
agli studi degli stessi autori sulla fase monocarioti-
ca-aplonte di alcune specie di Uredinales (di cui i più
recenti sono: LoNgo et al., 2000, 2006, 2012), fa
seguito questa breve nota che consiste nell’esame
bibliografico di alcuni casi di penetrazione negli
ospiti di altre specie dello stesso ordine, che si allon-
tanano dalla modalità ormai riconosciuta per i diver-
si tipi di spore del ciclo biologico delle “ruggini”.
Vengono analizzate le particolari dinamiche descrit-
te, al fine di ricercarne le plausibili motivazioni. 
Sui processi di infezione delle Uredinales la bibliogra-
fia riporta che la modalità caratteristica della pene-
trazione di origine basidiosporica (fase monocarioti-
ca-aplonte del ciclo biologico) è per via “diretta”
attraverso la parete integra delle cellule epidermiche
dell’ospite, con formazione di una struttura intracel-
lulare (vescicola intraepidermica), dalla quale ha ini-
zio la colonizzazione dei tessuti; diversamente, la

penetrazione di origine ecidiosporica ed uredospori-
ca (fase dicariotica) avviene per via “indiretta” attra-
verso la rima dello stoma, con formazione nella
camera sottostomatica di una struttura intercellulare
complessa (vescicola sottostomatica) che a sua volta
dà origine alla colonizzazione (LiTTLefieLd, HeaTH,
1979; BUSHNeLL, RoeLfS, 1984; HoCH, STaPLeS,
1991; MeNdgeN et al., 1996; ePSTeiN, NiCHoLSoN,
1997; MeNdgeN, 1997; HaHN, 2000; WeBSTeR,
WeBeR, 2007) (fig. 1 a, B).
d’altra parte, alcuni autori descrivono la modalità
“indiretta” nella penetrazione di origine basidiospori-
ca delle seguenti specie di Uredinales su foglie di
gimnosperme: Cronartium ribicola J.C.fisher ex
Rabenh. su Pinus strobus L. (PaTToN, JoHNSoN,
1970); Chrysomyxa abietis (Wallr.) Unger su Picea
abies (L.) H.Karst. (gRiLL et al., 1980); Coleospo-
rium Lév. sp. su Pinus pinea L. sp. (BaUeR, 1983);
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Considerazioni sulla penetrazione uredoconidica “diretta” nell’ospite
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aBSTRaCT - Some remarks about the “direct” urediniospore-derived penetration in the host reported for some species of
Uredinales (Basidiomycota) - This work concerns the anomalous behaviour of the urediniospore-derived penetration
which is accomplished by some species of Uredinales. indeed, the urediniospore germlings of Melampsora larici-populina
Klebahn., M. medusae Thüem., Physopella zeae (Mains) Cumm. & Ramachar, Ravenelia humphreyana Henn., Puccinia
psidiiWinter, Phakopsora pachyrhizi Sidow, P. apoda Har. & Pat. Mains., directly penetrate the host through the intact wall
of the epidermal cells (the characteristic way of the basidiospore–derived penetration), rather than indirectly through the
host stomatal apertures according to the rule of dikaryotic spores. This anomalous behaviour occurs jointly with some
peculiarities which characterize the biological cycle of these species, i.e. the presence of urediniospores alone along the
cycle, their overwintering and the ability of reinfection in spring, the absence of the host of the fungus monokaryotic
phase. The direct urediniospores-derived penetration of these species allow to hypothesize that this behaviour could
depend on the monokaryotic-aploid nuclear arrangement achieved by the urediniospore germlings. The nuclear arrange-
ment in the directly penetrating germlings could be due to the germ tube fusion of the germinating urediniospores dur-
ing the pre-penetration period; the anastomosis between the germlings are followed by the migration and fusion of nuclei
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Cronartium comandrae Pk. su Pinus banksiana Lamb.
