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Abstract – Plants do not live alone: since they conquered terrestrial habitats about
450 million years ago, they have coexisted with a plethora of microorganisms, giving
rise to the so-called plant microbiota. Among them a crucial role is played by some soil
fungi, identified as arbuscular mycorrhizal (AM) fungi, which colonize the roots of sev-
enty-two percent of plants. This extraordinary ecological success is explained by a nu-
trient exchange that is beneficial for both partners: the fungus improves the mineral nu-
trition of the host plant by acting as a biofertilizer, while simultaneously gaining access
to plant-derived reduced carbon sources. Molecular biology, genomic sequencing,
omics techniques, and genetics are now trying to decipher the regulatory processes that
allow such evolutionarily distant organisms to live together. Considering the current sit-
uation of global changes, the hope is to utilize the potential benefits of this symbiotic as-
sociation to promote more sustainable and environmentally friendly agriculture.

Keywords: Arbuscular mycorrhizas; host cells; plant and fungal evolution; fungal
genome sequencing; mineral nutrition; RNA sequencing; signaling; symbiosis

Riassunto – Le piante non vivono sole: fin da quando hanno conquistato gli habitat
terrestri circa 450 milioni di anni fa, hanno convissuto con una miriade di microrganismi,
dando origine al cosiddetto microbiota vegetale. Tra questi un ruolo cruciale è giocato da
alcuni funghi del suolo, identificati come funghi micorrizici arbuscolari (AM), che colo-
nizzano le radici del 72% delle piante. Questo straordinario successo ecologico si spiega
con uno scambio di nutrienti vantaggioso per entrambi i partner: il fungo migliora la nu-
trizione minerale della pianta ospite agendo come biofertilizzante, ottenendo allo stesso
tempo l’accesso a fonti di carbonio ridotte di origine vegetale. La biologia molecolare, il
sequenziamento genomico, le tecniche omiche e la genetica stanno ora cercando di deci-
frare i processi regolatori che consentono a organismi così evolutivamente distanti come
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piante e funghi di vivere insieme. Considerando l’attuale situa-
zione di cambiamenti globali, la speranza è quella di utilizzare i
potenziali benefici di questa associazione simbiotica per pro-
muovere un’agricoltura più sostenibile e rispettosa dell’am-
biente.

Parole chiave: micorrize arbuscolari; cellule ospiti; evoluzione
delle piante e dei funghi; sequenziamento dei genomi fungini;
nutrizione minerale; RNA sequencing; segnalazione; simbiosi

Introduzione

Secondo il piu recente Kew Garden Report [3], il no-
stro pianeta ospita circa 390.000 specie di piante. Con i
loro organi ipogei ed epigei, le piante immagazzinano più
di 450 Gigaton (Gt) di carbonio, corrispondenti all’incir-
ca all’80% della biomassa del pianeta [5]. Tutti sanno
che grazie al processo fotosintetico, le piante producono
zuccheri che sono alla base delle catene alimentari dei vi-
venti, oltre che liberare l’ossigeno necessario per il nostro
metabolismo. Meno noto è invece il ruolo giocato dalla
cospicua biomassa sotterranea delle piante (130 Gt C).
Essa è composta da radici che garantiscono ancoraggio e
stabilità, oltre che procurare i nutrienti minerali e l’ac-
qua, elementi essenziali per la dieta dei vegetali. 

Proprio come molti organi del corpo umano che ospi-
tano un complesso microbiota [55], così le radici delle
piante vivono associate a una moltitudine di microbi che
costituiscono il plant microbiota [19] e che possono pro-
muovere la crescita, lo sviluppo e la salute dei loro ospi-
ti. Tra questi, i funghi (con le loro 12 Gt C) sono i secon-
di microbi del suolo più cospicui per biomassa [5], su-
perati solo dai batteri (70 Gt C). Tali cifre forniscono un
solido supporto sperimentale alla ben riconosciuta affer-
mazione secondo cui le micorrize – associazioni simbioti-
che tra circa 340.000 specie di piante e 50.000 funghi del
suolo – rappresentano uno dei processi ecologici più po-
tenti e pervasivi degli ambienti terrestri. In queste inte-
razioni reciprocamente vantaggiose, i funghi da una par-
te ricevono carbonio derivato dalla fotosintesi dalla
pianta, e dall’altra supportano la dieta vegetale con nu-
trienti minerali, principalmente fosforo e azoto [54].
Presenti sia negli ecosistemi naturali sia nelle aree dedi-
cate all’agricoltura e controllate dall’uomo, le micorrize
offrono numerosi servizi ecosistemici. I funghi micorri-
zici sono infatti coinvolti nel sequestro del carbonio e
nell’aggregazione delle particelle del suolo. Hawkins e
colleghi [36] hanno dimostrato che circa il 6% del foto-
sintetato della pianta ospite viene immagazzinato nelle
reti fungine che i funghi micorrizici arbuscolari (AMF)
formano nel suolo. Gli AMF hanno anche un impatto

importante sulla composizione delle comunità microbi-
che e vegetali, come dimostrato in uno studio pionieri-
stico di parecchi anni fa [72], in cui la diversità sotterra-
nea degli AMF è emersa come un fattore importante nel
mantenimento della biodiversità. 

Il ruolo della biodiversità nel funzionamento degli
ecosistemi è oggi considerato fondamentale, come affer-
mano anche i Sustainable Developmental Goals delle
Nazioni Unite e, in questo contesto, si ritiene che le sim-
biosi micorriziche forniscano un contributo importante
ai meccanismi che supportano l’intera biosfera e il suo
funzionamento [24].

