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INTRODUZIONE E SCOPO DELLA TESI 

Le foreste costituiscono uno degli ecosistemi più importanti del pianeta, dato che svolgono 

un ruolo cruciale nella regolazione del clima, nel ciclo dei nutrienti e nel favorire la 

biodiversità. Sono in grado di fissare il carbonio atmosferico riducendo lôanidride carbonica 

nellôatmosfera mitigando lôeffetto serra e rappresentano lôhabitat di milioni di specie vegetali 

e animali, costituendo un enorme sink di biodiversità. Tuttavia, la stabilità di questi essenziali 

ecosistemi è minacciata dalla crescente deforestazione, dallôinquinamento e dal cambiamento 

climatico. In questo contesto di crescente disturbo, un importante ruolo nella stabilizzazione 

delle foreste ¯ ricoperto dalle simbiosi micorriziche o, pi½ semplicemente, ñmicorrizeò. Le 

micorrize sono delle interazioni simbiotiche che si instaurano tra le radici di molte piante e 

determinati funghi, e queste relazioni offrono notevoli vantaggi alle piante e ne aumentano la 

resistenza a diversi fattori di stress. Lo scopo della tesi è quello di indagare, attraverso la 

revisione di numerosi articoli presenti in letteratura, il ruolo ricoperto dalle micorrize in 

ambiente forestale. 

Il rapporto tra la pianta e il fungo si verifica in una particolare zona del suolo, strettamente 

aderente alle radici, chiamata rizosfera. La rizosfera presenta caratteristiche particolari, perciò 

il primo capitolo approfondisce i processi fisico-chimici e biologici che coinvolgono questa 

parte di suolo alla base dellôinterazione pianta-fungo. Il secondo capitolo è volto ad introdurre 

alcune generalità sulle micorrize, analizzando le principali tipologie e descrivendo il modo in 

cui si formano. Vengono trattate particolarmente le ectomicorrize (EC o ECM) e le micorrize 

vescicolari-arbuscolari (AM), ovvero le due tipologie di gran lunga più diffuse a livello 

globale. Il terzo capitolo approfondisce il ruolo ecologico delle micorrize negli ambienti 

forestali per esporre in quali modi sono in grado di contribuire alla stabilità delle foreste a 

livello globale. Viene discusso il ruolo che hanno le micorrize nella riduzione dello stress 

idrico, nei principali cicli biogeochimici (carbonio, azoto e fosforo), nella formazione di reti 

di comunicazione tra gli alberi e nella riduzione dellôinquinamento. Tra le varie forme di 

inquinamento, una che sta acquisendo una crescente importanza ¯ lôaccumulo di metalli 

pesanti nellôambiente; il quarto capitolo ¯ incentrato sulla possibilità di impiegare le micorrize 

nella bonifica e riforestazione di terreni soggetti ad accumulo di metalli pesanti. Vengono 
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esposti i principali meccanismi attraverso cui le micorrize favoriscono lo sviluppo delle piante 

in terreni inquinati e vengono presentati quattro casi studio che mostrano risultati promettenti 

nellôottica di un possibile loro impiego nella riforestazione di terreni inquinati. 

Questa tesi intende fornire una panoramica sulle attuali conoscenze sulle micorrize in 

contesti forestali, sottolineando il loro potenziale ecologico e la loro importanza nella 

resilienza delle foreste, sempre più minacciate da fattori di disturbo. 
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Capitolo 1 

LA RIZOSFERA 

Il termine ñrizosferaò (dal greco ñrhizoò = radice, e ñsphairaò = sfera) ¯ stato coniato dallo 

scienziato tedesco Hiltner nel 1904 per definire ñla zona di suolo adiacente alle radici delle 

leguminose che presentano alti livelli di attivit¨ battericaò. Successivamente tale definizione ¯ 

stata rivista più volte ed oggi il termine ñrizosferaò indica la parte di suolo a stretto contatto 

con le radici in cui le proprietà fisiche, chimiche e biologiche sono state modificate dalla 

crescita ed attività radicale e dai microrganismi associati, noti come microbioma radicale.  

1.1 Struttura della rizosfera 

In generale la rizosfera può essere suddivisa in tre parti principali: 

р Endorizosfera: ¯ la parte che comprende il tessuto radicale colonizzato o 

potenzialmente colonizzabile dai microrganismi; 

р Ectorizosfera: ¯ la parte di suolo a stretto contatto con la radice; 

р Rizoplano: ¯ la superficie radicale sulla quale aderiscono le particelle del suolo e i 

microrganismi. Consiste di epidermide, strato corticale e strato polisaccaridico 

mucillaginoso. Ĉ la linea di demarcazione tra endo ed ectorizosfera. 

 

Figura 1.1 Schematizzazione dei livelli della rizosfera. Modificato da Scavo et al., 2019. 
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La rizosfera presenta una dinamica complessa che coinvolge i movimenti di acqua e 

nutrienti, le dinamiche delle popolazioni microbiche e della sostanza organica e lôalterazione 

dei minerali del suolo. Al suo interno si verificano scambi di energia, nutrienti e segnali 

molecolari che la rendono profondamente diversa dal cosiddetto suolo ñbulkò, ovvero quello 

non influenzato dallôattivit¨ radicale. I pori del suolo rizosferico possono contenere molti 

batteri e altri microrganismi in numero molto maggiore rispetto al suolo bulk, dato che attorno 

alla radice riescono a proliferare maggiormente nutrendosi di cellule vegetali distaccate, 

proteine e zuccheri rilasciati dalle radici. Per quanto riguarda lôarchitettura, questa è 

strettamente correlata a quella del sistema radicale. Varierà quindi (I) tra specie e genotipi di 

una data specie e (II ) in risposta all'ambiente, ad esempio con la proliferazione delle radici in 

zone ricche di nutrienti. Lôestensione della rizosfera, tuttavia, non ¯ propriamente misurabile 

in quanto non presenta un limite netto, ma ¯ definita dai gradienti dei nutrienti e dallôattivit¨ 

microbica. Perci¸, lôestensione della rizosfera varia in base al nutriente che viene studiato; ad 

esempio, nel caso di nutrienti scarsamente mobili come il fosfato, solo una frazione molto 

piccola del suolo può essere considerata rizosfera. Inoltre, il volume totale della rizosfera varia 

in base allôarchitettura radicale e alla sovrapposizione delle zone di impoverimento di radici 

vicine tra loro. Infatti, in caso di elevato geotropismo positivo e quindi morfologia radicale più 

agglomerata (ad esempio nelle radici fascicolate), si osserva una notevole sovrapposizione 

delle zone di impoverimento che causa una diminuzione del volume della rizosfera anche del 

