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INTRODUZIONEE SCOPO DELLA TESI

Le foreste costituiscono uno degli ecosistemi pit importanti del pianeta, dato che svolgono
un ruolo cruciale nella regolazione del clima, nel ciclo dei nutrienti e nel favorire la
biodiversitaSono i n grado di fissare il carboni o atr
nell 6at mosfera mitigando | 6effetto serra e ra
e animali, costituendo un enorme sink di biodiverditatavia, la stabilita di questi essenziali
ecosistemi € minacciata dalla crescemefdor e st azi one, dall 6i nqgui name
climatico. In questo contesto di crescente disturbo, un importante ruolo nella stabilizzazione
dell e foreste  ricoperto dalle simbiosi mi ¢
micorrize sono dé 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 streds: scopo della tesi € quello di indagaredraaterso la
revisione di numerosi articoli presenti in letteratura, il rudbmperto ddke 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, percio
il primo capitolo approfondisce i processi fisichimici e biologici che coinvolgono questa
parte di suol o al | afungoalbsecondcechpitofoié wottoead iatroduroen e p i a
alcune generalita sulle micorrize, analizzando le principali tipologie e descrivendo il modo in
cui si formano. Vengono triate particolarmente le ectomicorrize (EC o ECM) e le micorrize
vescicolararbuscolari (AM), ovvero le due tipologie di gran lunga piu 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 stabilita 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), niefanazione di reti

di comunicazione tra gli al ber i e nella ridu
i nqui nament o, una c¢che sta acquisendo una <cre
pesanti nell 6ambi ent e; pdssibijtadimpiegarecleanpcortize | o i |

nella bonifica e riforestazione di terreni soggetti ad accumulo di metalli pesanti. Vengono




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

nell 6ottica di un possi bditereniihquminad. | mpi ego nel |
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 piu minacciate da fattori di disturbo.



Capitolo 1
LA RIZOSFERA

1 termine Arizosferao (dal greco Arhizod = r
scienziato tedesco Hiltner nel 1904 per defifiieezona di suolo adiacente alle radici delle

| egumi nose che presentano al ti livelli di att]
statarivistapitvolte d oggi i t e r mla page disuol@zstrestd centatod | ndi c
con le radiciin cui le proprieta fisiche, chimiche e biologiche sono statelificate dalla

crescita ed attivita radicatedai microrganismi associati, noti come microbioma radicale

1.1 Struttura della rizosfera

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

p Endori zosfera: B I a parte che comprende
potenzial mente colonizzabile dai microrgan
Ectorizosfera: | a parte;di suolo a stret

p Ri zopl ano: - |l a superficie radicale sulla
mi crorganismi. Consiste di epider mi de, st
mucillaginoso. C la linea di demarcazione

Rizoplano
Tessn;lto Rizojel Suolo

e i

Pelo radicale

Endorizosfera Ectorizosfera

Figura 1.1 Schematizzazione dei livelli della rizosfeModificato da Scavo et al., 2019.




La rizosfera presenta una dinamica complessa che coinvolge i movimenti di acqua e
nutrienti, le dinamiche delle popolaziamicrobiche e della sostanza organidaaiterazione
dei minerali del suoloAl suo interno si verificanscambi di energia, nutrienti e segnali
mol ecol ar i che |'a rendono profondampeld e di ver
non influenzatod al | 6 at t i Ivport del suolariddsferiadp@ssono contenere molti
batteri e altri microrganisniin numero molto maggiore rispetto al suolo bulk, ddteattorno
alla radice riescono a proliferare maggiormente nutrendoseltlile vegetalidistaccée,
proteine e zuccheri rilasciati dalle radid¢? e r guant o riguardéa | 6arct
strettamente correlata a quella del sistema radicale. Variera quitrdi §pecie e genotipi di
una data specie d)in risposta all'ambiente, ad esempin laproliferazione delle radici in
zonericche dinutrientL 6est ensi one dell a rizosfera, tutta
in quanto non presenta un | imite netto, ma
mi cr obi ca. @&hedelairizosferalvdria in haseralsnutriente che viene studiato; ad
esempio, nel caso di nutrienti scarsamente mobili come il fosfato, solo una frazione molto
piccola del suolo puod essere considerata rizosfera. Inoltre, il volume totale della rizagéra v
in base allbéarchitettura radicale e alla sovr
vicine tra loro. Infatti, in caso di elevato geotropismo positivo e quindi morfologia radicale piu
agglomerata (ad esempio nelle radici fascicolate), sireasuna notevole sovrapposizione
delle zone di impoverimento che causa una diminuzione del volume della rizosfera anche del
30%.Ldestensione spazial e deralserie di carattesistiohe a di p €
anatomiche2 morfologiche delle radici. Infattla superficie radicale non é liscia ma presenta
peli radicalichepossono estendersi fino a diversi millimetri dalla superficie, aumentando cosi
considerevolmente la superficie di scambicsestanzialmenteil volume della rizosfera.
Bisogna anchaenere 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 rispeite
zone. Oltre ai gradienti radiali, le radici possono quindi creare ulteriori gradienti in senso
longitudinale. Questa differenza €& evidente quando si considera la distribuzione
dell'assorbimento di acqua lungo il sistema radicale, che spessdce pitointenso nelle
porzioni apicali rispetto a quelle pi% vecchi e
e bene ricordare che in questo caso non si manifesta solamente un gradiente in senso spaziale,
ma anche in senso temporale, datochedls s o di assorbi mento dell 6ac