Il legame tra micorrize e biodiversità del pianeta è
abbastanza ben definito: il 90% delle piante vascolari e
non vascolari esistenti può formare micorrize e, tra que-
ste, le angiosperme rappresentano il gruppo più ampio e
diversificato di specie micorriziche (85-90%). Includo-
no erbe annuali e alberi perenni, nonché la maggior par-
te delle colture che sono alla base dell’alimentazione
umana, come riso, grano, mais, patate, patate dolci, po-
modori e manioca. Il numero di specie fungine micorri-
ziche è più difficile da accertare e attualmente si stima
che rappresenti circa il 10% delle specie fungine cono-
sciute [38], e che appartengano ai tre principali phyla,
Ascomycota, Basidiomycota e Mucoromycota. La gran-
de diversità vegetale-fungina, supportata da oltre 400
milioni di anni di vita condivisa, ha dato origine a quat-
tro principali tipologie micorriziche, definite in base ai
loro principali tratti morfo-fisiologici, come ectomicor-
rize, micorrize ericoidi, micorrize delle orchidee e mi-
corrize arbuscolari [30]. Le loro specifiche interazioni
cellula-cellula sono state inizialmente descritte grazie a
osservazioni ultrastrutturali compiute tra gli anni ’70 e
‘90: questi studi pionieristici hanno fornito le basi per
successive indagini sulla segnalazione e sulla regolazione
genetica tra i diversi partner [10]. Gli stessi studi hanno
rivelato che alcuni tratti cellulari e molecolari sono con-
divisi tra i quattro tipi di micorrize, anche se essi hanno
avuto origine in momenti diversi durante l’evoluzione
delle piante [30] e hanno una distribuzione non unifor-
me [69]. Le micorrize AM sono la tipologia dominante:
grazie alla loro gamma di ospiti estremamente ampia (il
72% delle piante), sono presenti nella maggior parte de-
gli ecosistemi terrestri, dagli aridi ambienti subartici alle
foreste pluviali subtropicali. Una ragione del successo
ecologico delle AM può essere trovata nella loro storia
evolutiva: sono infatti riconosciute come la forma più
antica di simbiosi. Reperti fossili risalenti a circa 400 mi-
lioni di anni fa (MYA) e attribuiti a piante estinte, come
Aglaophyton majus, rivelano la presenza di strutture in-
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tracellulari molto simili agli arbuscoli formati dagli at-
tuali funghi AM [12, 58]. Oltre alle piante degli ecosiste-
mi naturali, le simbiosi AM si sviluppano anche nella
maggior parte delle piante coltivate, il che ha attirato
l’interesse non solo di scienziati, agronomi e ambientali-
sti, ma anche di politici. Comprendere i meccanismi che
regolano l’interazione tra piante e funghi è infatti emersa
come una responsabilità sociale per risolvere il dilemma
tra risparmiare spazio per la conservazione della natura
[76] o coltivare piante per nutrire una popolazione uma-
na in crescita [11]. Nel contesto di questo complesso
scenario ecologico ed etico, lo scopo della review è quel-
lo di offrire una sinossi della recente letteratura sulla
biologia dei funghi AM e sulle loro interazioni con la
pianta ospite, con un focus particolare sul contatto che
si sviluppa tra cellule vegetali e ife fungine, in termini di
segnalazione molecolare, scambio di nutrienti e organiz-
zazione cellulare. Nuove tecnologie, come il sequenzia-
mento del genoma, la trascrittomica e la proteomica,
nonché l’imaging subcellulare, stanno fornendo nuovi
strumenti per decifrare le basi genetiche, molecolari e
cellulari della simbiosi AM e meglio comprendere la lo-
ro storia evolutiva.

Funghi Micorrizici Arbuscolari: dalla posizione filoge-
netica al sequenziamento del loro genoma

I funghi AM sono i rappresentanti più numerosi del
subphylum Glomeromycotina, (phylum Mucoromyco-
ta), che comprende anche Geosiphon pyriformis, un fun-
go assai raro che ospita cianobatteri [62]. Anche se la lo-
ro classificazione come Glomeromycota o Glomeromy-
cotina è ancora controversa [64, 69], l’assegnazione dei
funghi AM al phylum Mucoromycota soddisfa parame-
tri morfologici, genomici e funzionali. Come altri Muco-
romycota, gli AM sono funghi privi di setti, sono multi-
nucleati, e spesso ospitano endobatteri nel loro citopla-
sma [15, 71], ma possiedono anche caratteristiche uni-
che: sono simbionti biotrofi obbligati, in quanto dipen-
dono dal carbonio organico ottenuto dalle piante ospiti
e non possono pertanto concludere il loro ciclo vitale in
assenza di una pianta ospite. I funghi AM interagiscono
con un gran numero di piante: epatiche, felci, gimno-
sperme (dalla Ginkgo biloba al Cupressus) e angiosper-
me (da alberi, come il pioppo, alle erbe e agli arbusti),
ma solo grazie al sequenziamento dei loro genomi abbia-
mo finalmente imparato a conoscere qualcosa di più sul-
la loro biologia. I loro genomi sono tra i più grandi nel
regno dei funghi, spaziando da 125 Mbp per il ceppo A1
di Rhizophagus irregolaris [70] alle dimensioni inaspetta-