30%. Lôestensione spaziale della rizosfera dipende anche da una serie di caratteristiche 

anatomiche e morfologiche delle radici. Infatti, la superficie radicale non è liscia ma presenta 

peli radicali che possono estendersi fino a diversi millimetri dalla superficie, aumentando così 

considerevolmente la superficie di scambio e, sostanzialmente, il volume della rizosfera. 

Bisogna anche tenere conto che molte funzioni delle radici legate ai processi biochimici, 

chimici e fisici che si verificano nella rizosfera non sono distribuite uniformemente lungo le 

radici. L'apice radicale, in particolare, spesso si comporta in modo diverso rispetto ad altre 

zone. Oltre ai gradienti radiali, le radici possono quindi creare ulteriori gradienti in senso 

longitudinale. Questa differenza è evidente quando si considera la distribuzione 

dell'assorbimento di acqua lungo il sistema radicale, che spesso è molto più intenso nelle 

porzioni apicali rispetto a quelle pi½ vecchie. Inoltre, se ci riferiamo allôassorbimento di acqua, 

è bene ricordare che in questo caso non si manifesta solamente un gradiente in senso spaziale, 

ma anche in senso temporale, dato che il tasso di assorbimento dellôacqua varia nellôarco della 

giornata ed è massimo a mezzogiorno e nullo di notte. 
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1.2 Processi fisici e proprietà della rizosfera 

I processi fisici che si verificano nella rizosfera sono di gran lunga i meno documentati, 

nonostante possano avere importanti conseguenze per il movimento di acqua e soluti verso e 

dalla radice, così come sull'habitat dei microrganismi che vi risiedono. Le funzioni primarie 

delle radici, come la crescita e l'assorbimento dell'acqua, modificano direttamente le 

caratteristiche fisiche della rizosfera. La crescita delle radici può esercitare forze notevoli che 

finiscono per alterare proprietà fisiche come la densità apparente, la porosità e la resistenza 

del suolo, influenzando quindi la formazione degli aggregati ed alterandone la capacità di 

trattenere aria e acqua. L'assorbimento di acqua da parte delle radici provoca rapide variazioni 

nel potenziale idrico del suolo rizosferico, influenzando così il flusso d'acqua verso la pianta. 

Inoltre, questi cambiamenti nel contenuto idrico del suolo rizosferico hanno un impatto sulle 

attività dei microrganismi residenti, che spesso dipendono da condizioni specifiche di umidità. 

Un altro aspetto cruciale è la produzione di mucigel, una sostanza gelatinosa a composizione 

prevalentemente polisaccaridica, secreta dalle radici. Il mucigel forma un continuum tra la 

radice e il suolo, influenzando proprietà come la viscosità e la tensione superficiale, 

modificando così le interazioni tra il suolo e l'acqua. Questa sostanza non solo migliora la 

struttura del suolo circostante promuovendo la formazione di aggregati stabili, ma riduce 

anche l'attrito tra le radici e le particelle del suolo, facilitando la penetrazione radicale. Il 

mucigel, oltre ad influenzare le caratteristiche fisiche del suolo, ha un ruolo importante nei 

processi chimici che avvengono nella rizosfera, aiutando a mobilizzare nutrienti poco mobili 

come il fosforo e il ferro, rendendoli più accessibili per le piante. Ha anche la capacità di 

legarsi a metalli a formare complessi stabili. Questa proprietà può essere vantaggiosa per 

limitare l'assorbimento di metalli tossici come l'alluminio, ma può ridurre la disponibilità di 

micronutrienti essenziali come il rame. 

 

Figura 1.2 Schema riassuntivo delle attività radicali primarie e relative modificazioni indotte nelle proprietà 

fisiche della rizosfera. Modificato da Hinsinger et al., 2005. 
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1.3 Processi chimici della rizosfera 

Rispetto ai processi fisici, i processi chimici che si verificano nella rizosfera sono stati 

documentati in modo più completo, soprattutto negli ultimi tre decenni. È ormai riconosciuto 

che le funzioni biologiche chiave delle radici delle piante, come l'assorbimento, la respirazione 

e l'essudazione, possono alterare notevolmente molte proprietà chimiche nella rizosfera, tra 

cui: le concentrazioni di nutrienti, elementi tossici (ad esempio lôalluminio) e inquinanti, 

concentrazioni di composti complessanti/chelanti, pH e potenziale redox, pressioni parziali di 

O2 e CO2, ecc.  

1.3.1 Movimento dei nutrienti: zone di impoverimento e zone di accumulo 

Gli elementi nutritivi possono entrare in contatto con la superficie assorbente delle radici 

per: 

¶ Flusso di massa: 

Nel suolo ¯ presente un flusso unidirezionale della soluzione circolante verso la radice, 

innescato dalla tensione che si genera a livello fogliare in seguito alla traspirazione e 

propagato fino alla radice, gli elementi solubili vengono cos³ trascinati verso la 

superficie radicale. Lôentit¨ del flusso dipende, quindi, anche dallôintensit¨ di 

traspirazione della pianta. 

¶ Intercettazione: 

La crescita dinamica operata dalla radice le permette di esplorare regioni di suolo 

sempre nuove e nel percorso pu¸ intercettare elementi nutritivi. Naturalmente, solo 

una piccola percentuale (<10%) dei soluti prelevati dalla pianta dal suolo entra in 

contatto con la radice attraverso questa modalit¨. 