(BeRgdhAL, FRenCh, 1985); Cronartium flaccidum
(Alb. & Schw.) Wint. su Pinus pinea L. (Longo et
al., 2000) (Fig. 1 C); Cronartium ribicola J.C.Fisher
ex Rabenh. su Pinus monticola dougl. (Woo et al.,
2001).
il verificarsi di questa strategia di penetrazione, non
propria dei tubetti germinativi delle basidiospore, è
stato attribuito a varie caratteristiche di tipo cito-
istologico degli organi degli ospiti con i quali tali spe-
cie si sono coevolute (Longo et al., 2000, 2006,
2012). è da notare comunque che, almeno per quan-
to riguarda C. flaccidum su P. pinea (Longo et al.,
2000), le strutture di penetrazione, pur seguendo
una strategia indiretta, conservano molte caratteristi-
che sia morfologiche che di rapporto con l’ospite
tipiche della fase monocariotica-aplonte, restando
quindi condizionate dall’assetto nucleare di tale fase. 
Ancora in contrasto con la regola generale, alcuni
dati bibliografici indicano già da tempo che gli ure-
doconidi di alcune specie di Uredinales, nonostante
appartengano alla fase dicariotica del ciclo biologico,
attuano la penetrazione nell’ospite con modalità
diretta attraverso la parete delle cellule epidermiche e
non indirettamente attraverso la rima stomatica (vedi
per es.: Physopella zeae, Ravenelia humphreyana,
Phakopsora pachyrhizi in LittLeFieLd, heAth, 1979
e BuShneLL, RoeLFS, 1984). è importante notare
che in queste specie, ed in altre con uredoconidi che
adottano questa strategia, sono stati descritti esiti di
variabilità genetica, pur trattandosi di uno stadio del
ciclo che rappresenta, nelle Uredinales, la fase ases-
suata. 
Allo scopo di tentare l’interpretazione di questa non
usuale strategia di penetrazione di origine uredoconi-
dica e di chiarire se tale strategia sia legata a muta-
menti di assetto nucleare, è necessario anzitutto
prendere in considerazione le strutture e i comporta-
menti coinvolti nei processi di penetrazione e succes-
siva colonizzazione dell’ospite adottati dalle specie in
esame, verificandone la effettiva e determinante
somiglianza con i corrispondenti caratteri descritti
per il tipico processo di penetrazione diretta delle
Uredinales in fase monocariotica.

RiSuLtAti e diSCuSSione

Secondo gli studi di diversi Autori si può elencare un
certo numero di specie di Uredinales che in partico-
lari condizioni presentano una strategia di penetra-
zione diretta nell’ospite da parte dei tubetti uredoco-
nidici; quelle segnalate sono: 
Melampsora larici-populina Klebahn. (omar,
heather, 1976 su Populus sp. in SPieRS, hoPCRoFt,
1988; SPieRS, hoPCRoFt, 1988 su Populus nigra L.;
Yu et al., 2009 su Populus sp.; Yu et al., 2011 su
Populus purdomii Rehnder); Melampsora medusae
thüem. [SPieRS, hoPCRoFt, 1988 su Populus x
euroamericana (dode) guinier]; Physopella zeae
(Mains) Cumm. & Ramachar su Zea mays L.
(Bonde et al., 1982; heAth, Bonde, 1983, 1988);
Ravenelia humphreyana henn. [Bonde et al., 1976 su
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Fig. 1 
Rappresentazione schematica della penetrazione delle
Uredinales nell’ospite. A) penetrazione diretta della fase
monocariotica; B) penetrazione indiretta della fase dica-
riotica; C) penetrazione indiretta della fase monocariotica
di Cronartium flaccidum (Alb. & Schw.) Wint. su Pinus
pinea L. (da Longo et al., 2000). 
Schematic representation of the Uredinales penetration in
the host. A) direct penetration of monokaryotic phase; B)
indirect penetration of dikaryotic phase; C) indirect pen-
etration of monokaryotic phase of Cronartium flaccidum
(Alb. & Schw.) Wint. on Pinus pinea L. (from Longo et
al., 2000).



Caesalpinia pulcherrima (L.) Swartz. in Bonde et al.,
1976]; Puccinia psidii Winter [Bonde et al., 1976 su
Sygysum jambos L. (Alston) e Eucalyptus sp. in
Bonde et al., 1976; Coutinho et al., 1998 su
Eucalyptus sp.; gLen et al., 2007 su Eucalyptus sp.];
Phakopsora pachyrhizi Sidow su Glicine max L.