te di 570 Mbp di Gigaspora rosea [52] e 770 Mbp di G.
margarita [74]. Al contrario, il numero di geni (circa
25.000-26.000) è paragonabile tra le specie finora se-
quenziate, anche se nei genomi più grandi la dimensione
viene amplificata da un’enorme quantità di elementi tra-
sponibili, che occupano fino al 70% dei loro genomi.
Tuttavia, Paraglomus occultum che appartiene all’ordine
dei Paraglomales, un gruppo evolutivamente antico, ha
un genoma assai ridotto, di circa 39,6 Mbp, possiede
meno geni, ma – come gli altri funghi AM – manca dei
geni coinvolti nella produzione di acidi grassi e zuccheri
(vedi sotto), suggerendo che l’antenato comune dei fun-
ghi AM fosse già un biotrofo vegetale obbligato [48]. Il
genoma dell’isolato R. irregularis DAOM197198 analiz-
zato con la tecnologia del Long Nanopore Read ha rive-
lato nuovi dati strutturali: il DNA è organizzato in 33-32
cromosomi, di cui 23 sono stati mappati da telomero a
telomero [78] e nel suo genoma aploide si identificano
due compartimenti: uno definito eucromatico, che con-
tiene i geni con funzionalità di base, e uno eterocromati-
co, fortemente metilato, ricco di sequenze ripetute, ma
anche di geni che codificano per le proteine espresse in
planta, come gli effettori. Questi due compartimenti so-
no in realtà ben riconoscibili al microscopio elettronico,
come descritto nel passato e molto prima delle analisi
molecolari [43]. Una analisi filostratigrafica ha anche
permesso di assegnare una data di nascita ad alcuni dei
geni fungini. Il 34% ha omologhi con tutti gli organismi
viventi, confermando la base comune del funzionamen-
to cellulare. Tra i geni specifici per i funghi, quelli che
codificano per trasportatori associati all’assunzione dei
nutrienti sono molto antichi, e precedono l’emergenza
dei Glomeromycotina, suggerendo che tale funzione –
in comune con tutti i saprotrofi – sia stata una condizio-
ne necessaria per la sopravvivenza, prima ancora dell’as-
sociazione con le piante. Al contrario, i geni più specifici
sono datati in parallelo alla comparsa dei Glomeromy-
cotina, e mostrano una sorta di esplosione, tale da costi-
tuire una vera innovazione genetica caratteristica del
gruppo. In questo contesto, è interessante osservare che
molti geni coinvolti nel metabolismo del fosfato sono
sotto il controllo di meccanismi epigenetici, quali un
basso grado di 6 metil-adenina [49, 78].

Come in molti patogeni vegetali, i genomi dei funghi
AM codificano per un gran numero di effettori, piccole
molecole proteiche che potrebbero garantire la comuni-
cazione tra i funghi e i loro ospiti, e per una presenza li-
mitata di enzimi che degradano la parete cellulare della
pianta. Questo tratto può essere coinvolto nell’eludere
la difesa dell’ospite e nel mantenere la vitalità delle cellu-
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le ospiti. I funghi AM dipendono completamente dai li-
pidi di origine vegetale, poiché i loro genomi mancano
di un complesso citosolico di sintesi degli acidi grassi co-
mune ai funghi (FASI), ma possiedono un FASII mito-
condriale per la sintesi dell’acido lipoico [15]. Questa
caratteristica, insieme all’apparente mancanza della via
biosintetica che porta alla tiamina e al limitato assorbi-
mento di zuccheri dal suolo [70], contribuisce a definire
i funghi AM come biotrofi obbligati. Tuttavia, R. irrego-
laris è stato coltivato con successo su un terreno addizio-
nato con acidi grassi, tra cui miristato [41, 68], sugge-
rendo che l’arricchimento del mezzo nutritizio con le
giuste molecole possa permettere di superare - almeno
parzialmente- lo stato di biotrofia. Alcuni genomi di
funghi AM hanno rivelato la presenza di vie che portano
alla sintesi di metaboliti secondari, come i polichetidi
[73], anche se al momento tale capacità sembra limitata. 

Lo stato multinucleato dei funghi AM da un lato
complica le procedure di trasformazione e dall’altro sol-
leva molti dibattiti sul loro livello di variabilità genetica.
Le sequenze del genoma e un’analisi approfondita dei
loci MAT, che sono correlati agli eventi sessuali dei fun-
ghi, hanno rivelato che mentre la maggior parte degli
isolati sono omocariotici, cioè contengono nuclei di un
nucleotipo geneticamente simile, alcuni sono dicariotici,
cioè contengono nuclei di due nucleotipi geneticamente
divergenti [42, 59]. In effetti, l’analisi dei 4 ceppi dica-
riotici finora identificati mostra due genomi che coesi-
stono con differenze strutturali ed epigenetiche [66].
Inoltre, la disponibilità di più ceppi sequenziati della
stessa specie ha rivelato un’impressionante variabilità in-
traspecifica (i ceppi di R. irregularis condividono solo
circa 8000 geni conservati), suggerendo che il concetto
di “pangenomi” sia ora da usare anche per descrivere i
funghi AM [50]. 

In conclusione, le opinioni attuali indicano una lunga
storia evolutiva dei funghi AM che rispecchia la loro vita
all’interno dei tessuti delle piante ospiti più diverse, la
loro capacità di adattarsi ai cambiamenti ambientali e di
interagire con endobatteri e con altri batteri che vivono
sulla superficie delle loro ife [23]. Tuttavia, a causa dello
stato multinucleato dei funghi AM, la funzionalità dei
loro geni non può essere facilmente testata, con la rara
eccezione dei geni fungini coinvolti nell’assorbimento
del Pi [77]. Di conseguenza, la nostra attuale conoscen-
za sperimentale è ancora pianta-centrica; molte delle
sorprendenti caratteristiche biologiche dei funghi AM
(cioè biotrofia obbligata, condizione multinucleata, sta-
to sessuale sconosciuto) rendono questi microorganismi
un materiale sperimentalmente ancora intrattabile.