¶ Diffusione: 

In questo caso il movimento dei nutrienti avviene spontaneamente seguendo un 

gradiente di concentrazione. 

Quindi, nel suolo, è presente un flusso di nutrienti diretto verso la superficie radicale. La 

radice, tuttavia, è in grado di assorbire solamente una quantità limitata di nutrienti, con una 

capacità di assorbimento variabile da 10-10 a 10-9 , a seconda del nutriente che si prende in 

considerazione. Ne deriva che, se lôapporto di un determinato nutriente tramite il flusso supera 
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la capacità di assorbimento della radice o, al contrario, è inferiore ad essa, sulla superficie 

radicale si vengono a creare delle zone di impoverimento o di accumulo di tale nutriente: 

¶ Zone di impoverimento: 

Quando la capacit¨ di assorbimento da parte della radice ¯ superiore rispetto alla 

quantit¨ del nutriente che arriva alla superficie radicale, si vengono a creare delle zone 

di impoverimento di tale nutriente a ridosso della radice. Dato che ogni nutriente ha 

un coefficiente di diffusione diverso, lôestensione di queste zone varia a seconda dello 

ione che viene preso in considerazione. Ad esempio, le zone di impoverimento del 

nitrato sono molto pi½ estese rispetto a quelle del potassio e del fosfato. 

¶ Zone di accumulo: 

Analogamente, nel caso di nutrienti che si trovano nella soluzione circolante in 

quantit¨ maggiori alla capacit¨ di assorbimento della radice, si vengono a creare delle 

zone di accumulo adiacenti alla radice. Queste zone si formano specialmente nel caso 

di alberi in ecosistemi forestali. Ad esempio, gli ioni calcio e magnesio spesso 

presentano un flusso di massa maggiore della domanda della pianta con conseguente 

accumulo di questi ioni attorno alla radice. 

1.3.2 Le rizodeposizioni 

Il termine ñrizodeposizioneò è stato introdotto per la prima volta da Whipps e Lynch (1985) 

come "il materiale perso dalle radici delle piante, inclusi essudati solubili in acqua, secrezioni 

di materiali insolubili, lisati, radici fini morte e gas come CO2 ed etilene". Più semplicemente, 

il termine ñrizodeposizioneò indica il rilascio da parte della radice di composti organici ed 

inorganici. Infatti, le radici rilasciano nel suolo notevoli quantità di sostanze, pari al 15-60% 

della produzione fotosintetica totale della pianta. Queste deposizioni includono cellule intere 

o loro frammenti, mucillagini ed essudati radicali propriamente detti. Gli essudati radicali, che 

costituiscono la parte più importante delle rizodeposizioni, sono classificati in due categorie 

in base al loro peso molecolare. Gli essudati a basso peso molecolare comprendono carboidrati 

semplici, amminoacidi, acidi organici, ormoni, vitamine, fenoli, ioni e altri metaboliti 

secondari che contengono carbonio. Quelli ad alto peso molecolare sono principalmente 

enzimi, mucillagini e proteine. Gli essudati possono essere classificati anche come attivi e 

passivi in base al ruolo che ricoprono e al modo in cui vengono secreti. Quelli passivi hanno 

funzioni ancora indefinite e vengono rilasciati passivamente dalla radice come materiali di 

scarto, costituiscono circa il 3-5% del carbonio fissato tramite la fotosintesi. Gli essudati attivi, 

invece, sono rilasciati attivamente dalla pianta per svolgere funzioni specifiche, come difesa e 
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lubrificazione. In generale, lôessudazione fornisce alcuni benefici alla pianta come la riduzione 

dellôattrito tra radice e terreno, la protezione contro il disseccamento radicale e il 

miglioramento della struttura del terreno. Inoltre, la rizodeposizione è strettamente legata alla 

salute della pianta, poiché gli essudati influenzano la composizione della comunità microbica 

radicale ed i processi ecologici, che a loro volta influenzano la disponibilità di nutrienti e la 

presenza di patogeni (come sarà approfondito in seguito). 

 

Figura 1.3 Stima della distribuzione del carbonio fissato tramite fotosintesi. Modificato da ñFondamenti di 

chimica del suoloò, R. Pinton, G. A. Sacchi, T. Mimmo, Pàtron Editore. 

 

Va inoltre ricordato che, oltre ai composti organici, le radici rilasciano ioni inorganici come 

protoni, ossidrili, ioni potassio, nitrato ed altri. Questo rilascio, come verrà evidenziato nel 

paragrafo 1.3.3, influenza notevolmente il pH ed il potenziale redox del suolo radicale rispetto 

al suolo bulk. 

1.3.3 Il pH 

Il pH della rizosfera può variare considerevolmente rispetto al suolo bulk. Questo fatto può 

avere ripercussioni sulla disponibilità di elementi poco solubili come P e Fe o metalli pesanti 

come il Cd. Lôassorbimento preferenziale di anioni o cationi da parte della radice è in grado 

di modificare il pH della rizosfera fino ad 1-2 unità. Variazioni di pH si verificano anche per 

lôattivazione di risposte adattative a stress abiotici, come le carenze nutrizionali. 

¶ Lôassorbimento di cationi comporta il rilascio di ioni H+ nel suolo da parte delle cellule 

radicali, rilascio necessario a controbilanciare lôingresso di cariche per mantenere il 

pH citoplasmatico intorno al neutro. Il rilascio di tali protoni acidifica lôambiente. 
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¶ Viceversa, nel caso di assorbimento di anioni, si assiste ad una alcalinizzazione del 

suolo dovuta al rilascio di ioni OH- e HCO-
3. 

Un esempio di questi processi si verifica con lôassorbimento dellôazoto in forma 

ammoniacale NH4+, che determina il rilascio di protoni che acidificano il suolo circostante. 