giornata ed &€ massimo a mezzogiorno e nullo di notte
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1.2 Processi fisici e proprieta della rizosfera

| processi fisici che si verificano nella rizosfera sono di gran lunga i meno documentati,
nonostantgpossano avere importamnseguenze per il movimento di acqua e sgkisoe
dallaradice, cosi come dlidabitat dei microrganisnmihe vi risiedonoLe funzioniprimarie
delle radici, come la crescita e l'assorbimento dell'acquadificano direttamente le
caratteristiche fisiche della rizosfetan crescita delle radici pud esercitare forze notevoli che
finiscono per alterare proprieta fisiche come la densita apparente, la porosita e la resistenza
del suolo, influenzando quindi la formazionegtl aggregati ed alterandone la capacita di
trattenere aria e acqudassorbimento di acqua da parte delle radici provagalevariazioni
nel potenziale idrico del suolo rizosferico, influenda cosil flusso d'acqua verso la pianta.
Inoltre, questcambiamenti nel contenutdrico del suolorizosferico hannain impatto sulle
attivita dei microrganisntiesidentj che spessdipendono da condizioni specifiche di umidita.
Un altro aspetto cruciake la produzione di mucigel, una sostanza gelatinasamposizione
prevalentemente polisaccaridicgcreta dalle radicil mucigelforma uncontinuumtra la
radice e il suolp influenzandoproprieta come la viscosita e la tensione superficiale,
modificando cosi le interazioni tra il suolo e I'acqQaestasostanzanon 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 penetrazoinele I
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 piu accessibili per lenfgaHa anche la capacita di
legarsi a malli a formare complessi stabili. Questa proprieta pud essere vantaggiosa per
limitare I'assorbimento di metalli tossici come I'alluminio, ma puo ridurre la disponibilita di

micronutrienti essenziali come il rame.

Soluzione Fase solida
circolante del suolo
cresciia’ e
radiale e bulk density il
. del suolo
s porosita >
trasferimento
5 dei gas
assorbimento - ____________
d’acqua s tortuosita
e contenuto movimento
d'acqua di acqua
. -+
o] di
milcigel e viscosita
e tensione adesione
superficiale

aggregazione

Figura 1.2 Schema riassuntivo delle attivita radicali primarie e relative modificazioni indotte nelle proprieta

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

Rispetto ai processi fisici, processi chimici che si verificano nella rizosfera sono stati
documentati in modo pit completo, soprattutto negli ultimi tre decenni. E ormai riconosciuto
che le funzioni biologiche chiave delle radici delle piante, come 'assorbimento, la respirazione
e lessudazione, possono alterare notevolmente molte proprieta chimiche nella rin@sfera
cui: le concentrazioni di nutrienti, elementi tossici (ad eserhpituminio) e inquinanti,
concentrazioni di composti complessanti/chelanti, pH e potenziale y@@ssjoni parziali di
0O, e CQ, ecc.

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

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

per:

T Fl usso di mass a:
Nel suolo  presente un flusso unidirezion
i nnescato dalla tensione che si genera a |
propagato fino alla radice, gl ir seol elment i
superficie radical e. Léentit" del flusso
traspirazione dell a pianta.