Segnali molecolari e relazioni cellulari nelle simbiosi AM

L’instaurarsi della simbiosi AM e il processo di colo-
nizzazione sono stati studiati in grande dettaglio, mo-
strando modalità evolutivamente conservate, con solo
piccole variazioni a seconda dei partner vegetali e fungi-
ni coinvolti [21, 30]. La germinazione delle spore fungi-
ne viene attivata in risposta a condizioni ottimali di umi-
dità e temperatura e genera un micelio che cresce per al-
cuni giorni a spese dei lipidi immagazzinati nelle spore.
Le ife risultanti esplorano il terreno circostante alla ri-
cerca di una radice ospite: in seguito al riconoscimento
reciproco pianta-fungo che si realizza attraverso uno
scambio di molecole diffusibili, le ife fungine a contatto
con l’epidermide radicale sviluppano strutture di ade-
sione rigonfie e spesso ramificate chiamate ifopodi (Fi-
gura 1). In risposta agli stimoli sia chimici che fisici pro-
dotti dall’ifopodio, la cellula epidermica sviluppa una
struttura intracellulare, chiamata apparato di prepenetra-
zione, o PPA [29]: è questa un’aggregazione citoplasma-
tica colonnare che concentra dictiosomi e un complesso
di vescicole esocitiche, e anticipa il percorso dell’ifa che
attraverserà la cellula epidermica. L’esocitosi associata al
PPA guida la biogenesi dell’interfaccia simbiotica, un
nuovo compartimento cellulare circondato da un’esten-
sione della membrana plasmatica ospite, che circonda
tutte le ife intracellulari. Una volta attraversato lo strato
epidermico, le ife possono ramificarsi e crescere sia a li-
vello intercellulare che intracellulare per raggiungere i
tessuti corticali interni dove ramificandosi formano la
struttura che per antonomasia caratterizza questa sim-
biosi: l’arbuscolo, cioè un piccolo albero (Figura 1). 

I funghi AM percepiscono la vicinanza di un ospite
tramite molecole essudate dalla radice che inducono la
germinazione delle spore e la ramificazione delle ife, co-
me già dimostrato da una delle pioniere della ricerca mi-
corrizica, Barbara Mosse, nei suoi classici esperimenti in
cui essudati di trifoglio stimolavano la crescita e la rami-
ficazione di Funneliformis mosseae [10]. Ora sappiamo
bene che le molecole rilasciate dalle radici e riconosciute
come segnali per i funghi AM sono soprattutto dei fitor-
moni derivati dai carotenoidi, chiamati strigolattoni
(SL) e che hanno un ruolo primario nello sviluppo delle
piante [2, 60]. I funghi AM rilevano gli SL negli essudati
radicali a concentrazioni fino a 10 nM e rispondono in
primis aumentando la ramificazione ifale. Le risposte
molecolari al GR24, un analogo sintetico degli SL [6],
includono la stimolazione dell’attività mitocondriale, un
rapido aumento di ATP e NADH, la proliferazione nu-
cleare e un aumento della concentrazione di Ca2+ [1, 7,
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61]. Sebbene i recettori dei funghi AM per gli SL riman-
gano sconosciuti, in Cryphonectria parasitica, un patoge-
no che ben risponde agli SL, è stata dimostrata la pre-
senza di un recettore, CpD14, che è un omologo struttu-
rale del recettore degli SL nelle piante, e che con esso
condivide un’attività α/β idrolitica in vitrocontro l’ana-
logo sintetico GR24 [26].

Dal canto loro, anche i funghi AM rilasciano moleco-
le segnale che innescano risposte simbiotiche delle pian-
te, tra cui la regolazione trascrizionale, i segnali di spi-
king del calcio nel nucleo della cellula epidermica, l’ac-
cumulo di amido nelle radici, la formazione delle radici
laterali [27, 44]. Le molecole bioattive responsabili di ta-
li risposte delle piante sono state identificate come tetra
e penta-chito-oligosaccaridi (CO4 e CO5) [28] e come
lipo-chito-oligosaccaridi (LCO), molto simili ai fattori di
nodulazione (Nod) rilasciati da rizobi azoto fissatori
[47]. Quando applicati come molecole purificate, tali
fattori Myc imitano l’attività degli essudati fungini nelle
radici dell’ospite, stimolando i picchi di Ca2+ nucleare,

che è il mediatore centrale degli eventi di signaling e la
regolazione dei geni legati alla simbiosi. È interessante
notare che il rilascio di CO4 e CO5 nell’essudato di R.
irregolaris viene potenziato dal trattamento con GR24
[28], suggerendo l’esistenza di un circuito positivo tra la
percezione del segnale della pianta e del fungo e la pro-
duzione di questi oligosaccaridi [44]. Negli ultimi anni
le ricerche si sono focalizzate sui recettori di queste mo-
lecole bioattive importanti sia per la simbiosi micorrizica
che per quella fissatrice di azoto. Grande attenzione è
data a complessi recettoriali, identificati come receptor-
like chinasi, come LysM CERK1 e MYR1 [37, 51] che
percepiscono i CO a catena corta e lunga [79], e portano
all’attivazione di risposte simbiontiche o legate alla dife-
sa delle piante [20].