Lôentit¨ dellôacidificazione (o alcalinizzazione, se consideriamo anioni come il nitrato NO3
-) 

varia da specie a specie e dipende anche dalla presenza di simbiosi e dal tipo di suolo. 

 

Figura 1.4 Gradienti di pH nella rizosfera in base alle fonti di azoto in Lolium multiflorum. Modificato da 

Kuzyakov e Razavi, 2019. 

1.3.4 Lôalterazione dei minerali 

I cambiamenti nelle proprietà chimiche della soluzione del suolo nella rizosfera 

influenzano anche un'ampia gamma di reazioni all'interfaccia tra la fase liquida e quella solida 

del suolo. Molte di queste reazioni sono coinvolte nell'alterazione dei minerali del suolo e nei 

processi di formazione del suolo (pedogenesi). Gli essudati radicali di alcune specie di abete 

(Picea glauca e Abies lasiocarpa) riescono ad alterare minerali primari come la clorite e la 

mica trasformandole in vermiculite e smectite. Allo stesso modo, è stato osservato che anioni 

organici e protoni rilasciati da specie erbacee come la colza possono causare lôalterazione di 

minerali argillosi come la mica trasformandola in vermiculite (Fondamenti di chimica del 

suolo, Patron editore, 2017). 

1.3.5 Attività enzimatiche 

I processi biochimici che si verificano nella rizosfera hanno anche un impatto considerevole 

sul funzionamento del suolo. Ad esempio, gli enzimi extracellulari come fosfatasi, proteasi e 

arilsulfatasi mostrano una maggiore attività nella rizosfera rispetto al suolo bulk e possono 

avere un effetto importante sul ciclo di nutrienti come fosforo, azoto e zolfo. Solo alcuni di 

questi vengono effettivamente rilasciati dalle radici delle piante, mentre i simbionti delle radici 

come i funghi ectomicorrizici e molti altri microrganismi della rizosfera svolgono un ruolo 

chiave in questo senso (come verrà esposto in seguito).  Ad esempio, piante in carenza di 
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fosforo rilasciano quantità rilevanti di fosfatasi acide, ma una quantità molto maggiore di fitasi 

ed altre fosfatasi acide ¯ rilasciata dai microrganismi, permettendo lôidrolisi del fosforo 

organico.  

1.4 Interazioni tra piante e microrganismi della rizosfera 

La maggiore quantità di carbonio e nutrienti nella rizosfera rispetto al suolo bulk determina 

un notevole aumento della microfauna (anche di 100 volte rispetto alla quantità del suolo bulk) 

e delle comunità microbiche radicali (da 5 a 50 volte). Quindi, durante lo sviluppo, la pianta 

si trova a interagire con numerosi microrganismi, con effetti molto variabili. Possiamo 

distinguere tre tipi di interazioni: 

¶ Interazioni indifferenti; 

¶ Interazioni dannose; 

¶ Interazioni favorevoli. 

1.4.1 Interazioni indifferenti 

La maggior parte dei microrganismi non ha effetti diretti sulla pianta; quindi, si tratta 

effettivamente di interazioni indifferenti. Tuttavia, molti di essi sono responsabili di attività di 

decomposizione e mineralizzazione, perci¸ hanno comunque unôinfluenza, seppur indiretta, 

sulla pianta. Inoltre, questi microbi, definiti anche ñcommensaliò, influenzano la dinamica 

delle altre comunità microbiche, anche quelle benefiche (come sarà evidenziato nel paragrafo 

1.4.3). 

1.4.2 Interazioni dannose 

Alcuni componenti degli essudati radicali, come amminoacidi e zuccheri, sono in grado di 

stimolare direttamente i patogeni. Nonostante siano noti alcuni batteri e virus in grado di 

infettare le radici di alcune piante, nella maggior parte dei casi questi sono legati allôambiente 

ipogeo, poiché non riescono a sopravvivere nel suolo per lunghi periodi e necessitano di una 

ferita per infettare la pianta. I principali patogeni nel suolo sono in realtà nematodi e funghi: 

¶ I nematodi sono animali invertebrati eucarioti, simili a vermi. Per la maggior parte si 

nutrono di batteri, ma alcuni possono parassitare le piante. Questi possono essere 

ectoparassiti migratori che si nutrono allôesterno della radice, endoparassiti migratori 

che si muovono dentro la radice o endoparassiti sedentari, che trovano un sito di 

alimentazione e vi rimangono.  
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¶ I funghi e gli oomiceti sono i pi½ importanti patogeni trasmessi nel suolo. Gli oomiceti 

in realt¨ sono geneticamente pi½ correlati alle alghe che ai funghi, ma i meccanismi di 

parassitismo e le malattie che causano sono simili a quelle dei funghi, perci¸ vengono 

spesso trattati insieme. Per quanto riguarda questi patogeni, quando si trovano nel 

suolo sono quasi esclusivamente necrotrofici, ovvero uccidono il tessuto ospite e non 

hanno bisogno che le cellule siano vive per ottenere nutrienti. Lôeffetto principale di 

queste patologie ¯ il marciume radicale, che porta alla morte delle radici nutritive e 

dei peli radicali. Questo porta ad un arresto nella crescita della pianta, disseccamento 

e carenze nutrizionali.  