T Intercettazione:
La crescita dinamica operata dalla radice
sempre nuove e nel percorso pu, intercett:
una piccola percentuale (<10%) dei sol uti
coattt o con |l a radice attraverso questa mod
T Di ffusione:
I n questo caso il movi ment o dei nutrient.i
gradiente di concentrazione.

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

radice, tuttavia, € in grado di assorbire solamente una quantita limitata di nutrienti, con una
capacita di assorbimento variabile da"%8 10°—, a seconda del nutriente che si prende in

considerazione. Ne deriva che, se | 6apporto di
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la capacita di assorbimento della radice o, al contrario, & inferiore ad essa, sulla superficie

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

T Zone di i mpoveri ment o:
Quando | a capacit”™ di assorbimento da par
guantit”®™ del nutriente che arriva alla sup
di i mpoverimento di tale nutrientlkaa ridos
un coefficiente di diffusione diverso 0e
ione che viene preso in considerazione. At
nitrato sono molto pi%h estese rispetto a (¢
1T Zone di accumul o:
Anal ogament e, nel caso di nutrient.i che s
guantit”™ maggi or.i alla capacit”™ di assorbi
zone di accumul o adiacenti alla radice. Qu
dial beri in ecosi stemi forestali. Ad esemg
presentano un flusso di massa maggiore del
accumul o di quest:i i oni attorno alla radic
1.3.2Le rizodeposizioni
Il terminefirizodeposizion@é statdntrodottoper 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 £&@ etilene"Piu semplicemente,
i termine fArizodeposizioned indica il il asc

inorganici. Infatti, le radici rilasciano nel suolo notevoli quantita di sostanze, pariGil%5
della produzione fotosintetica totale dgbianta. Queste deposizioni includocellule intere
o loro frammenti, mucillagini ed essudati radicali propriamente @ittessudati radicaliche

costituiscono la parte piu importante delle rizodeposiziemmoclassificati 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 carborfuelli ad alto peso molecolare sompoincipalmente

enzimi, mucillagini e proteineGli 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

scartocostituiscono circa il-%% del carbonio fissato tramite la fotosintesi. Gli essudati attivi,

invece, sono rilasciati attivamente dalla pianta per svolgere funzioni specifiche, come difesa e

13



|l ubrificazione. I n general e, | 6essudazi one f ol
del | 6attrito tra radi ce e terreno, | a prot e
miglioramento della struttura del terreno. Inoltre, la rizodeposiZostecttamente legata alla

salute della pianta, poiché gli essudati influenzano la compaosizione della comunita microbica

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

presenza di patogeni (come sara afindito in seguito).

Distribuzione del carbonio fissato dai vegetali:

Fotosintesi

(100%)

Radici
(20-60%)

RADICI

Respirazione
(15-60%)

RIZOSFERA

Frammenti cellulari Essudati
(10-30%) (5-20%)

Figura 1.3 Stima della distribuzione del carbonio fissato tramite fotosintesMo di f i cat o da fAFondam
chimica del suol oo, R. RAtiom Editore , G. A. Sacchi, T.

Va inoltre ricordato che, oltre ai composti organici, le radici rilasciano ioni inorganici come
protoni, ossidrili, ioni potassjaitrato ed altri. Questo rilascio, come verra evidenziato nel
paragrafdl.3.3 influenza notevolmente il pH ed il potenziale redox del suolo radicale rispetto

al suolo bulk.

1.3.31l pH

Il pH della rizosfera puo variare considerevolmente rispetto al suolo bulk. Questo fatto puo
avere ripercussioni sulla disponibilita di elementi poco solubili come P e Fe o metalli pesanti
come il Cd. Léassorbi ment o (eddldradiceédizgradd e di a

di modificare il pH della rizosfera fino ad2Lunita. Variazioni di pH si verificano anche per

| 6attivazione di ri sposte adattative a stress
T Lbassorbimento di cati*mreil cwmpd or tda iplarrtiel a
radical i, rilascio necessario a controbil s
pH citoplasmatico intorno al neutro. 1 roi
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T Viceversa, nel caso di assorbimento di ani

suol o dovuta ale Hi€lOasci o di i oni OH

Un =esempi o di guest. processi S i veri fica
ammoniacale Nk, che determina il rilascio di protoni che acidificano il suolo circostante.
Léentit”™ dell dacidificazione (o alcalsy nizzazi

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 azotbdlium multiflorum. Modificato da
Kuzyakov e Razavi, 2019.