Mentre CO e LCO a struttura corta vengono consi-
derati come segnali simbiontici, i CO più lunghi come
gli ottameri (CO8) sono riconosciuti come stimolatori
dell’immunità vegetale, innescando un percorso di tra-
sduzione basato su un rapido afflusso di Ca2+ nella cel-
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Fig. 1. Lo schema a sinistra riassume il processo di colonizzazione del fungo AM, che dopo aver formato un ifopodio (marrone)
sulla superfice della cellula epidermica penetra al suo interno, causando la proliferazione della membrana plasmatica (arancio) che
lo avvolge completamente. Il fungo si approfonda nei tessuti radicali grazie a ife intercellulari, quindi penetra negli strati più pro-
fondi del tessuto corticale ramificandosi e formando gli arbuscoli. Lo schema a destra mostra l’interfaccia (verde) tra la membrana
periarbuscolare (PAM) della cellula vegetale e il ramo sottile dell’arbuscolo (modificata da Genre et al. 2020).



lula vegetale. Tuttavia, nuovi dati suggeriscono che que-
sta visione possa essere eccessivamente semplicistica. Si
sa che i CO8 attivano i picchi nucleari di Ca2+ nelle ra-
dici di Medicago truncatula [25, 79], mentre i CO4 inne-
scano lievi risposte legate all’immunità delle piante, co-
me l’attivazione di specie reattive dell’ossigeno [17]. Al-
lo stesso modo, un recente studio ha indagato l’anda-
mento del Ca2+ in risposta ai diversi segnali fungini e ha
dimostrato che CO8, CO4 e mycLCO inducono un ra-
pido afflusso di Ca2+ citosolico, seguito da un picco di
Ca2+ nucleare più duraturo nelle radici di Lotus japoni-
cus [8]. Combinando approcci farmacologici e genetici,
si è dimostrato che l’ afflusso di Ca2+ nel citosol è corre-
lato all’immunità delle piante e funzionalmente disac-
coppiato dall’effetto simbiontico dello spiking nucleare
di Ca2+. Inoltre, l’ampiezza dell’afflusso di Ca2+, così
come il livello di induzione dei geni marcatori dell’im-
munità, dipendono in modo critico dalla concentrazione
dell’elicitore [8]. Questi dati confermano risultati prece-
denti [25, 79] e delineano un quadro complesso in cui
sia le risposte legate all’immunità sia quelle legate alla
simbiosi sono determinate dalle stesse molecole fungine,
ma modulate diversamente attraverso distinti cambia-
menti del Ca2+ intracellulare, che può essere citopla-
smatico o nucleare. Tali circuiti di comunicazione in-
trecciati tra fungo e pianta evidenziano un continuum
tra gli elicitori fungini e i segnali mediati dal Ca2+ nelle
vie di trasduzione che mediano la difesa e la simbiosi
delle piante e suggeriscono che la classica separazione
binaria delle molecole fungine derivate dalla chitina in
segnali simbiotici e patogeni in base alla loro lunghezza
e decorazioni non rifletta la complessità della comunica-
zione chimica pianta-fungo, dove i segnali basati sulla
chitina sono solo una parte di un sistema di comunica-
zione più ampio [32]. 

Lo studio dei meccanismi di segnalazione delle piante
coinvolti nella percezione dei segnali fungini AM è stato
sviluppato in legumi come Medicago truncatula o Lotus
japonicus, in gran parte seguendo la ricerca sulla segna-
lazione dei fattori Nod rizobiali. Tali indagini compara-
tive hanno rivelato l’esistenza di una cosiddetta “via di
segnalazione simbiotica comune” (CSSP), che compren-
de diversi geni essenziali per entrambe le simbiosi [33,
53], ma che può coinvolgere anche altre associazioni mi-
corriziche [30]. Il CSSP è stato oggetto di bellissime ri-
cerche, in quanto 20 anni di studi hanno dimostrato co-
me esso sia la struttura scheletrica portante per capire le
interazioni AM in tutte le piante e non solo nelle legumi-
nose. Il CSSP inizia sulla membrana cellulare vegetale,
con una receptor-like chinasi, con ripetizioni di leucina

(LRR), che in Lotus japonicus è identificata come
SYMRK. Si ritiene che SYMRK sia in grado di formare
complessi con i recettori del fattore Nod o del fattore
Myc. Le altre proteine del CSSP finora conosciute sono
localizzate a valle, nell’involucro nucleare e nel nucleo-
plasma: tre nucleoporine – NUP85, NUP133 e NENA e
sono probabilmente coinvolte nel targeting nucleare de-
gli attori CSSP a valle, come il canale ionico localizzato
nella membrana nucleare CASTOR/POLLUX e la
Ca2+-ATPasi MCA8 di tipo SERCA. Il picco di Ca2+
nucleare, descritto nel paragrafo precedente, è interpre-
tato dalla proteina chinasi CCaMK dipendente dal Ca2+
e dalla calmodulina localizzata nel nucleoplasma. La sua
attivazione regola l’espressione genica attraverso la pro-
teina interagente CYCLOPS e i fattori di trascrizione
NSP1, NSP2, NIN e RAM1 [31, 53]. Tuttavia, questo
percorso ampiamente caratterizzato grazie a numerosi
mutanti, probabilmente non è esclusivo [13] e alcuni da-
ti suggeriscono la presenza di segnali aggiuntivi, indi-
pendenti dal CSSP. Su questa linea Gutjahr e colleghi
[34] hanno identificato una perdita di reattività ai fun-
ghi AM in un mutante del riso, che era confermata an-
che dall’assenza di contatto fisico e di risposte trascrizio-
nali caratteristiche dei segnali fungini AM. Il gene re-
sponsabile della mutazione, DWARF 14 LIKE (D14L),
codifica per un’idrolasi alfa/beta coinvolta nella perce-
zione delle karrichine e non correlata al riconoscimento
di fattori Myc noti, dimostrando quindi l’esistenza di
strategie parallele di riconoscimento fungino nelle pian-
te ospiti AM.

