli, 2015a). I viticci si allungano cercando un
substrato, dopodiché si verifica un "avvolgimento della punta" nel punto di contatto. In
alcune specie, questo avvolgimento iniziale ¢ seguito da un avvolgimento secondario
chiamato "avvolgimento libero" (“free coiling”), durante il quale i viticci si contraggono
a spirale, il che avvicina fisicamente la pianta rampicante al suo ospite (Jaffe 1970b). Un
esempio di pianta rampicante in cui si presenta I’avvolgimento dei viticci ¢ la Luffa
cylindrica (L.) Roem. Cucurbitacee (i.e., zucca di spugna).

I viticci rappresentano estensioni terminali del germoglio, con i loro rami laterali
che aumentano la superficie del viticcio (Wilson e Posluszny 2003). Nel caso in cui un
viticcio venga a contatto con una superficie, il viticcio procede attraverso una serie di fasi
di sviluppo che portano all'attaccamento permanente alla superficie e alla lignificazione
della parete cellulare (Junker 1976; Bowling e Vaughn 2009; Kim 2014). Un altro
esempio di climber tendrils caratterizzati da viticci con effetto adesivo sono 1 fiori della
passione, che utilizzano viticci ramificati costituiti da ventose/cuscinetti di attacco per
arrampicarsi (Bohn et al. 2015). Mentre la maggior parte dei fiori della passione utilizza
’attorcigliamento a spirale dei viticci per arrampicarsi, Passiflora Discophora si
arrampica utilizzando viticci multi-ramificati che emergono dal germoglio e hanno

cuscinetti adesivi all'estremita di ciascun viticcio (Bohn et al. 2015).

Arrampicata tramite radici (root climbing)
I root climbers usano radici avventizie che emergono dagli internodi per
arrampicarsi su una varieta di substrati di vari diametri, architetture e tessitura. L'habitat

che sembra favorire i root climbers sono le foreste molto umide (Durigon et al. 2013).
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L'esempio di gran lunga piu studiato di root climber ¢ l'edera inglese (English ivy)
(Melzer et al. 2012). E stato ipotizzato che l'attaccamento dell'edera inglese a substrati
naturali e artificiali avvenga in un processo a quattro fasi: contatto fisico iniziale con il
substrato, contatto profondo della radice con il substrato, adesione chimica e
lignificazione con successiva formazione di uncini (Melzer et al. 2010) (Fig. 2). In ricerca
¢ stato osservato che prima dell'attaccamento, le radici avventizie si allungano con le
punte orientate in piu direzioni (Melzer et al. 2012). Dopo il contatto, i peli della radice
iniziano a crescere rapidamente posteriormente alla calotta radicolare e iniziano a
secernere collante sulla superficie di fissaggio (Melzer et al. 2012; Lenaghan e Zhang
2012). Mentre cid accade, la radice avventizia si orienta parallelamente al substrato,
portando 1 peli della radice a piu stretto contatto con il substrato e consentendo loro di
penetrare e legarsi al substrato. Si ritiene che i peli della radice utilizzino il collante
prodotto per formare un saldo legame iniziale con la superficie, che viene ulteriormente
rafforzato quando i peli della radice si lignificano. Al momento della lignificazione, il
pelo radicale subisce un drastico cambiamento morfologico, dove la struttura lineare
precedentemente flessibile diventa un uncino rigido. Quando i peli della radice subiscono
questo cambiamento, essi, non appena si inseriranno nelle piccole fessure createsi sulla
superficie di attacco, porteranno la radice avventizia a creare un contatto ancora piu
stretto. Si ritiene che la combinazione di questo processo di fissaggio chimico e fisico
contribuisca all'elevata resistenza dei root climbers avventizi su substrati ruvidi/porosi
(Melzer et al. 2010). Questo meccanismo fisico-chimico pud anche spiegare perché
I'edera inglese ha una capacita limitata di attaccarsi efficacemente a superfici lisce, come
vetro e alluminio, mentre 1'edera di Boston non ha tale difficolta (Steinbrecher et al. 2010;

Melzer et al. 2012).

1.3. La cognizione motoria nelle piante rampicanti

Come descritto nelle pagine precedenti, le piante rampicanti adottano un sistema
di “aggrappo” a un supporto per sviluppare al meglio la loro crescita in verticale per
riuscire ad accedere al meglio a una fonte luminosa. La disponibilita dei supporti ¢ il
fattore che influenza la diversita fra piante rampicanti. E stato osservato che i rampicanti
che sbagliano nel trovare i supporti riscontrano una crescita €/o una riproduzione minore

(Garbin, 2012). Ci0 ¢ stato osservato in diversi ambienti, foreste (Putz, 1984), spazi aperti
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(Gianoli, 2015) e ambienti controllati (Puntieri, 1993). La ricerca del supporto non solo
influenza i livelli di “fitness” della pianta, ma anche il modo in cui la pianta sviluppa la
sua crescita, 1’allocazione della biomassa, la morfologia e la fisiologia (Puntieri, 1993;
den Dubbelden, 1995; Gianoli, 2004; Jaffe, 1979; Jaffe, 1968). Trovare un supporto
adatto sembra quindi essere un processo chiave nella storia della vita delle piante
rampicanti.

Lo studio del comportamento delle piante rampicanti € iniziato con le osservazioni
di Darwin, il quale chiamo “circumnutazione” il movimento elicoidale degli apici e delle
radici che fa si che il fusto assuma una forma a spirale. Altri studi hanno in seguito
investigato i meccanismi di ricerca e attaccamento nelle piante rampicanti (Tronchet,
1945-1946; Gerbode, 2012; Putz, 1992; Stolarz, 2009; Bowling, 2009; Goriely, 2006),
anche se, nonostante questo, si conosce ancora poco sul modo in cui le piante rampicanti
decidono di ricercare e attaccarsi a un determinato supporto (Gianoli, 2015). Darwin
(1875) condusse diversi esperimenti in laboratorio e noto che la pianta di vite non era solo
capace di comprendere dove fosse il supporto e di avvolgersi attorno ad esso, ma, in
alcune circostanze, aveva anche dei comportamenti di avversione nei confronti dello
stesso. Questo effetto era stato descritto per la prima volta per quanto riguarda la pianta
di Bignonia capreolata L. Nel momento in cui i viticci della pianta incontravano un
supporto di legno si incurvavano e attorcigliavano attorno ad esso, ma, quando il supporto
era percepito inadeguato in termini di spessore o quando la sua superficie era considerata
troppo liscia, 1 viticci lo lasciavano andare. Un fenomeno simile era stato osservato
quando le piante di vite incontravano un tronco molto spesso, quindi, piuttosto che
avvolgersi attorno ad esso si avvolgevano su loro stesse. Darwin (1875) ha osservato che
sarebbe stato disadattivo per le viti avvolgersi attorno a tronchi troppo spessi, poiché era
improbabile che raggiungessero un’esposizione al sole favorevole entro la fine di una
singola stagione di crescita. In base a quanto citato, si potrebbe quindi pensare che le
piante rampicanti possano modificare 1 loro movimenti di circumnutazione in base alle
caratteristiche del supporto e non in maniera casuale (Gianoli, 2004). Il diametro del
supporto sembra influenzare la pianta, infatti ¢ stato dimostrato che quando il diametro
del supporto aumenta oltre un certo punto, le piante rampicanti non sono in grado di
mantenere le forze di tensione e si staccano (Putz, 1992; Bowling et al., 2009). Darwin