134L6al terazione dei mi ner al i

| cambiamenti nelle proprieta chimiche della soluzione del suolo nella rizosfera
influenzano anche un‘ampia gamma di reazioni all'interfaccia 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 (pedogendsii essudati radicali di alcune specie di abete
(Picea glaucae Abies lasiocarppariescono ad alterare minerali primari come la clorite e la
mica trasformandole in vermiculite e smectite. Allo stesso modo, é stato osservato che anioni
organi ci e protoni rilasciati da specie erbac
minerd argillosi come la mica trasfmandola in vermiculite (Fondamenti di chimica del

suolo, Patron editore, 2017).

1.3.5Attivita enzimatiche

| 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 attivita nella rizosfera rispetsmi@b bulke possono
avere un effettamportantesul ciclo di nutrienti come fosforo, azoto e zol&olo alcuni di
questi vengono effettivamente rilasciati dalle radici delle piante, mentre i simbionti delle radici
come i funghi ectomicorrizici e molaltri microrganismi della rizosfera svolgono un ruolo

chiave in questo sengoome verra esposto in seguito). Ad esempio, piante in carenza di
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fosforo rilasciano quantita rilevanti di fosfatasi acide, ma una quantita molto maggiore di fitasi
ed altre fosfatasi acide  rilasciata dai mi

organico.

1.4 Interazioni tra piante e microrganismi della rizosfera

La maggiore quantita di carbonio e nutrienti nella rizosfera rispetto al suolo bulk determina
un notevole aumento della microfauna (anche di 100 volte rispetto alla quantita del suolo bulk)
e delle comunita microbiche radicali (da 5 a 50 volte). Quindarde lo sviluppo, la pianta
si trova a interagire con numerosi microrganismi, con effetti molto variabili. Possiamo

distinguere tre tipi di interazioni:

T I'nterazioni indi fferent.i
T I'nterazioni dannose
T I'nterazi o.ni favorevol i

1.4.1Interazioni 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 attivita di
decomposi zione e mineral i zz a enza seppur indirettac i han
sull a pianta. Il nol tre, quest.i mi crobi , defini
delle altre comunita microbiche, anche quelle benefiche (come sara evidenziato nel paragrafo
1.4.3.

1.4.2Interazioni 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 casiquestics | egati al |l dam
ipogeo, poiché non riescono a sopravvivere nel suolo per lunghi periodi e necessitano di una

ferita per infettare la pianta. | principali patogeni nel suolo sono in realta neradtodjhi

T | nematodi sono ani mal.i i nvertebrati eucar
nutrono di batteri, ma al cuni possono par
ectoparassiti mi gratori che si nuoriono al l
che si muovono dentro | a radice o endopar
alimentazione e vi ri mangono.
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T I fugphimieeti sono i pi% i mpor t&nt ioopnatcoed e

in realt”™ sono geneticamente pi¥% correlatd.i
parassitismo e | e malattie che causano son
spesso trattati i nsi eme. Pedo gsuiantt roo wa ngau ar
suol o sono quasi esclusivamente necrotrofi
hanno bisogno che | e cellule sicampalwi Wd pe
gueste patologie — il mar ci ume radical e, C
dei pel i radicali. Questo porta ad un arre
e carenze nutrizional:/