1.4.3 Interazioni favorevoli 

¶ Il microbiota radicale e la salute delle piante 

La diversità dei microbi associati alle radici delle piante è enorme, dell'ordine di decine di 

migliaia di specie: in un grammo di suolo rizosferico si possono trovare fino a 1011 cellule 

microbiche appartenenti ad oltre 30.000 specie diverse. Questa complessa comunità microbica 

strettamente legata alle piante viene denominata anche ñsecondo genoma della piantaò, ed ¯ 

fondamentale per la loro salute. Infatti, i microrganismi nei suoli sono in competizione tra loro 

per le risorse, competizione particolarmente intensa nella rizosfera, dove i microbi competono 

per ottenere le sostanze nutritive rilasciate dalle radici; tanto più elevata è la competizione e 

tanto maggiore sarà la difficoltà per un patogeno di proliferare abbastanza da riuscire ad 

infettare la pianta. Oltre a questo effetto diretto sulla proliferazione dei microbi nocivi, si è 

scoperto che molti microrganismi benefici presenti nel suolo radicale possono aumentare la 

capacità difensiva della pianta anche nelle parti aeree. Questo fenomeno, noto come 

ñresistenza sistemica indottaò (ISR), ¯ uno stato in cui il sistema immunitario della pianta 

attiva le difese fisico-chimiche in modo rapido. Ad ogni modo, è importante tenere presente 

che lôefficacia di questi microrganismi benefici ¯ influenzata anche dalla composizione delle 

restanti comunità microbiche nel suolo. Questo perché, per avere un effetto significativo, i 

microrganismi che sopprimono gli agenti patogeni devono essere presenti in numero 

sufficientemente elevato, ma la loro proliferazione è influenzata dalle altre comunità 

microbiche, come i microrganismi commensali, che possono limitarne lôespansione. Inoltre, 

le piante sono in grado di selezionare e modellare attivamente il loro microbiota rizosferico: 

sembrerebbe che, a partire dal serbatoio di diversità microbica che si rinviene nel suolo bulk, 

le radici della pianta selezionino microrganismi specifici, come suggerito anche dal fatto che 

specie vegetali diverse sullo stesso terreno tendono a selezionare microrganismi simili. Questo 
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processo di selezione è controllato dalle piante attraverso la secrezione attiva di composti che 

stimolano o inibiscono in modo specifico alcune specie microbiche. Inoltre, le piante sono in 

grado di richiamare microrganismi benefici in situazioni di necessità, come durante un attacco 

di un patogeno. Un esempio di questo fenomeno è stato descritto da Rudrappa et al. (2008) in 

uno studio su Arabidopsis thaliana, dove si ¯ osservato che a seguito di unôinfezione fogliare 

da parte di un batterio patogeno (Pseudomonas syringae pv. tomato), è stata notevolmente 

aumentata la colonizzazione radicale da parte del batterio benefico Bacillus subtilis FB17. 

Ulteriori ricerche hanno suggerito che questa attività selettiva sia da attribuire alla produzione 

di ormoni legati alla difesa, come lôacido jasmonico e lôacido salicilico, che mediano la 

composizione degli essudati radicali e, di conseguenza, quella del microbiota associato alle 

radici. Per concludere, è evidente che l'interazione tra piante e microbi radicali rappresenti un 

aspetto fondamentale per la salute e la difesa delle piante. La capacità delle piante di 

selezionare e modulare il proprio microbiota rizosferico, non solo per promuovere la crescita 

ma anche per attivare meccanismi di difesa contro i patogeni, sottolinea l'importanza di 

approfondire la comprensione di queste dinamiche complesse. 

 

Figura 1.5 Schema riassuntivo delle interazioni nella rizosfera. Le piante sono in grado di influenzare la 

composizione e l'attivazione del loro microbioma radicale attraverso l'essudazione di composti che stimolano 

(frecce verdi) o inibiscono (frecce rosse). Viceversa, un'ampia gamma di patogeni trasmessi dal suolo è in grado di 

influenzare la salute delle piante. Prima di riuscire ad infettare la radice, questi microrganismi dannosi sono in 
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competizione con molti altri microbi nella rizosfera sia per i nutrienti che per lo spazio. In questa competizione, i 

microbi benefici limitano il successo del patogeno attraverso la produzione di composti, il consumo di 

micronutrienti o stimolando il sistema immunitario della pianta. La maggior parte dei microbi potrebbe non 

influenzare direttamente né la pianta né il patogeno poiché occupano nicchie ecologiche diverse (commensali), ma 

è probabile che influenzino ogni altro organismo in qualche misura attraverso una complessa rete di interazioni. 

Modificato da Berendsen et al., 2012. 

 

¶ Plant Growth Promoting Rhizobacteria (PGPR) 

I PGPR sono dei batteri che colonizzano le radici delle piante e favoriscono la loro crescita. 

La crescita ¯ agevolata grazie a meccanismi come la fissazione dellôazoto atmosferico, la 

produzione e il rilascio di siderofori, la solubilizzazione del fosfato, il rilascio di fitormoni ed 

altri. I PGPR migliorano la crescita anche in modo indiretto, riducendo o prevenendo gli effetti 

nocivi di funghi e nematodi. Questa protezione avviene tramite la produzione di sostanze come 

cianuro, antibiotici o enzimi litici extracellulari. In generale, in base alla funzione che 

ricoprono, possiamo distinguere i seguenti rizobatteri: 

р Bioprotettori: sopprimono i patogeni tenendo sotto controllo le malattie delle 

piante; 

р Biofertilizzanti: migliorano lôassorbimento dei nutrienti da parte della pianta; 

р Biostimolanti: producono fitormoni. 

¶ Fissazione dellôazoto ad opera dei rizobi 

Si tratta di una simbiosi tra piante leguminose e specie di Rhizobium e Bradiyrhizobium. 

Questi batteri sono in grado di infettare la radice ed indurre la formazione di noduli radicali 

allôinterno dei quali i batteri fissano lôazoto, ovvero convertono lôazoto atmosferico (N2), 

inutilizzabile dalla pianta, in ammoniaca, che viene usata dalla pianta come fonte di azoto. È 

un processo che non avviene in modo casuale, ma è molto specifico e si innesca a seguito di 

una comunicazione tra la leguminosa e rizobi svolta attraverso recettori e fattori di 

segnalazione (fattori NOD). Pur essendo un processo importante, è legato principalmente al 

settore dellôagricoltura, dato che le leguminose arboree in Italia sono quasi del tutto assenti. 