(Bonde et al., 1976; KoCh et al., 1983;
ZAMBenedetti et al., 2007; FuRtAdo et al., 2009;
goeLLneR et al., 2010; edWARdS, Bonde, 2011;
Bonde et al., 2012; VittAL et al., 2012, 2014;
Young et al., 2012) e su Medicago truncatula
gaertn. (uPPALAPAti et al., 2012); Phakopsora apoda
har. & Pat. Mains su Pennisetum clandestinum
hochst. ex Chiov. (AdendoRFF, RiJKeMBeRg,
2000) . 
è da tenere presente che in generale, nei lavori citati
per queste specie, sono messi in evidenza i seguenti
aspetti che riguardano lo svolgimento del ciclo biolo-
gico:
- è dubbio il ruolo dell’ospite della fase monocarioti-
ca-aplonte, o perché l’ospite è sconosciuto o è cono-
sciuto ma presente in habitat differenti da quelli in
cui è rilevata e descritta la specie in oggetto; 
- non è conosciuta la presenza di altri stadi conidici
oltre quello degli uredoconidi; 
- gli uredoconidi solitamente sono in grado di sver-
nare (anche se con un campo di temperatura adatto),
e quindi possono perpetuare l’infezione, anche in
mancanza delle altre forme conidiche, sull’ospite
della fase dicariotica, sul quale mettono in atto la
penetrazione diretta. 
Questi aspetti, presi in considerazione anche recente-
mente da MoRin et al. (2014) per Puccinia psidii su
Agonis flexuosa (Wild.) Sweet e Sygysum jambos L.
(Alston), sono ritenuti indicativi anche per definire le
caratteristiche del ciclo di questa specie ancora non
sicuramente chiarite. gli Autori comunque non
indicano la modalità di penetrazione seguita dagli
uredoconidi.
Per quanto riguarda le strutture e i comportamenti
ricorrenti in queste particolari penetrazioni e colo-
nizzazioni dello stadio uredoconidico, si possono
elencare i seguenti punti maggiormente significativi:
1) penetrazione a livello delle pareti anticlinali fra
due cellule epidermiche contigue o delle pareti peri-
clinali delle stesse (aspetti comuni a tutte le specie
considerate);
2) tubetti germinativi uredoconidici, anche originati
da differenti conidi, che in seguito ad anastomosi
pre-penetrazione danno luogo a strutture di penetra-
zione variabili in dimensione, forma e numero di
nuclei (SPieRS, hoPCRoFt, 1988 per Melampsora
medusae; SPieRS, hoPCRoFt, 1988 e Yu et al., 2009,
2011 per Melampsora larici-populina; VittAL et al.,
2012 per Phakopsora pachyrhizi); 
3) formazione di appressori in certi casi rotondeg-
gianti, ma con un diametro maggiore degli uredoco-
nidi (Bonde et al., 1976 per Phakopsora pachyrhizi;
Bonde et al., 1982 per Physopella zeae; Coutinho et
al., 1998 per Puccinia psidii; goeLLneR et al., 2010
per Phakopsora pachyrhizi); ma anche appressori non
slargati, di dimensioni ridotte; a volte ne viene segna-

lata l’assenza (SPieRS, hoPCRoFt, 1988 per
Melampsora medusae; Yu et al., 2011 per Melampsora
larici-populina).
4) formazione di strutture intracellulari epidermiche
come primo esito della penetrazione; fuoriuscita del-
l’ifa primaria dalla cellula epidermica penetrata e fre-
quente colonizzazione del tessuto ospite con ife
secondarie intra e transcellulari (Bonde et al., 1976
per Ravenelia humphreyana; Bonde et al., 1982 per
Physopella zeae; AdendoRFF, RiJKeMBeRg, 2000 per
Phakopsora apoda; ChAng et al., 2014 per
Phakopsora pachyrhizi); 
5) austori tipici della fase dicariotica abbinati ad
austori tipici di quella monocariotica, anche nella
stessa cellula (Bonde et al., 1976 per Ravenelia
humphreyana); oppure presunta assenza di austori
(Bonde et al., 1976 per Phakopsora pachyrhizi;
SPieRS, hoPCRoFt, 1988 per Melampsora larici-
populina e Melampsora medusae).