noto tale comportamento nella pianta di Wisteria Sinensi (Sims), sottolineando che essa
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riscontrava qualche problema nell’avvolgersi attorno a un supporto con spessore di 15 cm
(Darwin, 1875). Studi sul campo nelle foreste pluviali tropicali, subtropicali e temperate,
hanno confermato che I’abbondanza di twiners (steli che si attorcigliano) diminuisce con
I’incrementare del diametro degli alberi (Carsten, 2002; Putz, 1987). Recenti studi hanno
chiarito gli effetti dello spessore di un supporto nei confronti delle piante rampicanti. Tali
ricerche hanno utilizzato la pianta di pisello (Pisum Sativum L) e ne hanno analizzato i
movimenti di avvicinamento ed aggrappo verso un potenziale supporto (Castiello, 2020;
Ceccarini, 2020, 2021; Guerra, 2019, 2021; 2022). Guerra e colleghi (2019), ad esempio,
hanno dimostrato che la pianta di pisello puo percepire la presenza di un supporto e, a
seconda del suo spessore, pud modulare il suo movimento, che puod essere pi 0 meno
veloce, e I'apertura dei viticci. I risultati mostrano che sia la velocita media che la velocita
massima dei viticci sono piu elevate per supporti piu sottili rispetto a supporti piu spessi
(Guerra et al., 2019). E stato inoltre osservato che la distanza massima tra i viticci &
significativamente maggiore per i supporti piu sottili rispetto ai supporti piu spessi
(Ceccarini, 2020 a,b; Guerra, 2019; 2021; 2022). Questo fenomeno puo essere spiegato
dal fatto che raggiungere e afferrare supporti piu spessi richiede piu energia per le piante
che afferrare supporti piu sottili. In questo modo le piante rampicanti preservano ’energia
per la fase di avvolgimento, cercando di ridurre al minimo il rischio di errore, quindi di
facilitare 1 movimenti necessari per attaccarsi saldamente ad un supporto (Guerra et al.
2019). Inoltre, ¢ stato osservato che le piante di pisello sono in grado di compiere una
valutazione del grado di difficolta del compito da eseguire e di modulare la velocita ed il
tempo del loro movimento beneficiando di complessi meccanismi di accuratezza motoria
che permettono loro di aggiustare la propria velocita di movimento in base alla difficolta
del compito da eseguire (e.g., afferrare uno stimolo grande o piccolo) al fine di eseguire
un movimento piu accurato evitando di compiere errori nella fase di aggrappo al supporto
(Ceccarini et al., 2020 a,b). In particolare, recenti studi di Ceccarini e collaboratori (2020,
b) hanno indagato se le piante di pisello fossero in grado di modulare la velocita e il tempo
del movimento di raggiungimento e prensione a seconda del livello di accuratezza dettato
dallo stimolo (Fitts, 1954, relativamente ad osservatori umani). I risultati hanno
evidenziato che le piante sono in grado di modulare strategicamente la velocita, il tempo
del proprio movimento e la produzione dei sottomovimenti in base alla difficolta del

compito in modo simile a quello osservato nell’essere umano (Beggs e Howarth, 1972;
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Drury, 1975) e in diverse specie animali (Chittka, Skoruspki e Raine, 2009; Franks,
Dornhaus, Fitzsimmons ¢ Stevens, 2003; Heitz e Schall, 2012). Questi risultati
supportano l'ipotesi che il movimento delle piante sia ben lontano dall'essere un semplice
meccanismo di causa-effetto e che sia piuttosto opportunamente pianificato, controllato
e infine corretto.

Nonostante siano stati fatti diversi studi sulla relazione fra il comportamento delle
piante rampicanti e il loro avvolgimento a un supporto, il meccanismo di codifica e
dell’elaborazione dello spessore rimangono ancora poco chiari (Ceccarini, 2020, 2021;
Guerra, 2019, 2021). E stato ad esempio avanzata 1’idea che la propriocezione pud
permettere alle piante rampicanti di percepire la posizione dei loro viticci, il che fornisce
le informazioni di feedback necessarie per regolare la loro apertura in base allo spessore
del supporto (Hamant, 2016; Okamoto, 2015). Inoltre, le piante possono disporre di alcuni
sistemi tipicamente coinvolti nella ricezione della luce e nella capacita di costruire una
rappresentazione dell'ambiente circostante (Baluska, 2016; Crepy, 2015). Continuando
questa analisi, studi recenti riportano che le piante possono ottenere informazioni
sull'ambiente circostante emettendo clic sonori (cio¢ facendo clic) e percependo gli echi
di ritorno (Gagliano, 2012). Mentre la parte aerea delle piante rampicanti verifica le
caratteristiche del supporto, anche le radici, o piu nello specifico, le loro estremita (calotta
radicale) possono essere coinvolte nel rilevamento dello spessore. Infatti, gli apici delle
radici rispondono a numerosi segnali (ad es. gravita, tatto, umidita) e valutano e
controllano dinamicamente la direzione della crescita delle radici (Hodge, 2009; Okada,
1990, Trewavas, 2009; Wilson, 1967). Gran parte del processo decisionale delle piante
puo essere ascritto al sistema dell’apice radicale (Baluska, 2009): si considerino le
risposte altamente sofisticate delle radici, come il gravitropismo e il tigmotropismo
(Braam, 2005; Darwin, 1880) di cui si ¢ parlato nelle pagine precedenti. L'importanza
fondamentale dell'apparato radicale per la codifica dello spessore del supporto ¢ stata
decisamente rivelata in un recente studio incentrato sulle piante di pisello (Guerra et al,
2021). Un esperimento ha studiato il movimento dei viticci mentre si avvicinavano e
afferravano un supporto inserito nel substrato. In un altro esperimento, lo stesso supporto
¢ stato sollevato dal terreno per impedire al sistema radicale di rilevarlo. I risultati hanno
confermato che la cinematica dei viticci dipendeva dalle informazioni sullo spessore del

supporto fornito dall'apparato radicale. Quando il supporto non veniva piu inserito nel
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terreno, le piante continuavano a circumnutare ma alla fine cadevano a terra. Questi
risultati suggeriscono che 'apparato radicale puo percepire la presenza e lo spessore di un
supporto. E importante sottolineare che le informazioni specifiche percepite dalle radici
influenzano la pianificazione e 1'esecuzione dei movimenti di avvicinamento alla presa
delle piante rampicanti. Allo stesso modo suggeriscono che gli organi fuori terra della
pianta non sono in grado di codificare lo spessore del supporto senza l'input sensoriale
delle radici. Alla luce di tutte queste considerazioni, lo studio effettuato da Guerra et al.
(2022) si ¢ proposto di indagare ulteriormente il contributo dell'apparato radicale alla
codifica delle informazioni sullo spessore del supporto, esplorando l'interattivita tra
'apparato radicale e le parti aeree di una pianta rampicante (Turner, 1986). Sono stati
quindi progettati esperimenti per studiare il movimento delle piante di pisello verso
supporti le cui parti fuori terra e interrate avevano spessori diversi. E stato testato un
gruppo di piante i cui supporti avevano una parte sotterranea sottile e una spessa fuori
terra. E stato anche testato un altro gruppo con condizioni inverse, ovvero il supporto era
spesso sottoterra e sottile fuori terra. Le prove sono state effettuate anche utilizzando
supporti a spessore singolo (sottili o spessi). In questo studio si ¢ visto che le radici
trasmettono "informazioni" alla pianta, la quale, di conseguenza, regola la sua crescita e
il suo comportamento. I risultati suggeriscono anche che vi sia una sorta di equilibrio
funzionale tra le radici e gli organi vegetali aerei, il quale si esplica attraverso un sistema
di interazione fra le due parti (Turner, 1986; Aiken, 1996; Brouwer, 1963). Altri studi
hanno infatti riportato che i sistemi radicali hanno effetti indiretti su tratti e attributi
funzionali tra cui, ad esempio, la dimensione delle foglie e la capacita di orientare le
foglie. In definitiva, quindi, sembrerebbe che il sistema radicale influenzi la regolazione
della crescita e dell’attivita della pianta (Aiken, 1996). In conclusione, le piante sono in
grado di percepire i diversi elementi dell’ambiente e di pianificare una risposta motoria

funzionale al raggiungimento di un obiettivo.
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CAPITOLO 2

POST-ERROR SLOWING (PES)

Commettere errori in moltissime situazioni pud essere assai devastante, pensiamo ad
esempio a un autista. Se preso da un attacco di sonno 1 suoi riflessi diventano meno lucidi,
il che puo portarlo a non accorgersi per tempo che la macchina davanti a lui ha frenato di
colpo. Certo questo scenario non ammette un’immediata modificazione dell’errore
commesso. In un altro scenario un autista un po’ inesperto pud essersi sbagliato a
cambiare marcia, cosi nel giro di qualche secondo modifica I’errore e inserisce la marcia
corretta. In molte situazioni gli errori possono essere assai istruttivi € possono essere
modificati nell’immediato, essi infatti possono darci dei feedback negativi che ci portano

ad esaminare ipotesi alternative o a mantenere accettabili i nostri livelli di performance.