1.4.3Interazioni favorevoli

T L mi crobiota radicale e | a salute delle p

La diversita dei microbi associati alle radici delle piante € enorme, dell'ordine di decine di
migliaia di specie: in un grammo di suolo rizosferico si possono trovare find! aellile
microbiche appartenenti ad oltre 30.000 specie diverse. Questa complessa comunita microbica
strettamente | egata alle piante viene denomin
fondamentale per laro salute Infatti, i microrganismi nei suoli sono in competizione tra loro
per le risorse, competizione particolarneemtensa nella rizosfera, dove i microbi competono
per ottenere le sostanze nutritive rilasciate dalle raioto piu elevata é la competizioae
tanto maggiore sara la difficolta per un patogeno di proliferare abbastanza da riuscire ad
infettare la pianta. Oltre a questffetto diretto sulla proliferazione dei microbi nocivi, si &
scoperto che molti microrganismi benefici presenti nel stediicalepossono aumentare la
capacita difensiva della pianta anche nelle parti aeree. Questo fenomeno, noto come
Airesi stenza sistemica indottao (I SR), ~ uno g
attiva le difese fisicehimiche in modo rapido. Ad ogniodo, & importante tenere presente
che | 6efficacia di guest.i mi crorgani s mi benef
restanti conunita 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 é influenzata dalle altre comunita
microb i ¢ h e, come | mi crorgani smi ¢ o mmladitrs,a | i , Cc h e
le piante sono in grado di selezionare e modellare attivamente il loro microbiota rizosferico:
sembrerebbe che, a partire dal serbatoio di diversita microbica che snemel suolo bulk,
le radici della pianta selezionino microrganispecifici 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 é 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 ngitigscome durante un attacco

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

uno studio siArabidopsis thaliana dove si =~ osservato che a seg
da parte di un batterio patogerfdséulomonas syringapv. tomatg, € stata notevolmente

aumentata la colonizzazione radicale da parte del batterio beBefwiltus subtilis FB17

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

di or moni | egati alla difesa, come | 6acido |
composizione degli essudati radicali e, di conseguenza, quélaicebiota associato alle

radici. Per concludere, & evidente che l'interazione tra piante e microbi radicedseajipin

aspetto fondamentale per la salute e la difesa delle piante. La capacita 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, sedtdlimportanza di

approfondire la comprensione di queste dinamiche complesse.

La resistenza indotta negli organi
ipogei si espande alla parte epigea
e viceversa

Gli essudati radicali e
altre rizodeposizioni

stimolano e/o inibiscono
vari microrganismi

7 T Microrganismi
/Micrnrganismi\\ patogeni
/" commensali senza '-.‘ /

\ effetti diretti su |
\ patogeno o p|anta /
- \o

-7 Microrganismi
La maggioranza dei microbi nen benefici
influenzera direttamente né la pianta né i ~
patogeni. Ciononostante, tutti i ~ _ Possono promuovere direttamente la

microrganismi  attivi influenzano  altri Q crescita della pianta o proteggere la
micrerganismi ed attraverso un pianta inibendo microrganismi dannosi o
compl i dii ioni finiranno tramite la resistenza sistemica indotta.
per influenzare indirettamente la pianta o i

patogeni.

Nyl

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 I'essudazione di composti che stimolano
(frecce verdi) o inibiscono (frecce rosse). Viceagun'ampia gamma di patogeni trasmessi dal suolo € 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 sistna 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
e probabile che influenzino ogni altro organismo in qualche misusvettio una complessa rete di interazioni.

Modificato da Berendsen et al., 2012.

T Plant Growth Promoting Rhizobacteria (PGPR

| PGPR sono dei batteri che colonizzano le radici delle piante e favoriscono la loro crescita.
La crescita  agevolata grazie a meccani smi
produzione e il rilascio di siderofori, la solubilizzazione del fosfitdascio di fitormoni ed
altri. | 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 liticextracellulari. In generale, in base alla funzione che

ricoprono, possiamo distinguere i seguenti rizobatteri:

p Bioprotettori: sopprimono i patogeni te
pi ant e;

p Biofertilizzanti: migliorano | 6assorbin

p Biostimolanti: producono fitormoni

f Fissazione delilizdbanzoto ad opera dei

Si tratta di una simbiosi tra piante leguminose e spedihidiobiume Bradiyrhizobium.
Questi batteri sono in grado di infettare la radice ed indurre la formazione di noduli radicali
all 6interno dei gual i i batter.i fisspno | 6daz
inutilizzabile dalla pianta, in ammoniaca, che viene usata dalla pianta come fonte di azoto. E
un processo che non avviene in modo casuale, ma & molto specifico e si innesca a seguito di
una comunicazione tra la leguminosa e rizobbltsv attraverso recettori e fattori di
segnalazione (fattori NOD). Pur essendo un processo importante, € legato principalmente al

settore dell 6agricoltura, dato che |l e | egumin

T Le micorrize

Per micorriza si intende unbdassociazione sin
|l ocalizzata a l|livello dell éapparato radicale.
cui sia la pianta che il fungo traggono benefici. Le micorrize siattate in modo

approfondito neCapitolo 2 interamente dedicato ad esse.
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Capitolo 2
LE MICORRIZE