Con l’esclusione del punto 2) discusso più avanti per
le sue particolarità, tutti gli altri, e in particolar modo
il punto 1), prevedono comportamenti e strutture,
durante la penetrazione derivata dagli uredoconidi
dicariotici, che ricalcano più o meno fedelmente
quanto è descritto fin dalle prime osservazioni sulla
penetrazione della fase monocariotica-aplonte
(LittLeFieLd, heAth, 1979; BuShneLL, RoeLFS,
1984). infatti, la penetrazione di cuticola e parete
delle cellule epidermiche da parte dei tubetti uredo-
conidici, osservata dagli Autori che hanno studiato le
specie considerate, è l’aspetto che richiama maggior-
mente la penetrazione di origine basidiosporica.
Considerando il punto 3), gli appressori sono spesso
dissimili da quelli prodotti durante la penetrazione
indiretta dicariotica, assumendo una dimensione,
rispetto all’uredoconidio, talvolta maggiore o al con-
trario molto ridotta; spesso richiamano la struttura
meno differenziata e di aspetto ifale che si osserva
negli appressori della penetrazione diretta monoca-
riotica-aplonte. A volte, proprio a causa della non
facile definizione delle loro peculiari caratteristiche
morfologiche, non se ne riconosce la presenza.
il punto 4) descrive dopo la penetrazione strutture
intracellulari epidermiche simili alle vescicole intrae-
pidermiche della penetrazione monocariotica-aplon-
te, che si sviluppano come ifa primaria fuoriuscendo
dalla cellula epidermica per colonizzare il tessuto
ospite con ife secondarie intra- e transcellulari con
funzione austoriale. Quanto è descritto nel punto 4)
non accade nella normale penetrazione dicariotica
che mostra una struttura ifale che attraversa la rima
dello stoma con formazione nella camera sottosto-
matica di una vescicola dalla quale si diparte la colo-
nizzazione intercellulare con formazione di austori.
il punto 5) è particolarmente significativo e presenta
aspetti, descritti da heAth, Bonde (1983, 1988) per
Physopella zeae su Zea mays, da ritenersi eccezionali e
da puntualizzare; infatti, insieme alla strategia di
penetrazione diretta dello stadio uredoconidico di
questa specie, questi Autori segnalano, anche se per
un unico caso di questa interazione ospite-parassita, la
formazione di entrambi i tipi austoriali - monocario-

Penetrazione uredoconidica di alcune uredinales nell’ospite 55



tico e dicariotico - anche nella stessa cellula ospite. 
è utile ricordare, come è noto ormai dalla bibliogra-
fia, che gli austori dicariotici presentano particolarità
strutturali altamente differenziate sia da un punto di
vista morfologico che funzionale, in particolare se si
considera il “neck-band”, zona modificata all’altezza
del collo austoriale (fig. 1 B), che ha il ruolo di indi-
rizzare per via simplastica l’azione selettiva dei
nutrienti. diversamente, gli austori monocariotici
(fig. 1 a) hanno aspetto e portamento ifale, senza
corpo e collo distinti, appaiono privi di “neck-band”,
ma come i dicariotici sono comunque provvisti di
“matrice extraustoriale”, interfaccia fra parete austo-
riale e membrana plasmatica della cellula penetrata,
sede di stimoli reciproci fra ospite e patogeno. Tipi
austoriali quindi rispettivamente con caratteristiche
citologiche di maggiore e minore evoluzione che ne
coinvolgerebbero le capacità funzionali. Comunque,
HeaTH, BoNde (1983, 1988) descrivono i due tipi
austoriali di P. zeae su Z. mays sottolineandone il col-
legamento e la successione temporale nella loro for-
mazione con un ruolo determinante dell’austorio
dicariotico al fine della colonizzazione dell’ospite;
non discutono però la loro contemporanea presenza
in relazione ad una unica modalità di penetrazione,
sempre descritta come diretta da parte di uredoconi-
di dicariotici germinanti; per quanto riguarda l’asset-
to nucleare del micelio colonizzante è interessante
notare che accennano alla presenza di due e anche tre
nuclei nell’austorio di tipo dicariotico.