2.1. Post error-slowing (PES)

La letteratura riporta tre tipologie di aggiustamento post-errore: (i) riduzione post-
errore delle interferenze (post-error reduction of interference, PERI; Ridderinkhof et al.,
2002; King et al., 2010), che viene osservata in compiti di congruenza come il compito
flanker (Eriksen & Eriksen,1974) dove i partecipanti devono rilevare un target presentato
centralmente e fiancheggiato da stimoli che possono essere associati con la risposta
corretta (condizione congruente) o con la risposta non corretta (condizione incongruente).
In questi compiti, si osserva che ’effetto dell’interferenza, cioe le risposte piu lente e
meno precise nella condizione incongruente rispetto alla condizione congruente, si riduce
dopo un errore (Ridderinkhof et al., 2002); (ii) miglioramento dell’accuratezza post-
errore (post-error improvements in accuracy - PIA) ovvero, I’osservazione che gli errori
sono seguiti da un aumento della precisione (Laming, 1968; Maier,Y eung, & Steinhauser,
2011; Marco-Pallares, Camara, Munte, & Rodriguez-Fornells, 2008); (iii) rallentamento
post-errore (post-error slowing, PES), ovvero la constatazione che le persone rispondono
piu lentamente in seguito ad un errore che dopo una prova corretta (Rabbitt, 1966;
Debener et al., 2005; Eichele et al., 2010). Alcune evidenze affermano che il PES ¢
indipendente dalle altre due tipologie di aggiustamento post-errore, ma due o piu
aggiustamenti post-errore possono avvenire in parallelo. Il PES descrive il prolungamento

dei tempi di reazione (RT) in prove dove viene commesso un errore piuttosto che in prove
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eseguite correttamente (Rabbitt, 1966; Laming, 1968). 11 significato funzionale del PES
¢ tuttavia ancora oggetto di dibattito (Wessel 2018, Damaso et al. 2020, Kirschner et al.
2020). Poiché il rallentamento dopo un errore ¢ talvolta associato a un aumento
dell'accuratezza, il PES viene tradizionalmente attribuito ad aggiustamenti adattivi delle
politiche decisionali, favorendo uno stile di risposta piu cauto per migliorare le
prestazioni nella prova successiva (Rabbitt e Vyas 1970, Smith e Brewer 1995, Cavanagh
etal. 2014, Siegert et al. 2014, Purcell e Kiani 2016, Steinhauser e Andersen 2019, Beatty
et al. 2020). Tuttavia, diversi studi recenti hanno rivelato che il PES puo verificarsi anche
in modo "disadattivo", in quanto il rallentamento non porta necessariamente a un
miglioramento dell'accuratezza; infatti, il PES pud addirittura comportare una
diminuzione dell'accuratezza decisionale (Ceccarini et al. 2019, Eben et al. 2020b,
Kirschner et al. 2020, Schroder et al. 2020, Smith et al. 2020, Compton et al. 2021). Questi
risultati indicano che il significato funzionale del PES puo variare a seconda del contesto
in cui viene osservato.

E stato proposto che PES potrebbe essere relata con i processi di controllo
cognitivo associati all’errore (Ridderinkhof et al., 2004), oppure con i processi di
inibizione motoria (Marco-Pallares et al., 2008), o ancora con processi riguardanti
I’orientamento (orienting account; Notebaert et al., 2009). Da un lato ¢ stato visto che
PES ¢ relato a meccanismi di controllo cognitivo, 1 quali sono implementati dopo la
commissione di un errore (Botvinick et al., 2001), dall’altro ci sono delle evidenze
riguardo al fatto che PES riflette una risposta di orientamento che segue eventi non
frequenti come gli errori (Notebaert et al., 2009). Inoltre, ¢ stato visto come processi di
inibizione sono relati a PES, tale idea ¢ supportata da studi sull’anatomia funzionale e
strutturale ed esperimenti che utilizzano I’EEG (Ridderinkhof, 2002b; Marco-Pallares et
al., 2008). Il PES viene spiegato principalmente da tre teorie: teoria del controllo
cognitivo, dell’orientamento e dell’inibizione. Secondo la teoria del controllo cognitivo
il PES ¢ inteso come un meccanismo di controllo compensatorio che serve per migliorare
la performance (Gehring and Fencsik, 2001). Nello specifico ¢ stato proposto che PES
serve per acquisire tempo per facilitare 1’uso di risposte piu controllate (Ridderinkhof et
al., 2004). In alternativa ¢ stato proposto che il controllo cognitivo nelle prove post-errore
porta al coinvolgimento di modulazioni attenzionali top-down (MacDonald et al., 2000).

Secondo la teoria del monitoraggio dei conflitti (CMT; Botvinick et al., 2001), l'effetto
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PES si verifica a causa di un conflitto nella risposta associato alla commissione di errori.
In effetti, gli errori possono essere interpretati come una particolare forma di risposta
altamente conflittuale che si verifica quando la tendenza a fornire una risposta errata non
viene superata con successo (Botvinick et al., 2001). Il CMT sostiene che il controllo
cognitivo ¢ reclutato da un meccanismo che rileva tendenze incompatibili all'azione che
coesistono nel nostro sistema cognitivo. Una volta rilevato il conflitto, il processo di
monitoraggio del conflitto modula I'attivita della corteccia prefrontale dorsale (dPFC),
chiedendo un aumento della soglia di risposta, che produce prestazioni piu lente e piu
accurate (Chevrier & Schachar, 2010; Garavan, Ross, Murphy, Roche e Stein, 2002;
Kerns et al., 2004). Dall’altra parte, Notebaert et al. (2009) hanno suggerito che il PES
rifletta una risposta di orientamento a un evento inaspettato. Poiché gli errori sono
generalmente rari, essi rappresentano eventi imprevedibili e salienti, pertanto la PES ¢
indipendente dai processi di controllo cognitivo. Sulla base di questa idea, Notebaert et
al. (2009) hanno confrontato la reazione agli errori con la reazione a stimoli stravaganti,
anch’essi associati a eventi rari. Di solito, il rallentamento della RT puo essere osservato
anche dopo eventi non frequenti. Cid potrebbe essere dovuto a una risposta di
orientamento che viene suscitata da questi stimoli. Una risposta di orientamento simile
potrebbe essere elicitata dagli errori e pud essere osservata come PES. Notebaert et al.
(2009) hanno confrontato una condizione sperimentale in cui gli errori erano
relativamente rari con un'altra condizione in cui gli errori venivano commessi
frequentemente e le prove corrette erano rare. Nella condizione in cui gli errori erano rari,
PES ¢ stato osservato come previsto. Tuttavia, quando le prove corrette erano rare, ¢ stato
osservato un post-error slowing. Cio indica che il PES non riflette necessariamente solo 1
processi di adattamento post-errore, ma dipende anche dalla frequenza relativa degli
errori. Pertanto, PES potrebbe essere una risposta di orientamento a un evento inaspettato,
piuttosto che un adeguamento del controllo cognitivo guidato dall'errore. E stato anche
suggerito che il PES derivi da un mancato disimpegno dall'errore (Carp e Compton, 2009)
0, piu in generale, da un mancato disimpegno da problemi di prestazione incluso un
aumento del conflitto di risposta (Compton et al., 2011). D1 solito le persone si distaccano
brevemente dal compito dopo le risposte corrette. Questo ¢ stato osservato come aumento
della potenza alfa (che indica uno stato piu rilassato) dopo prove corrette rispetto ai

periodi successivi dove il conflitto ¢ alto. Una potenza alfa ridotta dopo risposte errate

23



puo riflettere un’elevata attivazione (arousal) o risposte di orientamento, ecco quindi che
“orienting account” pud essere supportato. Gli studi che supportano tale idea di
orientamento della PES sono quelli in cui PES avviene in condizioni dove vengono
commessi pochi errori. Ne ¢ un esempio lo studio di Ullsperger e Falkenstein (2004) nel
quale ¢ stato trovato PES solo in condizioni di accuratezza; quindi, quando i partecipanti
commettevano pochi errori rispetto alla condizione velocita. Fiehler et al. (2005) divisero
1 loro soggetti in due gruppi: al primo veniva esplicitamente detto di correggere gli errori
nell’immediato, mentre al secondo non veniva detto nulla. Il secondo gruppo commetteva
meno errori rispetto al primo gruppo, e solo il secondo gruppo mostrava PES. Se la PES
riflettesse i processi di controllo cognitivo, quindi se servisse a migliorare il
comportamento, ci si aspetterebbe che 1 miglioramenti nelle prestazioni post-errore (PIA)
si verificassero insieme a PES. In effetti, ci sono diversi studi che riportano sia PES che
PIA (Laming,1968,1979; Marco-Pallares et al.,2008; Danielmeier et al., 2011), ma ci
sono anche studi che riportano PES insieme a un decremento dell’accuratezza nelle prove
post-errore (Rabbitt and Rodgers, 1977; Fiehler et al., 2005). Tuttavia, anche se PES e
PIA vengono mostrati all'interno dello stesso esperimento, cid non implica
necessariamente una correlazione tra entrambi i fattori (Carp e Compton, 2009), ovvero i
partecipanti con un grande effetto PES non sono necessariamente gli stessi partecipanti
che mostrano un grande tasso di miglioramento post-errore. Il fatto che PES non vada
necessariamente di pari passo con un successivo miglioramento delle prestazioni sembra
scontrarsi con I’idea che PES abbia un ruolo diretto nel migliorare l'accuratezza. Inoltre,
PERI, che si presume rifletta aggiustamenti strategici in risposta agli errori, risultato di
processi di controllo cognitivo, non ¢ correlato con PES (King et al., 2010). Una
possibilita potrebbe essere che PES e processi di controllo cognitivo a volte si verifichino
insieme in un periodo di tempo simile, ma che questi processi siano pili 0 meno
indipendenti. Danielmeier e Ullsperger (2011) suggeriscono che PES potrebbe avere un
effetto permissivo sulle modulazioni top-down. Tuttavia, se PES rappresentasse una
generica risposta di orientamento in relazione ad eventi inaspettati, ci si dovrebbe
aspettare una risposta simile anche dopo un errore e dopo un errato feedback inaspettato
(es. segnalare a un soggetto un errore nonostante la risposta sia corretta), ma in tre studi
¢ stato mostrato come 1 soggetti rallentano solo dopo errori autocommessi € non dopo

errori indotti dall’esterno (De Bruijn et al., 2004b; Logan and Crump, 2010; Steinhauser
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and Kiesel, 2011). Cid suggerisce che, nonostante si verifichi un rallentamento in
relazione a eventi inaspettati, un evento esterno inaspettato non ¢ sempre sufficiente per
evocare PES.