In conclusione, gli ultimi 20 anni di ricerca ci hanno
dimostrato che il processo di colonizzazione si può de-
scrivere non solo come una successione di eventi morfo-
logicamente e geneticamente definiti grazie all’uso dei
mutanti, ma che ogni tappa richiede l’intervento di spe-
cifici geni che almeno per quanto riguarda la pianta so-
no relativamente ben conosciuti [27 con la sua Figura
2]. Con tecniche di filogenomica, Bravo e i suoi colleghi
[18] analizzarono i genomi di 50 piante e dal confronto
con Medicago truncatula, come pianta modello per la
simbiosi AM trovarono 138 geni che si ipotizza siano
conservati per la funzionalità della simbiosi e 15 di que-
sti hanno un ruolo ben definito. Allo stesso modo, Ra-
dhakrishnan et al [57] analizzando 271 trascrittomi e
116 genomi di piante che coprono l’intera diversità ve-
getale hanno dimostrato l’alto grado di conservazione
dei geni coinvolti nel CSSP, importanti non solo nelle
piante che formano AM ma anche per quelle che forma-
no micorrize ericoidi e delle orchidee. 
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L’interfaccia tra pianta e fungo: una novità cellulare
frutto della simbiosi

I ricercatori che negli anni 70-80 del secolo scorso os-
servavano le cellule micorrizate al microscopio elettroni-
co a trasmissione guardavano con sorpresa al profondo
rimaneggiamento della cellula vegetale che ospitava l’ar-
buscolo fungino. Il vacuolo centrale era scomparso, il
nucleo voluminoso trovava posto tra i rami fungini, i
dictiosomi erano abbondanti come le membrane del re-
ticolo, l’amido non era più presente negli amiloplasti,
ma soprattutto il fungo era costantemente circondato da
una membrana di origine vegetale che sembrava essere
in continuità con la membrana periferica (Figura 1). Si
veniva così a creare un’ampia zona di contatto tra pianta
e fungo, ma il fungo era sempre compartimentato all’in-
terno di questa membrana [9, 10]. Queste osservazioni
portarono i ricercatori dell’epoca a definire l’ interfaccia
simbiontica, come un nuovo compartimento cellulare li-
mitato dalla sottile parete del fungo intracellulare e dalla
membrana perifungina o periarbuscolare, a seconda se il
fungo fosse in forma di ifa o di arbuscolo). Grazie a tec-
niche di immunomarcatura si descrisse come questo sot-
tile spazio delimitasse un compartimento apoplastico
dove erano depositate molecole per lo più correlate con
la parete cellulare della pianta, ma non strutturate in
modo ordinato [4, 9, 35]. Questo compartimento ha
continuato e continua ad essere un centro di attenzione
perchè rappresenta la zona dove avviene la maggior par-
te degli scambi di segnali e nutrienti [10, 21, 46]. La sin-
tesi della nuova membrana è quindi una delle attività più
importanti della cellula micorrizata, come anche emerge
da recenti dati basati su analisi di RNA sequencing spa-
ziale [63]. Ma non solo: la membrana che avvolge il fun-
go è funzionalmente diversa dalla membrana periferica
della cellula ospite perchè è arricchita di proteine diret-
tamente coinvolte nello scambio di nutrienti. Per una
analisi dettagliata delle proteine presenti (dalla ATPasi
protonica ai trasportatori del fosfato e dell’ammonio)
nonchè delle funzionalità ad esse associate si rimanda a
Duan et al (2024, Figure 2-3) [23]. Ma le analisi cellulari
e genetiche hanno anche permesso di rivelare come l’in-
terfaccia e quindi la costruzione della membrana peri-
fungina sia strettamente legata agli eventi di riconosci-
mento e all’attivazione del CSSP. Tutto parte dal mo-
mento in cui la cellula epidermica contattata dall’ifopo-
dio fungino sviluppa il PPA [29], che guidando i processi
di esocitosi porta alla biogenesi della membrana plasma-
tica ospite. E la genetica dimostra che i mutanti che non
permettono l’attivazione del CSSP non rispondono allo

stimolo fisico dell’ifopodio, non danno via ai processi di
rimodellamento cellulare e la simbiosi non si stabilisce. 

In conclusione, il processo di riconoscimento, i diver-
si momenti della colonizzazione fungina, le risposte cel-
lulari che portano allo sviluppo dell’interfaccia – vera
novità biologica frutto della simbiosi – sono tutti eventi
concatenati che si dipanano tuttavia con tempi diversi,
dai minuti alle ore ai giorni.

Conclusioni

Una rapida carrellata attraverso la parola «micorriza»
ci dimostra in modo convincente che le piante davvero
non vivono da sole; esse vivono circondate da una miria-
de di microorganismi batterici e fungini (il plant micro-
biota) con cui intessono relazioni più o meno stabili. In
questa grande varietà ci sono tuttavia elementi costanti,
in quanto il 72% delle piante terrestri ospita nelle loro
radici dei funghi simbionti, i funghi AM, che le coloniz-
zano seguendo delle modalità straordinariamente con-
servate: dall’epatica Marchantia paleacea alla felce Pteris
vittata, dal «fossile vivente» Ginkgo biloba al moderno
mais. In tutti questi vegetali i funghi AM sviluppano un
processo di colonizzazione molto simile che culmina
nella formazione di un arbuscolo. Quando si analizzano
le basi genetiche, si osserva che i geni richiesti per la co-
lonizzazione sono relativamente pochi e anche questi
conservati [57], almeno nelle piante finora studiate.
Un’analisi che risale ormai a parecchi anni fa [75], non
solo dimostrò che tre geni appartenenti al CSSP erano
presenti in sei briofite, ma anche che una di queste se-
quenze, il gene DMI3, che codifica per una calcio/cal-
modulina- kinasi dipendente (CCaMK), e che agisce a
valle del calcium spiking, era in grado di ripristinare – in
esperimenti di complementazione funzionale – la capa-
cità di fare simbiosi in mutanti dmi3 della dicotiledone
Medicago. Questi dati sono sufficientemente solidi da
poter affermare che i geni del CSSP erano già presenti
nelle prime piante terrestri e che hanno conservato la lo-
ro funzionalità durante l’evoluzione. Da una parte quin-
di si osserva una straordinaria biodiversità dell’ospite
vegetale (più di 300 000 specie di piante), e dall’altra
una relativa omogeneità filogenetica dei partner fungini
che – almeno per le nostre conoscenze attuali – appar-
tengono tutti a un unico taxon fungino e mostrano strut-
ture di colonizzazione conservate.