Comegia accennatmel precedente capitolo, aidei processdi simbiosipiu importanti
negli ecosistemi forestalila simbiosimicorrizica.ll terminefimicorriza deriva da due parole
greche fimyco®, che significa fungo, @rhizad, che significa radice; quindil significato
letterale di micorriza@ f un g o d eSebbane spasdoivengadusato per indicare un tipo
di fungo, in realta il termine si riferisce alla relazione tra i funghi e le radici delle piante ospiti,
piuttosto cheal fungo in séSi tratta di una simbiosi mutualistica, ovvero una stretta relazione
di convivenza tra due organismi che portano avanti il loro ciclo vitale traendo entrambi
benefici reciprociGeneralizzandoguesta simbiosi si traduce in uno scambio nutrizionale: il
fungo assorbautrienti 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 radica8. i stima che oltre | 680% dell e p
forma di interazione micorrizica.e piante micorrizate risultano spesso piu resistenti e
adattabili, grazie ai numerosi vantaggi forniti dal fungo, tra cui:

T Maggi or e adisoaddqune:nt o

Le ife fungine aumentano enor memente | a s

ri escono ad assorbire molta pi%¥ acqua ris

apparato radicale non colonizzato, per met
i driichel pnt ane o pi % profonde. Ne deriva
condizioni di siccit?™;

f Maggiore assorbimento di azoto:

Poich® mo$omo tedaimr eamd ot o, i funghi , pi ¥ e
nell ' assorbiwmnuhno,i mpapprakt'eatadtice at oi ndi spens
formazi one di protei;ne, aci di nucl ei ci e ¢c
1T Maggiore assor:bimento di fosforo

Le piante possiedono dei Si st emi poco ef f
suol o, mentre il fungo pu, actcelfoesdme oi |
essenziale per |l a crescita delle radici, i
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T Maggi ore assorbimento di potassio
1 potassio mi gliora | édassorbimento di a
traspirazione fogliare edriboti erateéene Vaelde
ri spetto a fosforo ed azot o, i potassi o
vegetali;

T Costi bwmweetdi nutrizional:.
I funghi (in particolare quell:@ ectomicorrtr
extraradicale molto esteso, che permette d
che favoriscono il trasferimento di nutri e

T Aumentdiael resi stenza in condi zioni di cont an
' n mol ti casi i funghi riescono a chelare
cd, Pb, Ni , Hg, Cr eccé evitandone | dassor

T Ri duzilomiencdiedenza di mal atti e:
Le micorrize possono agire poemeennhia balkrsse
e stimolano |l a produzione di sostanze di d

T Aumento dell a resisakbnmatin ambient. ad al
I ndirettament e, l e micorrize migliorano |
salini aumentando | ' assorbimento di acqua,
contenuto di sali, e favd)r,encdroudi'alnigrpeesrs oma
| " equilibrio osmotico

¢
Figura2lEspansi one del | dapparato r adi SudllusoviisDalRead,us syl ves
1991.
I n base alla morfol ogia, al kipossormoidéntficaee al | a m

sette tipi principali di micorrize:

T Ect omi &M ioz ECM) :
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Notasmmcchemei corri ze doaterd d fuill ehe,unlge ne f or mano

avvolgono | a parete esterna delle radici e
radical i. Sono associate soPiatdfameae eadck al b
Betul adeyad gcemeedomnaeahbhe foreste boreald. e
ectomicorrize tendono alda avtee £s aunsap ebcaises adis
associarsi con piY¥ di 40 specie fungine. (
ectomicorrize possano interconnettere gli a
di verse, creando reti di nutrienti

T Micorrize(AMpuscol ar i
Rientrano neéeéé¢l e caveigodett e sbaodami cprran zkt
micorrize pi%¥%h difBD0%edicaluaniez 4an dsop eicli e7 i

di fferenza di qguel l e del | e ectomicorrize,
penetpradfondamesa @adinedahvadendo | e cellule co
del l e strutture chiamate vescicole e arbusc.

T Ectendomicorri ze

Si tratta di micorrize particolari i n quan
mi corrize arbuscolari ma anche dell e ectomi
ectomicorrize ma presentano una madie®srne cayf
micorrize sSi possono formare con l e radic
angi osper me.