Secondo la teoria dell’inibizione quando si commette un errore i sistemi di
controllo intervengono aumentando la soppressione selettiva nei trial successivi all’errore
(Ridderinkhof, 2002). Il PES sarebbe quindi legato ad una inibizione motoria o
equivalentemente ad un innalzamento della soglia della risposta (Marco-Pallares,
Camara, Mu "nte, & Rodri’guez-Fornells, 2008; Ridderinkhof, 2002). Di conseguenza,
l'attivazione motoria raggiungera la soglia di risposta piu tardi, portando a RT piu lunghi,
ma anche a una maggiore precisione nelle prove a seguito di una risposta errata. Il CMT
e l'account inibitorio condividono I'idea che il sistema motorio ¢ influenzato (cio¢ inibito)
dalla commissione di errore. E da notare che tale ipotesi ¢ stata per lo pill testata in contesti
non ecologici, ovvero mediante compiti in cui era richiesto di premere dei pulsanti. Poiché
la maggior parte dei movimenti eseguiti nella vita di tutti i giorni sono piu lenti rispetto
alle prove di laboratorio, Ceccarini e Castiello (2018a) hanno condotto delle ricerche su
PES in contesti piu ecologici, utilizzando ad esempio compiti di raggiungimento e
prensione di oggetti (Jeannerod, 1981). La componente associata al raggiungimento si
riferisce allo spostamento della mano verso il bersaglio, mentre la componente associata
alla prensione consiste nella progressiva apertura della mano seguita da una graduale
chiusura della stessa in modo da farla coincidere con le dimensioni dell'oggetto. Nello
specifico, ai partecipanti ¢ stato chiesto di allungare la mano e afferrare una palla
d'acciaio, senza urtare il supporto su cui si trovava la palla. Per svolgere correttamente
questo compito, 1 partecipanti hanno dovuto trasportare con cura la mano vicino al
bersaglio e chiudere accuratamente le dita sulla palla. Oltre agli RT, ¢ stata eseguita
l'analisi cinematica per esplorare l'organizzazione del movimento dopo un errore. |
risultati hanno mostrato che la reattivita all'errore influenza considerevolmente la
componente associata alla prensione, mentre il movimento di raggiungimento non
sembrava essere influenzato da PES. Questi risultati hanno suggerito che la reattivita
all'errore ¢ un processo flessibile i cui effetti sul comportamento dipendono anche dalle

componenti motorie coinvolte in un'azione diretta a un obiettivo.
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2.2. Movimento di raggiungimento e prensione nel PES

Il movimento di raggiungimento e prensione ¢ caratterizzato da una componente
di raggiungimento che riguarda il movimento della mano verso il bersaglio e da una
componente di presa che consiste in una progressiva apertura della mano, seguita da una
chiusura graduale dell'impugnatura fino a farla coincidere con le dimensioni dell'oggetto
(Castiello, 2005; Grafton, 2010; Jeannerod, 1981). Nella vita quotidiana, tuttavia,
l'esecuzione di un compito non sempre funziona senza intoppi e le persone possono anche
non riuscire a eseguire un movimento di raggiungimento, il che pone la domanda: come
e in che misura l'incapacita di afferrare un oggetto influenza il movimento successivo?

In questo recente studio di Ceccarini e Castiello (2018) sono state indagate le
conseguenze degli errori generati dal soggetto in un contesto in cui le azioni sono dirette
verso un obiettivo. Per fare cio gli autori hanno studiato gli effetti di reattivita all’errore
sia sul movimento di raggiungimento che di prensione. La preparazione del movimento
include 1 processi sensoriali e percettivi rilevanti che precedono l'inizio del movimento
(Haith, Pakpoor e Krakauer, 2016) ed ¢ stata valutata attraverso la misurazione di RT
(Wong, Haith e Krakauer, 2015). Invece, 1'esecuzione del movimento ¢ stata valutata
tramite l'analisi cinematica. Un ulteriore scopo del presente studio era quello di verificare
se la reattivita all'errore ha un impatto diverso sulle componenti di prensione e
raggiungimento o se produce un rallentamento aspecifico dell'intera esecuzione del
movimento (esperimento 2). Nel primo esperimento 1 partecipanti erano testati
individualmente in una stanza ben illuminata, ed erano seduti su una sedia regolabile in
altezza in modo che il torace premesse delicatamente contro il bordo anteriore del tavolo,
mentre 1 piedi erano sostenuti. I movimenti della testa erano stati limitati dall'uso di un
poggiatesta per mantenere la distanza dal bersaglio costante. L'oggetto bersaglio era
costituito da una sfera d'acciaio posizionata su un supporto di legno. I partecipanti
dovevano allungare la mano e afferrare la sfera d'acciaio con precisione, sollevarla e
depositarla in un contenitore. L'obiettivo era quello di eseguire il movimento il piu
velocemente e accuratamente possibile. Nel secondo esperimento erano presenti due
condizioni in cui i partecipanti dovevano attuare un movimento di raggiungimento e
prensione e uno di solo raggiungimento. La prima condizione era uguale a quella del
primo esperimento. Nella seconda invece era richiesto ai partecipanti di allungare la mano

e toccare il supporto di legno con il pugno, senza rovesciarlo.
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Figura 8: In alto all’immagine si pud vedere il movimento di raggiungimento (allungamento) e prensione
svolto dalla mano per afferrare una sfera d’acciaio posta su un’asticella di legno. In basso si vede il

movimento di raggiungimento dell’asticella, senza la fase di prensione.

In questo esperimento, l'accuratezza della componente di raggiungimento non ¢
stata studiata solo in termini di tassi di errore, ma anche in termini di organizzazione dei
sottomovimenti e di variabilitad dell’endpoint. Piu il movimento primario era impreciso,
pit erano necessari sottomovimenti secondari per regolare il movimento di
raggiungimento (e viceversa) (regolazione dell'accuratezza del movimento, ad esempio,
Houk et al.,, 2007; Novak, Miller e Houk, 2002). La variabilita dell'endpoint nel
movimento di raggiungimento, che misura la variabilita assunta dalla posizione del polso
alla fine del movimento di raggiungimento (Eliasson, Rdsblad, & Forssberg, 2004;
Gordon, Ghilardi, Cooper, & Ghez, 1994), riflette la precisione nel raggiungimento degli
estremi. In particolare, se 1 partecipanti avessero incrementato il range della distribuzione
del movimento dell’endpoint, cio sarebbe stato indice di una minor accuratezza dei loro
movimenti. I risultati di tale studio hanno dimostrato che i processi di reattivita all'errore
sono rilevabili durante l'esecuzione motoria, ma non in modo generalizzato. Il
raggiungimento sembra essere impermeabile agli effetti PES. Quando il compito ¢ quello
di raggiungere e afferrare il bersaglio, tuttavia, gli effetti del PES influenzano in modo
mirato gli aspetti temporali della parametrizzazione cinematica della componente di
prensione. E stato percid osservato che un'azione viene eseguita pitl lentamente a seguito

di un errore in un movimento precedente piuttosto che a seguito di un movimento eseguito
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correttamente. Per 1 partecipanti, il rallentamento post-errore sembrava essere
principalmente il risultato di un aumento nel controllo strategico nell’ordine di prevenire
errori futuri. Tuttavia, gli autori non escludono una componente di distrazione
attenzionale non funzionale risultante da una risposta di orientamento in risposta
all'errore. Un altro aspetto importante che emerge dallo studio ¢ che la componente di
raggiungimento ¢ immune agli aggiustamenti post errore.

In un altro studio di Ceccarini e collaboratori (2019) ¢ stato indagato 'effetto degli
errori nella preparazione ed esecuzione di un movimento di raggiungimento e prensione.
Oltre ai tempi di reazione (RT), ¢ stato misurato il potenziale motorio (MEP), per
esplorare 1'influenza degli errori sull'eccitabilita corticospinale (CS), ed ¢ stata applicata
l'analisi cinematica per esaminare la riorganizzazione sottostante il movimento a seguito
di un errore. I risultati di tale studio hanno mostrato che i MEP tendono a ridursi dopo il
mancato raggiungimento e prensione di un oggetto. Inoltre, oltre agli RT, ¢ stato
riscontrato che la reattivita all'errore influenza strategicamente la componente di
prensione nell'azione, mentre la componente di raggiungimento sembra essere
impermeabile a PES. Questi risultati dimostrano che la reattivita all'errore ¢ un fenomeno
empirico forte, che si diffonde nel sistema motorio sia a livello di preparazione che di
esecuzione del movimento, anche quando sono utilizzati compiti validati ecologicamente.