Nel tentativo di interpretare questo caso particolare,
si può ipotizzare: i) che la formazione degli austori
monocariotici sia dovuta a fenomeni di anastomosi
pre-penetrazione fra tubetti germinativi uredoconi-
dici (vedi punto 2), aploidizzazione finale e conse-
guente strategia di penetrazione diretta, strategia che
è appunto quella descritta da BoNde et al. (1982) e
da HeaTH, BoNde (1983, 1988); ii) che la forma-
zione degli austori dicariotici possa seguire a nuove
anastomosi post-penetrazione nel micelio coloniz-
zante in seguito alle quali si ristabilisce l’assetto
nucleare dicariotico (vedi i casi analoghi in altre spe-
cie discussi più avanti). La presenza contemporanea
in questo caso dei due tipi di austorio in un unico
ospite potrebbe indicare il ruolo e l’influenza di
entrambe le fasi nucleari - monocariotica e dicarioti-
ca - nel periodo più importante del rapporto ospite-
parassita, quello a livello austoriale.
infine, per quanto riguarda il punto 2) ed i fenome-
ni in fase di pre-penetrazione ivi descritti, le anasto-
mosi fra tubetti uredoconidici con rimescolamento e
compartimentazione dei nuclei fino a segregarne uno
per tubetto germinativo, raggiungendo cioè l’aploi-
dia dopo cariogamia e meiosi o in seguito a ciclo
parasessuale, rappresentano una dinamica al fine
della variabilità genetica. L’eventuale condizione
finale di aploidia verosimilmente condizionerebbe la
particolare strategia di penetrazione.
Concludendo, non solo si può confermare che quel-
lo che è stato messo in evidenza dalla bibliografia
relativamente ai punti 1), 3), 4), 5) ricalca quanto
accade nella strategia di penetrazione monocariotica,

ma anche che tutto ciò sembra strettamente conse-
guente a quanto descritto sui fenomeni di anastomo-
si pre-penetrazione e riarrangiamento nucleare consi-
derati nel punto 2). 
Riassumendo, il mutamento della modalità di pene-
trazione da quella indiretta alla diretta durante lo sta-
dio uredoconidico dicariotico e le caratteristiche tipi-
che della fase monocariotica di una frazione più o
meno estesa del micelio colonizzante si potrebbero
imputare al mutamento dell’assetto nucleare dal
dicariotico degli uredoconidi prima della penetrazio-
ne a quello monocariotico-aplonte dei tubetti germi-
nativi penetranti. dalle anastomosi fra tubetti in fase
di pre-penetrazione e dai fenomeni cariologici che
seguono potrebbero derivare i mutamenti genetici
che condizionano l’evolversi del rapporto di intera-
zione ospite-parassita.
Tutto ciò rappresenterebbe un efficace adattamento,
dato che i particolari aspetti di raccorciamento del
ciclo biologico delle specie in questione potrebbero
non permettere il raggiungimento della variabilità
genetica che invece si verifica quando è presente la
fase teleuto-basidiosporica. 
il fenomeno di anastomosi fra strutture miceliari
durante il processo di infezione uredoconidica è stato
descritto anche in altre specie di Uredinales, i cui
tubetti uredoconidici attuano però la regolare pene-
trazione indiretta sull’ospite; specie con queste carat-
teristiche sono: Hemileia vastatrix Berk. & Br.
[(MCCaiN, HeNNeN, 1984 su Coffea sp.; CoUTiNHo
et al., 1993, 1995 su Coffea arabica L. e Phaseolus
vulgaris L.; do CeU SiLVa et al., 2006 su Coffea sp.;
aziNHeiRa et al., 2010 su Arabidopsis thaliana L.
(Heinh.); diNiz et al., 2012 su Coffea sp.; VieiRa et
al., 2012 su Coffea arabica)]; e Puccinia striiformis
Westendt. f.sp. tritici (KaNg et al., 2010; JiaNg,
KaNg, 2010 su Triticum aestivum L.; LiU et al., 2012
su Triticum aestivum f.sp. tritici e Zea mays). 
differentemente però dalle specie trattate preceden-
temente, per Hemileia vastatrix le fusioni con rime-
scolamento e compartimentazione dei nuclei non
avvengono in fase di pre-penetrazione fra tubetti ure-
doconidici, ma di post-penetrazione a livello del
micelio intercellulare - ife nutritive intrecciantesi e
formazione di “protosori” in MCCaiN, HeNNeN
(1984) -, mantenendosi perciò nei tubetti degli ure-
doconidi l’assetto dicarion a cui è legata per defini-
zione la strategia indiretta di penetrazione. dal canto
loro, STeiMaN (2001-2006) e CaRVaLHo et al.