Pur nella consapevolezza che sappiamo ancora trop-
po poco dei funghi AM, è possibile ipotizzare – sulla ba-
se dei reperti fossili e delle analisi filogenomiche e mole-
colari – che l’associazione pianta-funghi AM abbia pre-
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ceduto il grande successo ecologico delle piante vascola-
ri che si registra a partire dal tardo Devoniano (~380–
360 millioni di anni fa, MYA), in quanto in queste ere i
valori atmosferici registrano un forte aumento di ossige-
no, una caduta nella concentrazione di CO2 e il successi-
vo raffreddamento dell’atmosfera, in accordo con la
‘Devonian cooling hypothesis’ [22]. Purtroppo i dati
fossili di piante delle ere precedenti (Ordoviciano-Silu-
riano, fino a 450 milioni di anni fa) sono limitati a spore
e frammenti di tessuti di piante non vascolari [22, 67].
Bisogna arrivare al primo Devoniano, attorno ai 400 mil-
lioni di anni fa, per avere i bellissimi reperti fossili di
piante pre-vascolari scoperte nel deposito scozzese del
Rhynie Chert Lagerstätten e datato attorno ai 407 MYA.
Fin dagli anni 20 del XX secolo i rizomi di queste piante
alte fino a 50 cm hanno rivelato la presenza di strutture
fungine molto simili agli attuali funghi AM [67]. Questi
reperti fossili mostrano quindi che la simbiosi AM ha
preceduto gli eventi di speciazione che hanno portato
prima alla comparsa delle Gimnosperme e poi nel Creta-
ceo (125-100 milioni di anni fa) allo straordinario suc-
cesso delle Angiosperme. Sembra pertanto che durante
la loro lunga storia evolutiva le piante abbiano attraver-
sato ere geologiche caratterizzate da cataclismi ambien-
tali drammatici, siano passate da una generazione domi-
nante gametofitica a quella sporofitica, da una diffusio-
ne per spore a quella per semi, ma abbiano costante-
mente mantenuto il pacchetto di geni richiesti per la mi-
corrizazione AM [18, 57]. E in questo lungo viaggio si
sono sempre portati appresso nelle radici o nei loro or-
gani ipogei, come i rizomi, i funghi AM, che hanno at-
tualmente una distribuzione ubiquitaria. I dati più re-
centi mostrano che le piante che non hanno attualmente
funghi AM nelle loro radici, come le Ericales e molte
piante di alto fusto portatrici di ectomicorrize, derivano
in realtà da piante che all’inizio ospitavano funghi AM
[30]. E una analisi recente [45] suggerisce che molti ge-
ni presenti nelle piante AM si trovano nel genoma delle
piante che ora formano ectomicorrize. Quindi davvero
la micorriza AM è la madre di tutte le simbiosi, come
scrisse Martin Parniske anni fa [56]. Se si accettano que-
ste ipotesi, la micorrizazione dovrebbe essere considera-
to un carattere sinapomorfo delle Embriofita, cioè un
carattere condiviso da due o più taxa e dall’ultimo ante-
nato comune [14].

Si potrebbe suggerire quindi che la simbiosi AM non
sia tanto frutto di una coevoluzione, come spesso affer-
mato [14], ma di un evento parzialmente diverso, in cui
– a partire da una interazione pianta-fungo già esistente –
le forze evolutive hanno agito soprattutto sul partner ve-