T Micorrize arbutoidi

Presentano una penetrazione intracellul are
tipico del | etcrtoovimta ncoo rirnk epeicaaniceesnal Al b @ dom &lri in e
eArctostaphgbbavol gono. funghi basidi omiceti
T Micoronpéermmpoi di

Le micorrize monotropoidi sMionfoanr nggmmaetarea | e
specifico sottoinsiemeRudis ufl artehiie ndenlil a ofr amair
mantell o e il reticolo di Hartig. Le piant
parassiti senza <clorofill a, ma gl i stessi

ectomicorriziche con al cunemiprnamdae ymr ofviviisd

nutrienti dalla pianta autotrofa a quella p
T Ericoi di

Le cellule della corteccia vengono avvolte
cresce un sottile strato di ife ma non si
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mantell o. Sono tipiche di piante con radici
in cui [ nutrienti vengono resi di sponi bil
formano tra funghHymenosm&gpihanstdelalglieungae me r |
RhododevViaaoinni um
M Dell e orchidee:
I semiOr dk 1 tseocnecaepi ccol i e privi di sostanze
germinar e sol ament e a seguito del I 6i nstaul
Orchi dédoemano mi corrize soprattutto con B
Ascomi cet i
Tipo di Arbuscolare Ecto- Ectendo- Arbutoide Monotropoide Ericoide
micorriza
Taxa Glomero Basidio Basidio Basidio Basidio Asco
fungini Asco Asco
Zygo-
Taxa Briofite Gimnosp Gimnosp Ericales Monotropaceae Ericales
vegetali Pteridofite Angiosp Angiosp Briofite
Gimnosp
Angiosp
Colonizz. + - + + + +
intracellulare
Mantello - + +/- +/- + -
Reticolo di - + + + + -
Hartig
Vescicole +/- - - - - -
Aclorofillia - - - - + -

Tabella2.1 Caratteristiche delle principali tipologie di micorriza (+ = presernteassente).

Figura 2.2 Sinistra: un fungo ericoide isolato d&Voolsia pungensDestra: Micorriza arbuscolare al

microscopio, cellule corticali della radice Hinum usitatissimuntolonizzate da arbuscolD a

mi crorgani smio,

Zan

ichel li

2018.

iBi ol ogi a
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2.1 Ectomicorrize (ECM)

ECTOMICORRIZA

Micelio

Mantello

Reticolo di
Hartig

Figura 2.3 Sinistra: schematizzazione delle strutture di colonizzazione radicale nelle ectomicorrize.
Modificato da P. Bonfante et al., 201Destra: schematizzazione di una sezione trasversale di una radice

ectomicorrizataCreato con Biorender.com.

2.1.1Morfologia

In alcuni casi la morfologia déictanicorriza pud essere influenzata dalla combinazione
piantafungo: ad esempio, il fungo ascomicatélkoxina mikolaeproduce ectomicorrize
quando colonizza piante dei genghies Piceae Tsuga mentre in semenzali &inuse Larix
produce ectendomicorriziflunghi ectomicorrizici, a differenza di quelli arbuscolari, non sono
simbionti obbligati (hanno la capacita di crescere anche isolati in piastra Peltie, ron
penetrano le pareti cellulari della pianta aspitaentrano in contatto con la pianta formando
una densa guaina di ife attorno alilfingopi ce r ad
entra ndh radicetra le pareti cellularilungo le lamelle mediané&ramite la crescita delle ife
verso | 6interno, for mando. Qieste gnaemilessamtedio i | r
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 erftbszavviene tramite
esse.Quindi, sostanzialmente, le radici ectomicorriziche sono costituite daldraeni
principali: (1) il mantello, una guaindi ife fungine che avvolge la radice, (ll)reticolo di
Hartig, una rete intricata di ife che crescono nella radlt§ un sistema di ife che crescono
ver so | Gsecoringttonos@a com 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 @sdite.
lato dela pianta, il processo coinvolge modificazioni architetturaielllo di organi e tessuti,

come | 6aument o di formazione di apici radi cal
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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 moaggarte della massa del
fungo si t rova abDikegutessorm desaitte dnemodogiu detadliato le .
componenti principali delle ectomicorrize:

T Mantell o:

La rsdeoae avvolta da un fittbesthopabocpmeudanp

(Fi ga3miga4d g Cche sopprime | o sviluppa geai pal i

on -~ fitta in modo costante, ma | a sua s

d in alcuni casi mostra una disposizione

orrispondenzasidiaguiesttea &d rwn truoctaevol e s

n
e
se siano prodotti prinaoanpailcgieent e deaitda pi @m
c
c

i tochinine. Léaccumul o di citochinine de

rami bneaktanteral e.