(2011), che comunque non riportano la modalità di
penetrazione di H. vastatrix, parlano, il primo di
tubetti lunghi con capacità direzionale assente e limi-
tata adesione all’epidermide (aspetti non caratteristi-
ci della penetrazione indiretta ma di quella diretta), e
il secondo anche di cariogamia negli uredoconidi
(definiti perciò “uredinioid teliospores”) e meiosi nei
tubetti e negli appressori. Questi fenomeni potrebbe-
ro far supporre un assetto nucleare monocariotico-
aplonte in sede di penetrazione, anche se ciò non si
accorderebbe con la dinamica di penetrazione indi-
retta descritta per questa specie. 
Comunque, pur considerando ragionevoli le due
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interpretazioni precedenti, per le quali sarebbe deter-
minante la sede delle anastomosi (pre- o post-pene-
trazione) per spiegare le due differenti dinamiche di
penetrazione di origine uredoconidica (rispettiva-
mente diretta o indiretta), si deve ricordare che in
Puccinia striiformis f.sp. tritici la penetrazione dei
tubetti uredoconidici segue comunque la normale
via indiretta, nonostante che le anastomosi con rime-
scolamento e compartimentazione dei nuclei avven-
gano anche fra tubetti a livello di pre-penetrazione
oltre che a livello di micelio intercellulare quindi di
post-penetrazione. a questo riguardo vedi Ma et al.
(1993), citati in molti lavori su P. striiformis f.sp. tri-
tici ( vedi per es: KaNg et al., 2010; LiU et al., 2012),
i quali parlano di anastomosi pre-penetrazione fra
tubetti uredoconidici con presenza di un solo nucleo
nella struttura penetrante. Questo fatto potrebbe far
ipotizzare in qualche caso la penetrazione diretta di
questa specie. inoltre, sarebbe possibile, grazie al riar-
rangiamento nucleare dovuto all’anastomosi pre-
penetrazione, il raggiungimento anche per questa
specie della variabilità genetica nonostante il verifi-
carsi di alcune particolarità durante lo svolgimento
del ciclo che potrebbero impedirla, per esempio la
presenza dei soli uredoconidi, il loro svernamento
con possibilità di reiterare l’infezione e la mancanza
dell’ospite della fase monocariotica.
anche in un’altra specie, Puccinia triticina eriks.,
sono descritte anastomosi pre-penetrazione fra tubet-
ti germinativi uredoconidici, con fusione e divisione
di nuclei e conseguente rimescolamento nucleare,
insieme ad anastomosi post-penetrazione nel micelio
colonizzante in cui si ristabilisce il normale assetto
nucleare binucleato della fase a dicarion [WaNg,
MCCaLLUM (2009) su Triticum aestivum L. e T. tur-
gidum L. var. durum]. gli autori comunque non pre-
cisano come avvenga la penetrazione, e conseguente-
mente in questo caso non si possono fare ipotesi su
un ruolo delle anastomosi fra tubetti nei confronti
della modalità della penetrazione stessa. 
BoLToN et al. (2008), invece, descrivono per P. triti-
cina un normale macro-ciclo con relativa penetrazio-
ne indiretta durante lo stadio uredoconidico, non
accennando a fenomeni di anastomosi pre- o post-
penetrazione, né a mutamenti nell’assetto nucleare;
sostengono però, in accordo con WaNg, MCCaLLUM
(2009), la rara presenza e la relativa resistenza all’in-
fezione basidiosporica dell’ospite alternativo
(Thalictrum e Isopyrum spp.) almeno nel Nord
america, attribuendo la variabilità genetica che si
verifica in questa specie quasi esclusivamente allo sta-
dio uredoconidico con spore capaci di svernare;
aspetti questi riguardanti lo svolgimento del ciclo già
presi in considerazione all’inizio di questo lavoro e
messi in evidenza a proposito delle specie con pene-
trazione uredoconidica diretta. Tutto ciò può confer-
mare la presenza in P. triticina dei fenomeni a livello
delle strutture di penetrazione descritte da WaNg,
MCCaLLUM (2009) (anastomosi fra tubetti germina-
tivi uredonidici ecc.) e di conseguenza la possibilità
che sia seguita in qualche caso la strategia della pene-
trazione diretta durante lo stadio uredoconidico. 