getale. Ma che è accaduto al fungo AM durante l’evolu-
zione? Si può pensare che all’interno dei tessuti vegetali,
e per di più in un ambiente meno esposto dell’aria, come
il suolo, il fungo abbia mantenuto per lo più inalterati i
suoi caratteri e che i processi di speciazione siano stati
relativamente limitati nel tempo [14]. Questo potrebbe
ben spiegare perchè al momento il livello di specificità
genetica tra fungo AM e ospite è molto limitata, anche se
poi la risposta funzionale alla simbiosi può essere assai
diversa quando i partner cambiano. Ma questa ipotesi
apre ovviamente molte domande a cui è difficile dare ri-
sposte non avendo fossili di quelle piante non vascolari
che sono state probabilmente le prime colonizzatrici
della terra nel Siluriano. I funghi AM esistevano prima
delle piante vascolari del Devoniano, come quelle trova-
te in Scozia? e quindi prima dell’evento simbiontico ave-
vano una modalità di vita saprotrofica? Tanti indizi por-
tano in questa direzione: in primis bellissimi fossili di
funghi filamentosi con parete chitinica sono stati trovati
in Congo e datati a circa 800 MYA [16], confermando la
possibilità che funghi filamentosi associati a particolari
substrati fossero già presenti prima della comparsa delle
piante sulla terra, magari all’interno di quelle comunità
microbiche definite «croste»[67]. I funghi AM attuali
sviluppano sia in natura sia in condizioni di laboratorio
una cospicua rete di ife che si irradiano dalle spore ger-
minate e che sono in grado di crescere e svilupparsi so-
prattutto quando fattori, come l’acido miristico, viene
loro fornito. Inoltre poichè le ife che esplorano il suolo
offrono una nicchia ricca di nutrienti a vantaggio di
complesse comunità di batteri ifosferici, non si può
escludere una complementarietà funzionale proprio da
questi batteri associati [23]. Sembra quindi che i funghi
AM mantengano una componente strutturale tipica dei
saprotrofi e ben testimoniata nel loro genoma da tutti i
trasportatori che sembrano essere codificati da geni
molto antichi che precedono l’emergenza dei Glomero-
mycota [49]. Le loro limitate capacità di degradare poli-
saccaridi complessi, come quelli presenti nella la parete
cellulare delle piante, possono essere il risultato della de-
lezione specifica di geni che mettevano in crisi la stabili-
tà dell’interazione con l’ospite. Più difficile capire per-
chè i funghi AM abbiano perso la capacità di sintetizzare
lipidi a causa dell’assenza di una Fatty acid syntetase, ge-
ne che è stato perso quando si è instaurata la simbiosi, in
accordo con le datazioni di Manley e colleghi [49]. I
Mucoromycota a cui i funghi AM appartengono sono
funghi che sintetizzano molti lipidi (oleaginous filamen-
tous fungi) importanti anche nelle produzioni industriali
e in realtà le ife dei funghi AM sono ricolme di lipidi,
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che tuttavia derivano dalla pianta [40]. Il confronto con
altri funghi biotrofi obbligati non è di grande aiuto, per-
chè quelli conosciuti ad oggi sono patogeni foliari, ap-
partengono a gruppi diversi, da Blumeria che è una Eri-
siphales (Pezizomycotina) a Puccinia o Ustilago che so-
no Basidiomiceti, ma appartenenti a subphyla diversi
[65]. Come Dicarya, questi funghi hanno origini molto
più recenti dei Mucomycota, che collettivamente vanno
negli early diverging fungal taxa [64]. Inoltre, nel loro ci-
clo vitale non sviluppano strutture al di fuori della foglia
o di altri tessuti vegetali: dalla spora o dai conidi che at-
terrano sulla foglia e quindi dall’appressorio prendono
subito origine le ife di infezione. L’analisi dei genoma e
dei metabolismi di questi patogeni identifica le peculiari-
tà tipiche degli organismi biotrofi obbligati [65], e qui le
somiglianze con i funghi AM sono interessanti e numero-
se: il loro genoma è ricco di trasposoni, ma povero di ge-
ni per degradare la parete cellulare, come pure di geni
per la sintesi della tiamina; infine l’austorio è strettamen-
te avvolto dalla membrana di origine ospite. E’ interes-
sante osservare che il patogeno biotrofo obbligato Golo-
vinomyces cichoracerum anch’esso riceve lipidi dall’ospite
[40] suggerendo che il trasferimento di carbonio ridotto
dalla pianta al fungo biotrofo sotto forma di grassi non
sia esclusivo degli antichi AM, anche se geni per la FAS
sono presenti nel genoma degli Erisiphales patogeni
[65]. Dal confronto sembra quindi che i patogeni biotro-
fi siano biotrofi obbligati, dipendenti dalla pianta ospite
al 100% e che le tracce del loro potenziale passato sapro-
trofico siano più tenui rispetto ai funghi AM. 

In conclusione, si può quindi ipotizzare che la sim-
biosi AM sia frutto di una relazione solo parzialmente
simmetrica: a partire dalle prime interazioni avvenute in
condizioni ambientali molto critiche per la pianta ( il
suolo non era ancora formato, gli elementi minerali era-
no limitanti), il fungo, che possiamo immaginare fosse
perfettamente adattato all’ambiente, ha dato un apporto
indispensabile grazie alle sue capacità saprotrofiche, ma
ha anche trovato una nicchia sicura e protetta dentro i
tessuti vegetali, che lo hanno spinto a perdere alcuni dei
suoi tratti di fungo free-living. Dal canto suo, la pianta
ha accettato un ospite relativamente poco costoso [36]
per un autotrofo, permettendogli di seguirla nella sua
molto più complicata storia evolutiva.

Il mondo delle micorrize continua ad aprire mille in-
terrogativi. Considerando l’attuale situazione di cambia-
menti globali e il bisogno di realizzare una transizione
ecologica che rispetti l’ambiente e che limiti l’uso delle
le risorse non rinnovabili, senza impattare in modo ec-
cessivo la produttività, le micorrize sono viste come stru-

menti importanti. Esse offrono potenziali benefici grazie
alla funzionalità di biofertilizzanti e bioprotettori dei
funghi AM, parametri importanti per promuovere
un’agricoltura sostenibile e rispettosa dell’ambiente.
Tuttavia, nonostante anni di applicazioni, il grande pas-
so a scala globale non è ancora avvenuto. Forse perchè
non sappiamo ancora dire se le piante micorrizate che si
trovano in natura, o nei campi, rispondono davvero ai
funghi AM come le piante in laboratorio. Sarà importan-
te capire se davvero tutte le piante hanno mantenuto i
geni necessari per la colonizzazione, e quanto le condi-
zioni dell’attuale agricoltura industriale siano compati-
bili con gli scambi di nutrienti durante la simbiosi [23].
Un grande contributo potrebbe venire dal capire se i
funghi AM davvero possiedono la doppia firma nutri-
zionale qui ipotizzata (simbionte obbligato con un pas-
sato saprotrofo): insomma se davvero sono in grado di
attuare una doppia strategia che rappresenta l’assicura-
zione per il loro successo.
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