Ad oggi, non vi sono prove della presenza del fenomeno PES nel regno vegetale.
Come descritto nel Capitolo 1 della presente tesi, le piante rampicanti sono in grado di
percepire la presenza di elementi nell’ambiente circostante (i.e., potenziale supporto) e di
pianificare ed eseguire un movimento di raggiungimento e prepensione utile al
soddisfacimento dei propri bisogni (Castiello, 2020; Ceccarini, 2020, 2021; Guerra, 2019,
2021; 2022). Inoltre, le piante rampicanti sono in grado di distinguere se il supporto ¢
afferrabile o meno e, soprattutto, programmano una cinematica diversa a seconda dello
spessore del supporto e della difficolta del compito (Guerra et al., 2019). Questo aspetto
¢ particolarmente importante perché significa che estraggono le proprieta "afferrabili”
dello stimolo per determinare come impegnare i moduli motori per produrre output
comportamentali adeguati. Inoltre, le piante beneficiano anche di complessi meccanismi
di accuratezza motoria che permettono loro di aggiustare la propria velocita di movimento
in base alla difficolta del compito da eseguire (e.g., afferrare uno stimolo grande o

piccolo) al fine di eseguire un movimento piu accurato evitando di compiere errori nella
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fase di aggrappo al supporto (Ceccarini et al., 2020 a;b). Dato che 1'accuratezza del
movimento ha un'importanza adattativa cruciale per le piante rampicanti e influenza le
loro possibilita di sopravvivenza a lungo termine, la presente tesi ha lo scopo di indagare
se le piante rampicanti presentano il fenomeno del PES, ovvero un aumento strategico

della cautela nella risposta finalizzato a prevenire il verificarsi di nuovi errori.
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CAPITOLO 3

LA MIA RICERCA: IL POST-ERROR SLOWING NELLE
PIANTE

Recenti studi hanno dimostrato che le piante di pisello (Pisum sativum L.) sono in
grado di percepire la presenza di stimoli ambientali (e.g., un potenziale supporto) e di
modulare la cinematica del proprio movimento di raggiungimento ed aggrappo in termini
di velocita e di apertura dei propri cirri in base alla grandezza dello stimolo percepito e
alla difficolta del compito (Ceccarini et al., 2020a;b; Guerra et al., 2019;2021;2022). In
particolare, il movimento dei cirri delle piante di pisello (Pisum sativum L.) ¢ piu veloce
e la loro massima apertura (i.e., la massima distanza fra le estremita dei citti) ¢ maggiore
per stimoli piccoli che per stimoli grandi. Infine, il picco di massima velocita e di massima
apertura dei cirri viene raggiunto prima per stimoli grandi che per quelli piu piccoli. Tali
risultati hanno quindi evidenziato che le piante di pisello (Pisum sativum L.) sono in grado
di percepire gli stimoli ambientali, le caratteristiche di questi ultimi e di modulare il
proprio movimento in base alle diverse proprieta degli stimoli al fine di soddisfare un
proprio bisogno. Inoltre, recenti studi hanno dimostrato che le piante beneficiano di
complessi meccanismi di accuratezza motoria. Infatti, le piante sono in grado di elaborare
le proprieta del supporto prima del contatto e, analogamente alle specie animali,
modulano strategicamente la velocita di movimento e la produzione di movimenti
secondari quando il compito richiede maggiore precisione ed accuratezza (Ceccarini et
al., 2020, 2021). Questi risultati supportano 1’idea che il movimento delle piante non sia
una semplice risposta automatica ai vari stimoli ambientali, ma che sia invece pianificato
e controllato. Tuttavia, quale ¢ il ruolo e l’effetto dell’errore nella preparazione e
esecuzione di un movimento nelle piante? In altre parole, il mancato aggrappo da parte
dei palchi di foglie sviluppati prima del palco di foglie che si aggrappa a un potenziale
supporto ha un effetto sulla cinematica del movimento dei cirri della foglia che si ancora
al sostengo? Lo scopo della presente ricerca ¢ quello di indagare I’effetto dell’errore (i.e.,
il mancato aggrappo allo stimolo) nella preparazione ed esecuzione del movimento di
raggiungimento ed aggrappo ad un potenziale supporto nelle piante. A tal fine, il

movimento dei cirri in diversi palchi di foglie, ovvero nel palco di foglie che si aggrappa
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allo stimolo e nei due palchi di foglie precedenti, ¢ stato analizzato mediante 1’analisi

cinematica tridimensionale (3D) del movimento.

3.1. Materiali e Metodi
3.1.1. Soggetti
Per I’esperimento sono state utilizzate 5 piante di pisello (Pisum sativum L. var.

saccharatum cv Carouby de Maussane; tabella 1).

Tabella 1. Informazioni relative alle piante analizzate.

Stimolo Stimolo piccolo
N° 5
Distanza 12 cm
Germogliazione 5d (0.2 £;4 -7 Range)
Eta 14 d (1.6 £; 10 -16 Range)

Nota. La distanza dallo stimolo ¢ stata misurata in centimetri, mentre la durata della germinazione e 1’eta
del germoglio sono riportate in giorni.

3.1.2. Stimoli sperimentali
Lo stimolo sperimentale utilizzato era un supporto di legno di altezza 60 cm e diametro
1.22 cm. Lo stimolo sperimentale veniva posizionato davanti alla pianta ad una distanza

di 12 cm dal primo palco di foglie (Figura 9).
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Figura 9. Rappresentazione grafica dell’assetto sperimentale. Rappresentazione grafica della
condizione sperimentale in cui le piante di pisello sono germogliate e cresciute in presenza di un supporto
di altezza 60 cm e di diametro 1.22 cm. Il supporto davanti alla pianta ad una distanza di 12 cm dal primo

palco di foglie.

3.1.3. Condizioni di germinazione e crescita delle piante

I semi sono stati piantati in vasi cilindrici di 20 cm di diametro e 20 cm di altezza, riempiti
con sabbia silicea di fiume (tipo 16SS, dimensione 0.8/1.2 mm, peso 1.4), fertilizzata con
una soluzione nutritiva a mezza forza (soluzione di micronutrimenti di sale basale
Murashige e Skoog; 10x, liquido, coltura cellulare vegetale testata; SIGMA Life Science).
Ogni vaso conteneva un solo seme, piantato alla distanza di 6 cm dal bordo del vaso e ad
una profondita di 2.5 cm, ed era dotato di un sottovaso in cui venivano versati, a bisogno,

fino a 500 ml di acqua tre volte a settimana. 37 Ciascun vaso ¢ stato posto in una camera
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di crescita (Cultibox SG combi 80x80x160 cm) per garantire che la germinazione e la
crescita delle piante avvenissero in condizioni controllate. La temperatura interna alle
camere di crescita ¢ stata fissata a 26°C grazie ad un sistema di ventole, una estrattrice
dotata di un termoregolatore (TT125; 125 mm-diametro; max 280 MC/H prese d’aria) ed
una atta ad importare nuova aria all’interno della camera; la combinazione delle due
ventole, che erano poste in modo da non interferire con il naturale movimento delle
piante, permetteva una permanenza media dell’aria di 60 secondi all’interno della camera,
creandone un costante riciclo. In ogni camera di crescita, inoltre, le piante erano
sottoposte a un fotoperiodo di 11.25 ore (dalle 5.45 del mattino alle 5 di sera), grazie
all’uso di una lampada a led di colore bianco freddo (illuminazione a LED innovativa V-
TAC, VT-911-100W, Des Moines, 1A, USA) posta esattamente sopra ad ogni seme, ad
una distanza di 50 cm. La densita del flusso fotosintetico dei fotoni a 50 cm sotto la
lampada, in corrispondenza del seme, era di 350 umolPh/m?s (sensore quantistico LI-
190R, Lincoln, Nebraska USA). Il rivestimento interno delle camere di crescita
(Reflective Mylar®), infine, permetteva una migliore e piu uniforme distribuzione della

luce.