 

¶ Le micorrize 

Per micorriza si intende unôassociazione simbiontica tra un fungo e una pianta superiore, 

localizzata a livello dellôapparato radicale. Si tratta di unôinterazione di tipo mutualistico, in 

cui sia la pianta che il fungo traggono benefici. Le micorrize sono trattate in modo 

approfondito nel Capitolo 2, interamente dedicato ad esse. 
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Capitolo 2 

LE MICORRIZE 

Come già accennato nel precedente capitolo, uno dei processi di simbiosi più importanti 

negli ecosistemi forestali è la simbiosi micorrizica. Il termine ñmicorrizaò deriva da due parole 

greche: ñmycosò, che significa fungo, e ñrhizaò, che significa radice; quindi, il significato 

letterale di micorriza è ñfungo della radiceò. Sebbene spesso venga usato per indicare un tipo 

di fungo, in realtà il termine si riferisce alla relazione tra i funghi e le radici delle piante ospiti, 

piuttosto che al fungo in sé. Si tratta di una simbiosi mutualistica, ovvero una stretta relazione 

di convivenza tra due organismi che portano avanti il loro ciclo vitale traendo entrambi 

benefici reciproci. Generalizzando, questa simbiosi si traduce in uno scambio nutrizionale: il 

fungo assorbe nutrienti inorganici dal suolo, come fosfati e azoto, e li trasferisce alla pianta. 

In cambio, la pianta fornisce al fungo zuccheri semplici prodotti dalla fotosintesi e vitamine 

attraverso gli essudati radicali. Si stima che oltre lô80% delle piante vascolari presenti una 

forma di interazione micorrizica. Le piante micorrizate risultano spesso più resistenti e 

adattabili, grazie ai numerosi vantaggi forniti dal fungo, tra cui:  

¶ Maggiore assorbimento di acqua: 

Le ife fungine aumentano enormemente la superficie esplorata dalle radici; perci¸, 

riescono ad assorbire molta pi½ acqua rispetto a quella che potrebbe assorbire un 

apparato radicale non colonizzato, permettendo alla pianta di raggiungere riserve 

idriche pi½ lontane o pi½ profonde. Ne deriva che la pianta pu¸ resistere meglio a 

condizioni di siccit¨; 

¶ Maggiore assorbimento di azoto: 

Poich® molti terreni sono carenti di azoto, i funghi, pi½ efficaci delle piante 

nell'assorbirlo, rappresentano un importante alleato. L'azoto ¯ indispensabile per la 

formazione di proteine, acidi nucleici e clorofilla; 

¶ Maggiore assorbimento di fosforo: 

Le piante possiedono dei sistemi poco efficienti per lôassorbimento del fosforo nel 

suolo, mentre il fungo pu¸ accelerare il processo anche del 600%. Il fosforo ¯ 

essenziale per la crescita delle radici, il metabolismo e la maturazione dei frutti; 
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¶ Maggiore assorbimento di potassio: 

Il potassio migliora lôassorbimento di acqua da parte della radice, facilita la 

traspirazione fogliare ed interviene nel metabolismo dei carboidrati. Va detto che, 

rispetto a fosforo ed azoto, il potassio ¯ spesso presente in abbondanza nelle cellule 

vegetali; 

¶ Costituzione di reti nutrizionali: 

I funghi (in particolare quelli ectomicorrizici) sono in grado di sviluppare un micelio 

extraradicale molto esteso, che permette di creare delle vere e proprie reti nutrizionali 

che favoriscono il trasferimento di nutrienti dalle piante morte a quelle vive. 

¶ Aumento della resistenza in condizioni di contaminazione da metalli pesanti: 

In molti casi i funghi riescono a chelare o accumulare nelle ife metalli pesanti come 

Cd, Pb, Ni, Hg, Cr eccé evitandone lôassorbimento da parte della pianta; 

¶ Riduzione dellôincidenza di malattie: 

Le micorrize possono agire come una barriera fisica per i patogeni presenti nel suolo 

e stimolano la produzione di sostanze di difesa; 

¶ Aumento della resistenza in ambienti ad alta salinit¨: 

Indirettamente, le micorrize migliorano la capacit¨ delle piante di tollerare terreni 

salini aumentando l'assorbimento di acqua, resa meno disponibile a causa dell'elevato 

contenuto di sali, e favorendo l'ingresso di ioni di potassio (K+), cruciali per mantenere 

l'equilibrio osmotico; 

 

Figura 2.1 Espansione dellôapparato radicale di Pinus sylvestris ad opera del fungo Suillus bovinus. Da Read, 

1991. 

In base alla morfologia, allôospite e alla modalit¨ di colonizzazione si possono identificare 

sette tipi principali di micorrize:  

 

¶ Ectomicorrize (EM o ECM): 
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Note anche come micorrize ecotrofiche, le loro cellule fungine formano dei fasci che 

avvolgono la parete esterna delle radici e penetrano scarsamente allôinterno dei tessuti 

radicali. Sono associate soprattutto ad alberi forestali (in particolare Pinaceae, Fagaceae, 

Betulaceae e Myrtaceae) e predominano nelle foreste boreali e temperate. Le 

ectomicorrize tendono ad avere una bassa specificit¨: la stessa specie di pino pu¸ 

associarsi con pi½ di 40 specie fungine. Questa caratteristica fa s³ che i miceli di 

ectomicorrize possano interconnettere gli apparati radicali anche di alberi di specie 

diverse, creando reti di nutrienti. 

¶ Micorrize arbuscolari (AM): 

Rientrano nella categoria delle cosiddette ñendomicorrizeò, sono di gran lunga le 

micorrize pi½ diffuse, colonizzando il 70-90% di tutte le specie di piante terrestri. A 

differenza di quelle delle ectomicorrize, le ife fungine delle micorrize arbuscolari 

penetrano profondamente nei tessuti radicali, invadendo le cellule corticali e formando 

delle strutture chiamate vescicole e arbuscoli. 

¶ Ectendomicorrize: 

Si tratta di micorrize particolari in quanto condividono caratteristiche tipiche delle 

micorrize arbuscolari ma anche delle ectomicorrize. Tendenzialmente sono pi½ simili alle 

ectomicorrize ma presentano una maggiore capacit¨ di penetrazione intracellulare. Queste 

micorrize si possono formare con le radici di molte specie di gimnosperme ed 

angiosperme.  