Queste considerazioni, che riguardano le specie di
cui è descritta la penetrazione indiretta da parte degli
uredoconidi - H. vastatrix e P. striiformis f.sp. tritici -
o di cui non è riportata la modalità di penetrazione
per questo stadio - P. triticina -, ma che prevedono
anastomosi pre-penetrazione fra tubetti germinativi
e/o anastomosi post-penetrazione a livello miceliare
con ricostituzione del dicarion (unitamente alle par-
ticolarità nello svolgersi del ciclo), portano ad affer-
mare che tutti i fenomeni descritti per le infezioni
durante questo stadio conidico giocano a favore dell’
ipotesi di una possibile, anche se occasionale, pene-
trazione diretta. 
interessante è notare che quanto è stato descritto e
discusso relativamente alle specie con uredoconidi
che attuano una penetrazione diretta nell’ospite - pur
appartenendo alla fase dicariotica delle ruggini -
trova analogia con quanto avviene in Puccinia lage-
nophorae Cooke, il cui ciclo presenta un altro tipo di
spore dicariotiche, gli ecidioconidi, che non attuano
una penetrazione indiretta, ma quella diretta (WYSS,
MULLeR-SCHaReR, 1999). Questa specie è autoica su
Senecio vulgaris L. e, secondo questi a.a., in ambien-
ti particolari risulta essere priva di uredosori e sper-
mogoni e si rinnova con gli ecidioconidi sull’unico
ospite disponibile, penetrandovi direttamente. in
questo caso, sebbene l’assetto nucleare finale dei
tubetti germinativi non sia chiarito, si potrebbe sup-
porre aploide. a questo proposito, WeBSTeR, WeBeR
(2007) riportano che gli ecidioconidi in P. lagenopho-
rae assumerebbero la funzione ripetitiva svolta dagli
uredoconidi (“aecidioid uredinia”), aggiungendo
anche che gli ecidioconidi più vecchi si comporte-
rebbero da teleutoconidi con relativa cariogamia. 
Quanto detto per P. lagenophorae trova riscontro in
HiRaTSUKa (1991) per l’ endo-ciclo autoico di
Endocronartium harknessi J.P.Moore; in particolare,
CUMMiNS, HiRaTSUKa (1983) puntualizzano che le
“telial aeciospores” (ecidioconidi con ruolo di teleu-
toconidi), germinando, producono una struttura
analoga ad un “basidio” in cui avviene cariogamia e
meiosi con successiva formazione non di basidiospo-
re ma di strutture ifali con presumibile funzione di
“peg” di penetrazione; HoPKiN et al. (1988) infine,
descrivono in proposito proprio la penetrazione
diretta dei tubetti germinativi dei particolari “ecidio-
conidi” di E. harknessi su aghi primari ed epicotili di
Pinus contorta dougl. con conseguente colonizzazio-
ne tipicamente monocariotica.
La penetrazione diretta degli ecidioconidi di P. lage-
nophorae e E. harknessi, con tutti gli aspetti che l’ac-
compagnano, può essere utile a sostenere quanto è
stato ipotizzato per interpretare la penetrazione diret-
ta segnalata per gli uredoconidi di alcune specie.
infatti, anche nelle varie tappe delle penetrazioni di
origine ecidioconidica descritte per P. lagenophorae e
E. harknessi si ritrovano strutture con caratteristiche
morfologiche e di comportamento non più proprie
della fase del ciclo a cui appartengono; tutto ciò in
analogia con quanto accade nelle penetrazioni ure-
doconidiche dirette considerate.