3.2. Registrazione video e analisi del movimento delle piante

In ogni camera di crescita sono state poste due telecamere ad infrarossi (i.e., [P 2.1 Mpx
varifocale da esterno IR 1080P), ad una distanza di 45 cm una dall’altra e a 110 cm da
terra, al fine di registrare le immagini del movimento della pianta durante la crescita. Ogni
telecamera era connessa, tramite cavo Ethernet, a un router wireless a 10 porte (i.e., D-
link Dsr-250n), connesso via WI-FI ad un computer in cui I’acquisizione ¢ il salvataggio
delle immagini erano controllate dal software CamRecorder (Ab.Acus s.r.l., Milano,
Italia). I parametri di distorsione intrinseci, estrinsechi e della lente di ogni telecamera
sono stati stimati utilizzando I’applicazione Camera Calibrator di Matlab. Per I’estrazione
dei parametri relativi ad ogni singola telecamera ¢ stata utilizzata una speciale griglia di
calibrazione a scacchiera. 38 Nel protocollo sperimentale di questo esperimento, le due
telecamere di ogni camera di crescita sono state impostate per scattare, in sincronia, una
foto della pianta ogni 3 minuti (frequenza 0.0056 Hz). In seguito, un software (Ab.Acus

s.r.l., Milano, Italia), costruito ad-hoc su Matlab, ¢ stato utilizzato per posizionare nelle
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foto ottenute dei marcatori in specifici punti anatomici della pianta (illustrati a breve),

tracciarne la posizione foto dopo foto, e ricostruirne una traiettoria 3D.
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Figura 10. (a) Rappresentazione grafica del posizionamento dei marker sui punti di interesse della pianta
i quali sono: lo stimolo (nero), il punto di origine della pianta (viola), il secondo palco di foglia e gli
internodi (giallo) e la punta dei cirri (rosso, azzurro e fucsia). I colori dei markers corrispondono ai colori
con cui vengono rappresentate nel pannello (b) le traiettorie di spostamento nello spazio e nel tempo dei
vari punti considerati. (b) Rappresentazione grafica delle traiettorie dei vari punti considerati nella
condizione in cui lo stimolo. Il movimento di circumnutazione ¢ particolarmente nei cirri (linee rosse,

azzurre e fucsia). L’asse x si riferisce all’asse sagittale in mm e I’asse y all’asse verticale in mm.

L’inizio del movimento ¢ stato definito come il momento in cui i cirri della foglia
analizzata erano sviluppati e chiaramente visibili all’osservatore, mentre la fine del
movimento come il momento in cui i cirri raggiungevano e si aggrappavano allo stimolo
sperimentale (i.e., foglia che si aggrappa — G). Per i palchi di foglie precedenti alla foglia
che non si sono aggrappati allo stimolo (i.e., foglia che non si aggrappa — E1; E2) la fine
del movimento ¢ stata definita come il movimento in cui i cirri smettevano di produrre il
proprio movimento di circumnutazione. I punti anatomici in cui sono stati posti i
marcatori erano i cirri. Per avere dei punti di riferimento, inoltre, altri marcatori sono stati

posti nei punti fermi di ogni immagine, ossia agli estremi dello stimolo, alla base della
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pianta e in corrispondenza della seconda foglia e I’internodo (i.e., il palco di foglie
sottostante la foglia analizzata; Figura 10a). La procedura di tracking delle immagini
acquisite da ogni telecamera ¢ stata eseguita inizialmente in modo automatico seguendo
la sequenza di movimento della pianta utilizzando I’algoritmo Kanade-Lucas-Tomasi
(KLT). In seguito, lo sperimentatore ha riguardato la sequenza immagine dopo immagine,
controllando la posizione dei marcatori e correggendo gli eventuali errori. La traiettoria
3D di ogni marcatore ¢ infine stata calcolata triangolando le traiettorie 2D ottenute dalle

due telecamere (figura 10,a,b).

3.3. Analisi statistica

Nella presente tesi sono stati indagati i pattern cinematici del profilo di velocita e
circumnutazione dei cirri nelle piante di pisello in tre palchi di foglie, ovvero nel palco di
foglie che si ¢ aggrappato allo stimolo (i.e., G) e nei due palchi di foglie precedenti, che
non si sono aggrappati allo stimolo (i.e., E1 e E2).

Le variabili dipendenti indagate per il profilo di velocita sono: (i) le traiettorie
spaziali dei punti considerati, (ii) il tempo di movimento, (iii) la velocita media e (iv)
massima dei cirri ed (v) il tempo in cui la massima velocita dei cirri veniva raggiunta. Per
il profilo delle circumnutazioni: (vi) la massima durata delle circumnutazioni (min), (vii)
la velocita massima delle circumnutazioni (mm/min), (viii) la massima velocita
(mm/min) ed (ix) accelerazione (mm/min) nella parte finale del movimento, (x) il numero
totale di cambiamenti nella direzione della circumnutazione e (xi) il numero totale di
circumnutazioni.

L'assunzione di normalita della distribuzione campionaria ¢ stata calcolata
mediante il test di Shapiro-Wilk per ogni variabile considerata. Essendo i dati non
distribuiti normalmente (p < 0.05) ¢ stato usato il test di Kruskal-Wallis, un'alternativa
non parametrica al test ANOVA auna via, per analizzare i1 dati. La grandezza dell’effetto
(n?) ¢ stata calcolata mediante la seguente formula e n> [H] = (H - k + 1)/(n - k); dove H
¢ il valore ottenuto nel test di Kruskal-Wallis; k € il numero di gruppi; n ¢ il numero totale
di osservazioni (Tomczak e Tomczak, 2014). I valori di interpretazione sono: 0,01- < 0,06
(effetto piccolo), 0,06 - < 0,14 (effetto moderato) e >= 0,14 (effetto grande). In presenza
di valori significativi al test di Kruskal-Wallis sono stati calcolati i confronti a coppie tra

1 livelli dei gruppi con correzioni per i test multipli e per identificare quali gruppi sono
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diversi mediante il test di Wilcoxon. Il livello di significativita ¢ stato fissato a p <0,05.
Le analisi statistiche, infine, sono state eseguite utilizzando il programma R (R Core

Team, 2013).

3.4. Risultati

3.4.1. Risultati qualitativi

Tutti gli organi delle piante (i.e., ’apice, il nodo sottostante il palco di foglie analizzato e
1 cirri) hanno manifestato un movimento rotatorio di crescita. il quale inizialmente era
diretto prevalentemente verso la fonte di luce. Inoltre, tale movimento rotatorio aveva lo
scopo di ricercare nell’ambiente un potenziale supporto a cui potersi aggrappare. I risultati
qualitativi hanno evidenziato che le piante di pisello sono in grado di percepire la presenza
di uno stimolo nell’ambiente e una volta identificato e localizzato di modificare la propria

traiettoria di movimento al fine di poterlo raggiungere ed afferrare.

3.4.2. Risultati cinematici

1) Profilo di velocita dei cirri
Tempo di movimento (min)

La differenza nella durata del movimento fra i tre palchi di foglie ¢ risultata significativa

[Mdn: E1=2598; E2=2793; G=1431; H(2) = 29.6; p< 0.001; ° = 0.657; Figura 11].
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Figura 11. Rappresentazione grafica delle differenze nella durata del movimento dei cirri tra i palchi di

foglie che non si sono aggrappati (E1, E2) e quello che si ¢ aggrappato (G).

I confronti a coppie hanno evidenziato che vi € una differenza significativa nella durata
del movimento fra la foglia che si aggrappa e i due palchi di foglie precedenti che non si
sono aggrappati (G-E1: W=225; p <0.001; G-E2: W=225; p <0.001]. Nessuna differenza
significativa ¢ emersa nel confronto fra i due palchi di foglie che non si sono aggrappati

(E1-E2: W= 99; p=1).

Velocita massima dei cirri (mm/min)

La differenza nella velocita massima dei cirri fra i tre palchi di foglie ¢ risultata
significativa [Mdn: E1=8.18; E2=8.24; G=10.1; H(2) = 7.01; p=0.030; ° = 0.119; Figura
12].
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Figura 12. Rappresentazione grafica delle differenze nella velocita massima dei cirri tra i palchi di foglie

che non si sono aggrappati (E1, E2) e quello che si ¢ aggrappato (G).

I confronti a coppie hanno evidenziato che vi ¢ una differenza significativa nella velocita
massima dei cirri fra la foglia che si aggrappa e i due palchi di foglie precedenti che non
si sono aggrappati (G-E1: W=17; p = 0.026; G-E2: W=26; p = 0.023]. Nessuna differenza
significativa ¢ emersa nel confronto fra i due palchi di foglie che non si sono aggrappati

(E1-E2: W= 44; p=1).
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Velocita media dei cirri (mm/min)
La differenza nella velocita media dei cirri fra 1 tre palchi di foglie ¢ significativa [Mdn:

E1=1.73; E2=2.23; G=3.84; H(2) = 11.1; p=0.003; = 0.217; Figura 13].
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Figura 13. Rappresentazione grafica delle differenze nella velocita media dei cirri tra i palchi di foglie

che non si sono aggrappati (E1, E2) e quello che si ¢ aggrappato (G).

I confronti a coppie hanno evidenziato che vi ¢ una differenza significativa nella velocita
media dei cirri fra la foglia che si aggrappa e il primo palco di foglie che non si ¢
aggrappato (G-E1: W=7; p < 0.004). Nessuna differenza significativa ¢ emersa nel
confronto fra i due palchi di foglie che non si sono aggrappati (E1-E2: W= 25; p=0.387)
e fra la foglia aggrappata e il secondo palco di foglie che non si ¢ aggrappato (G-E2:
W=25; p=0.387).