¶ Micorrize arbutoidi: 

Presentano una penetrazione intracellulare ma anche un mantello e il reticolo di Hartig, 

tipico delle ectomicorrize. Si trovano in piante dell'ordine Ericales, come i generi Arbutus 

e Arctostaphylos, e coinvolgono funghi basidiomiceti.  

¶ Micorrize monotropoidi: 

Le micorrize monotropoidi si formano tra le piante della famiglia Monotropaceae ed uno 

specifico sottoinsieme di funghi della famiglia delle Russulaceae. I funghi formano un 

mantello e il reticolo di Hartig. Le piante colonizzate sono principalmente organismi 

parassiti senza clorofilla, ma gli stessi funghi possono formare anche associazioni 

ectomicorriziche con alcune piante provviste di clorofilla, determinando un flusso di 

nutrienti dalla pianta autotrofa a quella parassitaria eterotrofa. 

¶ Ericoidi: 

Le cellule della corteccia vengono avvolte dalle ife fungine. Sulla superficie radicale 

cresce un sottile strato di ife ma non si assiste alla formazione di un vero e proprio 
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mantello. Sono tipiche di piante con radici esili che vivono in brughiere con terreni poveri, 

in cui i nutrienti vengono resi disponibili alla pianta dalla componente fungina. Si 

formano tra funghi ascomiceti del genere Hymenoscyphus e piante dei generi Calluna, 

Rhododendron e Vaccinium. 

¶ Delle orchidee: 

I semi delle Orchidaceae sono piccoli e privi di sostanze di riserva; perci¸, riescono a 

germinare solamente a seguito dellôinstaurarsi di una simbiosi micorrizica. Le 

Orchidaceae formano micorrize soprattutto con Basidiomiceti, raramente con 

Ascomiceti. 

 

Tipo di 

micorriza 

Arbuscolare Ecto- Ectendo- Arbutoide Monotropoide Ericoide 

Taxa 

fungini  

Glomero- Basidio- 

Asco- 

Zygo- 

Basidio- 

Asco- 

Basidio- Basidio- Asco- 

Taxa 

vegetali 

Briofite 

Pteridofite 

Gimnosp. 

Angiosp. 

Gimnosp. 

Angiosp. 

Gimnosp. 

Angiosp. 

Ericales Monotropaceae Ericales 

Briofite 

Colonizz. 

intracellulare 

+ - + + + + 

Mantello - + +/- +/- + - 

Reticolo di 

Hartig  

- + + + + - 

Vescicole +/- - - - - - 

Aclorofillìa  - - - - + - 

Tabella 2.1 Caratteristiche delle principali tipologie di micorriza (+ = presente; - = assente). 

 

Figura 2.2 Sinistra: un fungo ericoide isolato da Woolsia pungens. Destra: Micorriza arbuscolare al 

microscopio, cellule corticali della radice di Linum usitatissimum colonizzate da arbuscoli. Da ñBiologia dei 

microrganismiò, Zanichelli, 2018. 
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2.1 Ectomicorrize (ECM) 

 

Figura 2.3 Sinistra: schematizzazione delle strutture di colonizzazione radicale nelle ectomicorrize. 

Modificato da P. Bonfante et al., 2010. Destra: schematizzazione di una sezione trasversale di una radice 

ectomicorrizata. Creato con Biorender.com. 

2.1.1 Morfologia 

In alcuni casi la morfologia dellôectomicorriza può essere influenzata dalla combinazione 

pianta-fungo: ad esempio, il fungo ascomicete Wilkoxina mikolae produce ectomicorrize 

quando colonizza piante dei generi Abies, Picea e Tsuga, mentre in semenzali di Pinus e Larix 

produce ectendomicorrize. I funghi ectomicorrizici, a differenza di quelli arbuscolari, non sono 

simbionti obbligati (hanno la capacità di crescere anche isolati in piastra Petri). Inoltre, non 

penetrano le pareti cellulari della pianta ospite, ma entrano in contatto con la pianta formando 

una densa guaina di ife attorno allôapice radicale, detta mantello. Successivamente, il fungo 

entra nella radice tra le pareti cellulari, lungo le lamelle mediane, tramite la crescita delle ife 

verso lôinterno, formando in questo modo il reticolo di Hartig. Questo è una complessa rete di 

ife fungine che rappresenta il sito di scambio di nutrienti tra il fungo e la pianta ospite. In 

pratica, le pareti fungine e quelle delle cellule vegetali si fondono e lo scambio avviene tramite 

esse. Quindi, sostanzialmente, le radici ectomicorriziche sono costituite da tre elementi 

principali: (I) il mantello, una guaina di ife fungine che avvolge la radice, (II) il reticolo di 

Hartig, una rete intricata di ife che crescono nella radice, (III) un sistema di ife che crescono 

verso lôesterno e si connettono sia con il terreno che con i corpi fruttiferi del fungo, 

aumentando inoltre la superficie di scambio. La formazione di una ectomicorriza dipende da 

vari processi coordinati, alcuni dei quali si verificano nel fungo ed altri nella pianta ospite. Dal 

lato della pianta, il processo coinvolge modificazioni architetturali a livello di organi e tessuti, 

come lôaumento di formazione di apici radicali e la soppressione dei peli radicali, ma anche 
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differenziazioni cellulari che consistono nella riorganizzazione della parete cellulare e del 

citoscheletro. Sul fronte fungino, invece, si assiste alla formazione di tessuti specializzati con 

una notevole modificazione della morfogenesi delle ife. La maggior parte della massa del 

fungo si trova allôesterno della radice. Di seguito sono descritte in modo più dettagliato le 

componenti principali delle ectomicorrize: 

¶ Mantello: 

La radice viene avvolta da un fitto strato pseudoparenchimatoso di ife noto come mantello 

(Figura 2.3; Figura 2.4), che sopprime lo sviluppo dei peli radicali della pianta ospite. La guaina 

non ¯ fitta in modo costante, ma la sua struttura varia da una pi½ stratificata ad una pi½ lasca, 

ed in alcuni casi mostra una disposizione delle ife piuttosto aperta. Anche se non ¯ ben chiaro 

se siano prodotti principalmente dalla pianta o dal fungo, ci ̧che ¯ certo ¯ che in 

corrispondenza di questa struttura si assiste ad un notevole scambio di fitormoni, soprattutto 

citochinine. Lôaccumulo di citochinine determina lôaumento della superficie radicale tramite 

la riduzione della crescita in corrispondenza dellôapice ma una notevole stimolazione della 

ramificazione laterale.   