T Reticol o di Harti g:

Sif or ma i nr4 ggeincerrindha 2dtoeplot os tedall Bocrescita
erso | 6interno della radice della pianta

uesta fase, vengono prodotti enzimi <che

er mett e odit acirteéarte a | e cell obpsttmgisdea mdi

O T o o0 o <

—_

i piegat a, caratteristica che aumenta | a

trut
del

camb

tern

a riduzione della crescita in corrispondenz;

di i
0S|

ella radice, occupando (Fogagpiagewnae apepsasti o

mo d i

a allentare | 6adesione tra | e ceQuadteo vege

puel

[ sostanze. Il noltre, l e ife che fanno parteée

sup

contatt. i fungo ril asciiae mteil | mo me afza of carpoo,p |

azoto. La prudf drediitf'e dp oreaetdrean o lbaomadipaet e d

pianta ospite: helpesgommoamprir mar ¢ eamc he

maggi or parte delle angiosperme si fer man
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Figura 2.4 (A) Immagine in microscopia confocale di una sezione di una radice ectomicorrizica tra nocciolo e

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

circonda |l e cellul e del | 0 e (B)Retealondi Hartig (l€n) ih wna ecterhidortizae cor t i c

sviluppata. Le pareti cellul ari dell e ife so@o a conta
I ngrandi mento della zona di c ooh e lapgartetdcellularidungina (ingicata nt a (i nd
con le frecce). F=fungo; H=cellula ospif#a Balestrini & Bonfante, 2014.

T Micelio extraradical e:

1 mi celio extraradicale consicheesdi sunliupypi
al di fouadiQuedet ha struttura svolge diverse

produzi onel &as seonrzbiimme nt o dniolnturterpii ecretliiil od aels pd w

terrpenromettendor adgifunmea edie col oni zzar e

nuc

mor f od oigli ac o mp omitcaemeinat ocewdierliaa rma i tatl evol ment e

del |l a specisondi sft an gositnrdac veivgd udait ee sqofrliagtrtaizoi o n e

2.5):
- Di contiatftonghi producono un mantell o

sono spesso a stretto contatto con i

- Abreve digtaneaemanato un notevol e
formanoefmizoenlordé con struttura simile

- Amedia di $earmzdomicorrize di gelee ssti a
dividono nelle tre sottocategorie fda

i s

sub:

vol u

al |

cat e

fra

- Alunga disecaomacoreariizzoemma f m@lotcehe | ungh

di ffea.enzi at

Il micelio extraradicaleuo estendersinche per diversi mefrtonnettendo numerose
piante e determinando la formazione di reti miceliari comuni che permettono la

comunicazione piantpianta
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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 distanzé Rrizomorg; - = rizomorf assentiDa R. Agerer, 2001

T Corpi fimomnt isfeenpir e presenti)

Di fferentemente dal | a maggi oranza dei fun
ectomicorrizici S i ri producono sessual mente
sono delle strutture pluricell $Slpasiscalr pcui [
fruttiferdi assumono forme ben conosciute com

2.1.2Modalita di colonizzazione

Per arrivare alla formazione di una micorriza, le ife fungine devono prima crescere fino a
raggiungere le radici della pianta, mivolgere e penetrare la radisgessgoer formareli
reticolo di Hartig.Affinché questo processo venga completatia la pianta che il fungo
devono eseguire una precisa sequenza di espressione genica. Nella fase laiziale
comunicazione tra i partner avviene tramite composti organici volatili prodotti esclusivamente
durante la fase di interazion@ia da prima del contattdirettotra pianta e fungcsi assiste
anchead un aument o delrklaie aiprocessi siisecnezoned erescitg e n i
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 percepitiddlungo anche a distanze considerevol i,
geniprima del contatte on | 6 os pi t ainvolte el dnioh teermd 2i one tra i

possono essere cosi classificat base adlloro attivita:
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