Picco di massima velocita dei cirri (%)
La differenza nel picco di massima velocita dei cirri fra i tre palchi di foglie non ¢ risultata

significativa [Mdn: E1=61; E2=72.3; G=79.9; H(2) = 5.98; p=0.05; #°=0.09; Figura 14].
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Figura 14. Rappresentazione grafica delle differenze nel picco di massima velocita dei cirri tra i palchi di

foglie che non si sono aggrappati (E1, E2) e quello che si ¢ aggrappato (G).

2) Profilo di circumnutazione dei cirri

Durata massima della circumutazione (min)

La differenza nella durata massima del movimento delle circumnutazioni fra i tre palchi
di foglie ¢ risultata significativa [Mdn: E1=118; E2=129; G=97.5; H(2) =7.48; p=0.0237,
7’ = 0.130; Figure 15].
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Figura 15. Rappresentazione grafica delle differenze nella durata massima delle circunutazioni tra i

palchi di foglie che non si sono aggrappati (E1, E2) e quello che si ¢ aggrappato (G).
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I confronti a coppie hanno evidenziato che vi ¢ una differenza significativa nella durata
massima delle circumnutazioni fra la foglia che si aggrappa ed il secondo palco di foglie
che non si ¢ aggrappato (G-E2: W=108; p < 0.031). Nessuna differenza significativa ¢
emersa nel confronto fra i due palchi di foglie che non si sono aggrappati (E1-E2: W=
42.5; p=1) e fra il primo palco di foglie e la foglia che si ¢ aggrappata (G-E1: W= 73; p=
0.173).

Velocita massima della circumnutazione (mm/min)
La differenza nella massima velocita del movimento delle circumnutazioni fra i tre palchi

di foglie non ¢ risultata significativa [Mdn: E1=3.22; E2=3.54; G=3.87; H(2) = 2.06; p=
0.356; #°=0.001; Figura 16].
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Figura 16. Rappresentazione grafica delle differenze nella massima velocita delle circunutazioni tra i palchi

di foglie che non si sono aggrappati (E1, E2) e quello che si ¢ aggrappato (G).

Massima velocita di circumnutazione alla fine del movimento (mm/min)

La differenza nella massima velocita di circumnutazione alla fine del movimento fra i tre
palchi di foglie & significativa [Mdn: E1=6; E2=16; G=2.5; H(2) = 10.3; p= 0.006; #° =
0.199; Figura 17].
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Figura 17. Rappresentazione grafica delle differenze nella massima velocita delle circunutazioni al termine

del movimento tra i palchi di foglie che non si sono aggrappati (E1, E2) e quello che si ¢ aggrappato (G).

I confronti a coppie hanno evidenziato che vi ¢ una differenza significativa nella massima
velocita delle circumnutazioni alla fine del movimento fra la foglia che si aggrappa ed il
secondo palco di foglie che non si ¢ aggrappato (G-E2: W=116; p = 0.007). Nessuna
differenza significativa ¢ emersa nel confronto fra i due palchi di foglie che non si sono
aggrappati (E1-E2: W= 28; p= 0.582) e fra il primo palco di foglie e la foglia che si ¢
aggrappata (G-E1: W="T71; p=0.242).

Massima accelerazione di circumnutazione alla fine del movimento (mm/min)

La differenza nella massima accelerazione delle circumnutazioni alla fine del movimento
fra i1 tre palchi di foglie ¢ significativa [Mdn: E1=11; E2=10; G=2.5; H(2) = 10.6; p=
0.005; #°=0.206; Figura 18].
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Figura 18. Rappresentazione grafica delle differenze nella massima accelerazione delle circunutazioni alla

fine del movimento tra i palchi di foglie che non si sono aggrappati (E1, E2) e quello che si & aggrappato

(G).

I confronti a coppie hanno evidenziato che vi ¢ una differenza significativa nella massima
accelerazione delle circumnutazioni alla fine del movimento fra la foglia che si aggrappa
ed il primo palco di foglie (G-E1: W= 81.5; p=0.032) ed il secondo palco di foglie che
non si € aggrappato (G-E2: W=112; p <0.013). Nessuna differenza significativa ¢ emersa
nel confronto fra i due palchi di foglie che non si sono aggrappati (E1-E2: W= 44; p=1)

Numero totale di circumnutazioni

La differenza nel numero totale di circumnutazioni fra i tre palchi di foglie € significativa

[Mdn: E1=32; E2=34; G=13.5; H(2) = 20.7; p<0.001; #° = 0.44; Figura 19].
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Figura 19. Rappresentazione grafica delle differenze nel numero totale di circumnutazioni tra i palchi di

foglie che non si sono aggrappati (E1, E2) e quello che si ¢ aggrappato (G).

I confronti a coppie hanno evidenziato che vi ¢ una differenza significativa nel numero
totale di circumnutazioni fra la foglia che si aggrappa ed il primo palco di foglie (G-E1:
W=95.5; p<0.001) ed il secondo palco di foglie che non si ¢ aggrappato (G-E2: W=130;
p < 0.001). Nessuna differenza significativa ¢ emersa nel confronto fra i due palchi di

foglie che non si sono aggrappati (E1-E2: W= 33; p=1)

Numero totale di cambiamenti nella direzione della circumnutazione

La differenza nel numero totale di cambiamenti nella direzione delle circumnutazioni fra
i tre palchi di foglie ¢ significativa [Mdn: E1=9; E2=5 G=4; H(2) = 8.58; p=0.013 #° =
0.157; Figura 20].
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Figura 20. Rappresentazione grafica delle differenze nel numero totale di cambiamenti nella direzione

delle circumnutazioni tra i palchi di foglie che non si sono aggrappati (E1, E2) e quello che si ¢

aggrappato (G).

I confronti a coppie hanno evidenziato che vi ¢ una differenza significativa nel numero
totale di cambiamenti nella direzione delle circumnutazioni fra la foglia che si aggrappa
ed il primo palco di foglie che non si ¢ aggrappato (G-E1: W=81; p = 0.028). Nessuna
differenza significativa ¢ emersa nel confronto fra i due palchi di foglie che non si sono
aggrappati (E1-E2: W= 65; p=0.251) e fra il secondo palco di foglie e la foglia che si ¢
aggrappata (G-E2: W= 94; p=0.24).
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CAPITOLO 4

DISCUSSIONE E CONCLUSIONE

Studi recenti hanno dimostrato come le piante di pisello siano in grado di percepire
gli stimoli presenti nell’ambiente e di pianificare un movimento in base alle diverse
proprieta di questi ultimi come, per esempio, la dimensione e le difficolta del compito
(Ceccarini et al., 2020 a,b; Guerra et al., 2019; Guerra et al., 2021; 2022). In particolare,
tali studi hanno dimostrato che la velocita del movimento dei cirri ¢ piu veloce e la loro
massima apertura (i.e., la distanza massima fra I’estremita dei cirri) ¢ maggiore per
supporti piu sottili rispetto a supporti piu spesso (Ceccarini et al., 2020 a, b; Guerra et al.,
2019; Guerra et al., 2021; 2022). Infine, il picco di massima velocita e di massima
apertura dei cirri viene raggiunto prima per stimoli grandi rispetto a quelli piu piccoli.
Inoltre, Ceccarini e collaboratori (2020 a, b) hanno dimostrato che le piante presentano
meccanismi di accuratezza motoria che permettono alle piante di correggere il loro
movimento di raggiungimento e aggrappo prima di toccare lo stimolo. In particolare, ¢
stato osservato che le piante di pisello modulano strategicamente la velocita del proprio
movimento di raggiungimento ed aggrappo e la produzione dei sottomovimenti in base
alla difficolta del compito (i.e., grandezza dello stimolo). Dato che 1’accuratezza del
movimento ha un’importanza adattativa cruciale per le piante rampicanti e influenza le
loro possibilita di sopravvivenza a lungo termine, la correzione in volo del loro
movimento permette alle piante di compiere una ferma e precisa presa sul potenziale
supporto, evitando quindi errori ed aumentando le loro possibilita di sopravvivenza.