Quindi, in generale, si può rilevare che quando la
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dinamica di penetrazione derivante da una spora
dicariotica si manifesta con modalità diretta invece
che indiretta, l’iter della penetrazione mostra struttu-
re e comportamenti propri della modalità diretta
derivante da una spora monocariotica-aplonte. Tutto
ciò confermerebbe il ruolo determinante dell’assetto
nucleare delle strutture di penetrazione degli uredo-
conidi di alcune specie di Uredinales, non solo nei
confronti della strategia di penetrazione, ma anche
nei confronti della morfologia e del comportamento
delle strutture di penetrazione e di quelle di coloniz-
zazione. 
Concludendo, l’ipotesi secondo la quale la penetra-
zione diretta dei tubetti germinativi degli uredoconi-
di di alcune Uredinales non sia casuale, ma abbia una
ragione logica legata all’assetto nucleare aplonte rag-
giunto dalle strutture di penetrazione, si può consi-
derare plausibile. Per avvalorare tale ipotesi dovrà
essere evidenziato che le strutture di penetrazione
originate da tali uredoconidi siano effettivamente
corredate ciascuna da un nucleo aplonte; questa
situazione infatti, probabile esito delle anastomosi fra
tubetti e del riarrangiamento nucleare, non risulta
descritta nella bibliografia. 
infine, il comportamento delle specie considerate
durante il loro stadio uredoconidico, quando si veri-
fichino determinate particolarità o anomalie del ciclo
biologico, potrebbe rappresentare una modalità di
adattamento utile ad assicurare la variabilità genetica
e quindi l’evolversi del rapporto di interazione ospi-
te-parassita.
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RiaSSUNTo - Sono stati esaminati alcuni casi di pene-
trazione negli ospiti che si verificano durante lo stadio ure-
doconidico di alcune specie di Uredinales e che sono
segnalati nella bibliografia per le loro particolarità. i tubet-
ti uredoconidici di tali specie, infatti, nonostante appar-
tengano alla fase dicariotica, attuano la penetrazione nel-
l’ospite con modalità diretta attraverso la parete delle cel-
lule epidermiche e non indirettamente attraverso la rima
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stomatica, allontanandosi così dalla modalità ormai rico-
nosciuta per i diversi tipi di spore del ciclo delle ruggini.
Ciò si verifica generalmente in concomitanza con alcune
particolarità dello svolgimento del ciclo biologico, come la
presenza dei soli uredoconidi, il loro svernamento con la
possibilità di reiterare l’infezione, la mancanza dell’ospite
della fase monocariotica. Le specie segnalate per questo
comportamento sono: Melampsora larici-populina
Klebahn.; M. medusae Thüem.; Physopella zeae (Mains)
Cumm. & Ramachar; Ravenelia humphreyana Henn.;
Puccinia psidii Winter; Phakopsora pachyrhizi Sidow; P.
apoda Har. & Pat. Mains. il deviante comportamento di
queste specie durante la penetrazione dello stadio a dica-
rion nell’ospite porta all’ipotesi che ciò possa essere la con-
seguenza del raggiungimento dell’assetto nucleare mono-
cariotico-aplonte da parte dei tubetti uredoconidici, situa-

zione per cui si attuerebbe la modalità di penetrazione
diretta invece di quella indiretta. il cambiamento dell’as-
setto nucleare nei singoli tubetti destinati alla particolare
penetrazione potrebbe essere l’esito di anastomosi fra
tubetti in fase di pre-penetrazione; questo processo provo-
cherebbe migrazione e fusione dei nuclei, nonché ricom-
binazione dei cromosomi dopo cariogamia e meiosi o in
seguito a ciclo parasessuale, con mutamenti genetici che
condizionano l’evolversi del rapporto di interazione ospi-
te-parassita. i particolari aspetti del ciclo biologico delle
specie considerate potrebbero non permettere l’attuarsi
della variabilità genetica, fenomeno che invece si verifica
quando è presente la fase teleuto-basidiosporica; quindi,
quello che accade durante il loro stadio uredoconidico
rappresenterebbe una efficace strategia per il raggiungi-
mento di tale scopo.

60 LoNgo, NaLdiNi

aUToRi

Nicola Longo (nicola.longo@unifi.it), Biancamaria Naldini, Dipartimento di Biologia, Università di Firenze, Via La Pira 4,
50121 Firenze