¶ Reticolo di Hartig: 

Si forma in genere 2-4 giorni dopo il mantello ed ¯ costituito dalla crescita di ife fungine 

verso lôinterno della radice della pianta ospite, in direzione perpendicolare allôasse primario 

della radice, occupando lo spazio apoplastico tra le cellule (Figura 2.3; Figura 2.4). Spesso, in 

questa fase, vengono prodotti enzimi che modificano la pectina delle pareti cellulari, in modo 

da allentare lôadesione tra le cellule vegetali e favorire lôinserimento delle ife. Questo 

permette di creare contatti tra le cellule fungine e quelle della radice, consentendo lo scambio 

di sostanze. Inoltre, le ife che fanno parte del reticolo presentano una membrana molto 

ripiegata, caratteristica che aumenta la superficie di scambio. In corrispondenza di questi 

contatti il fungo rilascia nello spazio apoplastico acqua e nutrienti come fosforo, potassio e 

azoto. La profondit¨ a cui le ife penetrano la radice dipende in buona parte dalla specie della 

pianta ospite: nelle gimnosperme le ife possono arrivare anche allôendoderma, mentre nella 

maggior parte delle angiosperme si fermano allôepidermide. 



 

 26 

 

Figura 2.4 (A) Immagine in microscopia confocale di una sezione di una radice ectomicorrizica tra nocciolo e 

Tuber melanosporum. Sono visibili il mantello (m) in verde e il Reticolo di Hartig (indicato dalle frecce) che 

circonda le cellule dellôepidermide e le cellule corticali esterne. (B) Reticolo di Hartig (Hn) in una ectomicorriza 

sviluppata. Le pareti cellulari delle ife sono a contatto con le pareti delle cellule vegetali dellôospite (H). (C) 

Ingrandimento della zona di contatto tra la pianta (indicata con lôasterisco) e le pareti cellulari fungine (indicate 

con le frecce). F=fungo; H=cellula ospite. Da Balestrini & Bonfante, 2014. 

 

¶ Micelio extraradicale: 

Il micelio extraradicale consiste di un insieme di ife fungine filamentose che si sviluppano 

al di fuori della radice. Questa struttura svolge diverse funzioni cruciali, come la 

produzione di enzimi e lôassorbimento di nutrienti dal suolo. Inoltre, il micelio esplora il 

terreno, permettendo al fungo di raggiungere e colonizzare nuovi apici radicali. La 

morfologia e il comportamento del micelio extraradicale variano notevolmente a seconda 

della specie di fungo; sono state individuate quattro strategie diverse di esplorazione (Figura 

2.5):  

- Di contatto: i funghi producono un mantello liscio e poche ife di esplorazione che 

sono spesso a stretto contatto con i substrati circostanti; 

- A breve distanza: viene emanato un notevole volume di ife, ma queste non 

formano rizomorfe (micelio con struttura simile alle radici delle piante); 

- A media distanza: le ectomicorrize di questa categoria formano rizomorfe e si 

dividono nelle tre sottocategorie ña frangiaò, ña tappetoò e ñlisceò; 

- A lunga distanza: ectomicorrize con poche rizomorfe ma molto lunghe e 

differenziate. 

Il micelio extraradicale può estendersi anche per diversi metri, connettendo numerose 

piante e determinando la formazione di reti miceliari comuni che permettono la 

comunicazione pianta-pianta. 
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Figura 2.5 Rappresentazione schematica delle varie strategie di esplorazione, rappresentate come una sezione 

trasversale della ectomicorriza e del micelio extraradicale. (1) Esplorazione di contatto, (2) A breve distanza, (3) A 

media distanza, (4) A lunga distanza. Rh = rizomorfe; - = rizomorfe assenti. Da R. Agerer, 2001. 

 

¶ Corpi fruttiferi (non sempre presenti): 

Differentemente dalla maggioranza dei funghi micorrizici arbuscolari, quelli 

ectomicorrizici si riproducono sessualmente producendo corpi fruttiferi o sporocarpi, che 

sono delle strutture pluricellulari al cui interno vengono prodotte le spore. Spesso i corpi 

fruttiferi assumono forme ben conosciute come i funghi epigei o i tartufi.  

2.1.2 Modalità di colonizzazione 

Per arrivare alla formazione di una micorriza, le ife fungine devono prima crescere fino a 

raggiungere le radici della pianta, poi avvolgere e penetrare la radice stessa per formare il 

reticolo di Hartig. Affinchè questo processo venga completato, sia la pianta che il fungo 

devono eseguire una precisa sequenza di espressione genica. Nella fase iniziale, la 

comunicazione tra i partner avviene tramite composti organici volatili prodotti esclusivamente 

durante la fase di interazione. Già da prima del contatto diretto tra pianta e fungo, si assiste 

anche ad un aumento dellôespressione dei geni relativi ai processi di secrezione e crescita 

apicale. Le piante ospiti, per stimolare la crescita delle ife verso la radice, possono rilasciare 

nella rizosfera metaboliti come citochinine, flavonoidi e fitormoni. Questi segnali possono 

essere percepiti dal fungo anche a distanze considerevoli, inducendo lôespressione di alcuni 

geni prima del contatto con lôospite. Le molecole coinvolte nellôinterazione tra i simbionti 

possono essere così classificate in base alle loro attività: 












































































