E importante sottolineare che il pattern motorio delle piante & esattamente
I'opposto di quello mostrato dagli animali. Nelle specie animali (es. primati umani € non
umani) la velocita di apertura della mano e l'apertura massima della mano ¢ inferiore per
stimoli piu sottili che per stimoli piu spessi (Castiello, 2019). Tale effetto viene attribuito
alle condizioni di accuratezza dettate dallo stimolo sottile. Per quanto concerne il
movimento delle piante ¢ stata avanzata I’idea che esse considerano supporti pit spessi
come compiti piu faticosi per 1’aggrappo rispetto a supporti piu sottili (Gianoli, 2015).
Questo perché con supporti piu spessi i viticci non sono in grado di esperire 1'energia
necessaria per mantenere le forze tensionali, con il risultato che 1’attaccamento al

supporto diviene meno saldo (Putz et al., 1991; Goriely et al., 2006; Gianoli, 2015; Putz,
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1984; Gianoli e Carrasco-Urra, 2014). Nel momento in cui la superficie dello stimolo ¢
piu spessa, potrebbe essere necessaria piu energia per far si che I’attaccamento riesca.
Pertanto, la pianta potrebbe applicare una strategia di risparmio energetico rallentando la
circumnutazione e contenendo l'apertura dei viticci per proteggere le condizioni di
crescita future. Per lo stesso motivo le piante anticipano il momento in cui si verifica la
massima apertura dei viticci in modo da rallentare la fase di chiusura, risparmiare energia
e massimizzare le procedure di attacco. Queste procedure devono essere eseguite in modo
efficiente e accurato perché i movimenti legati alla crescita sono irreversibili (Guerra et
al., 2019). Tutti questi risultati supportano l'ipotesi che il movimento delle piante non sia
un meccanismo di causa-effetto, ma un'operazione opportunamente pianificata,
controllata e, se necessario, corretta. Nel complesso, questi risultati sono importanti
perché dimostrano che le piante mostrano forme di intenzione motoria simili a quelle di
una varieta di specie animali (Castiello et al., 2005; Castiello et al., 2019; Klein, 1985;
Sustaita et al., 2013; Whishaw, 1996). Essi contraddicono anche il consenso scientifico
secondo cui il movimento delle piante ¢ guidato esclusivamente da meccanismi di causa-
effetto e riflessi rigidi inflessibili (Guerra et al., 2019).

Quello che non ¢ stato ancora indagato ad oggi ¢ I’effetto dell’errore nella
preparazione ed esecuzione del movimento di raggiungimento ed aggrappo nelle piante.
In altre parole, non ¢ ancora chiaro il ruolo che rivestono 1 palchi di foglie sottostanti la
foglia che si aggrappa allo stimolo nel processo di codifica dello stimolo e delle sue
proprieta. La presente tesi ha indagato se e come 1’effetto del mancato aggrappato (i.e.,
errore) al supporto da parte dei palchi di foglie delle piante potesse influenzare la
cinematica del movimento nel palco di foglie che si aggrappa al supporto. A tal fine ¢
stato analizzato mediante 1’analisi cinematica tridimensionale (3D) del movimento, il
comportamento motorio dei cirri in diversi palchi di foglie, ovvero nel palco di foglie che
si aggrappa allo stimolo di piccola dimensione (altezza 60 cm; diametro 1.22 cm) e nei
due palchi di foglie precedenti. Questo ha permesso di indagare nelle piante di pisello
(Pisum sativum L.) se il mancato aggrappo da parte dei palchi di foglie sviluppati in
precedenza ha un effetto sulla cinematica del movimento della foglia che si aggrappa al
potenziale supporto in termini di velocita e del pattern di circumnutazione dei cirri durante
il movimento di avvicinamento ed aggrappo verso un potenziale supporto. E stato percid

indagato se vi sia un aumento strategico della cautela nel movimento di raggiungimento
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ed aggrappo nell’ultimo palco di foglie, finalizzato a prevenire il verificarsi di nuovi
errori.

A partire dall’analisi cinematica dei risultati sono stati indagati due profili diversi:
profilo di velocita dei cirri e profilo di circumnutazione. Per quanto riguarda il primo
profilo, tre variabili sono risultate statisticamente significative: il tempo di movimento, la
velocita media e massima dei cirri. Mentre per il profilo di circumnutazione dei cirri sono
risultati significativi: (i) la durata massima della circumnutazione, (i1) la massima velocita
e (ii1) accelerazione di circumnutazione alla fine del movimento, (iv) il numero totale di
circumnutazioni e (v) di cambiamenti nella direzione della circumnutazione. Piu nello
specifico, i risultati hanno indicato che i cirri del palco di foglie che si ¢ aggrappato allo
stimolo presentano un tempo di movimento minore € una velocita massima e media
maggiore rispetto ai cirri dei palchi di foglie sviluppati in precedenza — ovvero quello che
non si sono aggrappati allo stimolo. Inoltre, i cirri del palco di foglie che si aggrappa allo
stimolo presentano una durata minore della circumnutazione, un minore numero di
rotazioni, un minor numero di cambiamenti nella direzione della circumnutazione e una
massima velocita ed accelerazione nella fase finale del movimento (ovvero nella fase
precedente al contatto con lo stimolo) piu lenta rispetto ai cirri dei palchi di foglie
sviluppati in precedenza. Tali risultati suggeriscono che il mancato aggrappo nei palchi
di foglie sviluppati in precedenza comporta un effetto sulla cinematica del movimento di
raggiungimento ed aggrappo verso un potenziale supporto nei cirri dell’ultimo palco di
foglie, il cui movimento risulta essere piu rapido e piu accurato.

E importante notare che il modello esibito dalle piante ¢ esattamente I'opposto di
quello mostrato dagli esseri umani e da altre specie animali come gia riportato in
precedenti studi (Ceccarini et al., 2020a;b; Guerra et al., 2019;2021;2022). Infatti, negli
esseri umani ed in altre specie animali, nel momento in cui ci si rende conto di aver
commesso un errore, spesso si ferma il movimento appena messo in atto per un breve
momento oppure viene rallentato (Danielmeier, 2011). Cid potrebbe aiutare a
concentrarsi di nuovo sul compito, vale a dire a prestare maggiore attenzione agli aspetti
rilevanti del compito e ignorare le informazioni irrilevanti o per capire perché ¢ stato
commesso un errore o quale fosse esattamente 1’errore. In alternativa, si rallenta il
movimento per la sorpresa causata dall’evento inaspettato. A volte le prestazioni

migliorano dopo la commissione di un errore. Tuttavia, le circostanze in cui la
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performance migliora sono ancora sconosciute (Danielmeier, 2011). Generalmente gli
errori e le loro conseguenze sono tipicamente studiati analizzando i cambiamenti nella
velocita e nell’accuratezza delle decisioni nelle prove successive all’errore, comunemente
chiamate “aggiustamenti post-errore” (Laming, 1968; Maier,Yeung, & Steinhauser,
2011; Marco-Pallares, Camara, Munte, & Rodriguez-Fornells, 2008). Molti studi hanno
riportato che i soggetti rallentano dopo un errore, un fenomeno chiamato “rallentamento
post-errore” (PES; Rabbitt, 1966; Debener et al., 2005; Eichele et al., 2010). I risultati
della presente tesi invece indicano che i cirri dei palchi di foglie che si aggrappano allo
stimolo sono piu veloci e producono meno circumnutazioni ed in meno tempo rispetto ai
cirri dei palchi di foglie precedenti, ovvero dopo un errore. Tali risultati suggeriscono che
il mancato aggrappo o I’errore nei palchi di foglie precedenti permettere alla pianta di
acquisire tutte le informazioni degli elementi presenti nell’ambiente e di selezionare solo
quelle rilevanti e necessarie per I’esecuzione di un funzionale, rapido ed accurato
comportamento motorio. In altre parole, i palchi di foglie che non si sono aggrappati allo
stimolo potrebbero essere in grado di percepire, processare € mantenere in “memoria” le
informazioni dello stimolo (e.g., distanza, grandezza, ecc.). Queste informazioni
sensoriali potrebbero essere utilizzate in un secondo momento dalla pianta per crearsi una
sorta di rappresentazione finale dello stimolo e per la pianificazione ed esecuzione di un
movimento di prensione piu preciso, accurato e funzionale al raggiungimento di un
proprio obiettivo.

In conclusione, i presenti risultati hanno indicato che le piante presentano
aggiustamenti del proprio comportamento motorio in seguito ad errori, che permettono
alla pianta di pianificare ed eseguire movimenti funzionali e precisi utili al
soddisfacimento dei propri bisogni. Ulteriori studi sono necessari per indagare piu in
dettaglio il fenomeno dell’aggiustamento post-errore nelle piante e per individuare la
modalita sensoriale coinvolta nel controllo del movimento delle piante. Tuttavia, i
risultati della presente tesi hanno confermato che le piante, seppur in assenza di un sistema
nervoso centrale, presentano un movimento flessibile, opportunamente pianificato e
controllato per migliorare le loro possibilita di sopravvivenza (Ceccarini et al., 2020 a;b;
Guerra et al., 2019; 2021; 2022). Inoltre, 1 presenti risultati suggeriscono che le piante

soddisfano 1 requisiti per un comportamento cognitivamente guidato e forniscono un
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supporto empirico alla costruzione di una teoria della cognizione motoria che includa

anche organismi che non presentano un sistema nervoso centrale, come appunto le piante.
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