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Bioconvezione nel lago di Cadagno:
la forza dei microrganismi
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Riassunto: La prima forma di vita apparsa sulla Terra oltre 3.5 miliardi di anni fa si ¢ sviluppata in un ambiente molto
differente da quello che troviamo ora sul nostro pianeta. Infatti, gli oceani, cosi come I'atmosfera, erano privi di ossigeno,
il quale ¢ apparso solo piti tardi (circa 2.5 miliardi di anni fa) grazie al “Great Oxidation Event”, prodotto dai primi mi-
crorganismi ad aver evoluto la fotosintesi da anaerobica ad aerobica. Non molto distante da noi esiste un ecosistema che
racchiude nelle sue profondita caratteristiche analoghe a quelle presenti negli oceani primordiali: il lago meromittico di
Cadagno in Val Piora. In questo articolo abbiamo studiato il ruolo eco-fisiologico di un particolare fenomeno, chiamato
bioconvezione, che viene prodotto dal “Purple Sulfur Bacterium” Chromatium okenii, un primordiale microrganismo anaero-
bico fotosintetico. Monitoraggi regolari dei parametri chimici, fisici e biologici della colonna d’acqua, in combinazione con
esperimenti, sia in laboratorio (in vitro) che sul campo (i situ), dei parametri fisiologici piti importanti, come la fissazione
della CO,, la crescita cellulare o I'attivita metabolica, hanno dimostrato per la prima volta I'effetto positivo della biocon-
vezione su C. okenii e negativo per gli altri microrganismi anaerobici fotosintetici della fascia batterica. Inoltre, abbiamo
svelato che C. okenii necessita di precise condizioni di luce per poter mettere in atto il movimento coordinato sfociante nella
bioconvezione.

Parole chiave: batteri fototrofi sulfurei, bioconvezione, evoluzione della vita, lago meromittico di Cadagno, PSB Chroma-
tium okenii

Bioconvection in Lake Cadagno: the power of microorganisms

Abstract: The first form of life to appear on Earth more than 3.5 billion years ago was originated in a very different en-
vironment from the one we find now on our planet. Indeed, the oceans, as well as the atmosphere, were without oxygen,
which did not appear until the «Great Oxidation Event» (about 2.5 billion years ago) produced by the first microorganisms
to have evolved photosynthesis from anaerobic to aerobic. Not far from us, an ecosystem exists that encloses in its depths
characteristics like those found in the early oceans, the meromictic Lake Cadagno in Val Piora. In this paper we studied
the eco-physiological role of a particular phenomenon, called bioconvection, which is produced by the «Purple Sulfur
Bacterium» Chromatium okenii, a primordial anaerobic photosynthetic microorganism. Regular monitoring of the chemical,
physical and biological parameters of the water column, in combination with experiments, both in the laboratory (i vitro)
and in the field (in situ), of the most important physiological parameters, such as CO, fixation, cell growth or metabolic
activity, demonstrated for the first time the positive effect of bioconvection on C. okenii and negative effect on the other
similar microorganisms in the bacterial layer. Furthermore, we revealed that C. okenii needs precise light conditions, in order
to be able to set up the coordinated movement resulting in bioconvection.

Keywords: bioconvection, evolution of life, meromictic lake Cadagno, phototrophic sulfur bacteria, PSB Chromatium okenii

Chimica, fisica e vita: un connubio fondamentale

Quando oggi pensiamo al fenomeno della vita sulla
Terra, nelle sue diverse forme e organizzazioni, ¢ ine-
vitabile collegarla alla presenza dell’ossigeno (Blan-
kenship 2010; Sénchez-Baracaldo et al. 2022). Gl

organismi eucarioti (cellule con nucleo) unicellulari o
pluricellulari, cosi come la maggior parte degli orga-
nismi procarioti (cellule senza nucleo), utilizzano 'os-
sigeno presente nell’ambiente per svolgere il processo
di respirazione cellulare, ricavando I'energia necessaria



per le diverse funzioni e attivita cellulari. Questa stra-
tegia di vita, detta eterotrofia’, ¢ di fatto strettamen-
te dipendente dalla disponibilitd di materia organica
prodotta dagli organismi autotrofi, i pitt noti dei quali
sono quelli fotosintetici come piante, fitoplancton e cia-
nobatteri (Junge 2019). Proprio il processo di fotosin-
tesi ossigenica, apparso all'incirca 2.5 miliardi di anni
fa (Uveges et al. 2023), ha permesso all’ossigeno (O,)
di accumularsi gradualmente nell’atmosfera durante
il “Great Oxidation Event”, aprendo di fatto la strada
all’evoluzione della vita pluricellulare con nuove forme
e metabolismi energeticamente pitt efficienti (Khade-
mian & Imlay 2021).

Nel corso della lunga storia evolutiva della Terra, I'os-
sigeno ¢ stato pero assente per molto tempo. Le con-
dizioni chimico-fisiche del passato erano molto diverse
da quelle attuali, con un’atmosfera ricca di azoto, idro-
geno e altri gas merti, ma completamente priva di ossi-
geno (Shaw 2008). Come I'atmosfera, anche gli oceani
primordiali erano ben diversi da quelli attuali, con alte
concentrazioni di elementi ridotti disciold come H,S,
Fe', Mn?>* e H*, che rendevano l’ambiente estrema-
mente riducente (Canfield 1998).

La prima forma di vita apparsa sulla Terra (LUCA:
Last Universal Common Ancestor) presumibilmente
attorno ai 3.8 miliardi di anni fa, in quello che viene
comunemente chiamato “brodo primordiale”, era mo-
dellata da un ambiente fisico-chimico privo di ossige-
no, con processi metabolici primitivi volti a ricavare
I'energia necessaria all’attivita cellulare (Weiss et al.
2018), e quindi alla vita, da composti inorganici ridot-
ti in processi di chemolitotrofia® prima e fotolitotrofia3
poi (Caetano-Anollés et al. 2009).

I primi organismi unicellulari, pionieri della vita sulla
Terra, apparvero in luoghi che offrivano fonti energeti-
che esogene, come per esempio camini idrotermali nel-
le profondita marine e sorgenti termali sulla superficie
terrestre (Lutz & Kennish 1993). Lo stesso processo di
fotosintesi, simile a quello svolto dalle forme di vita
odierne, si sviluppo in microrganismi procarioti anossi-
genici in grado di utilizzare I'energia luminosa del sole
per ossidare composti inorganici donatori di elettroni
(come per esempio Fe?*, H, e H,S) e fissare carbonio
inorganico (Imhoff et al. 2019; Ozaki et al. 2019). I
primi microrganismi fototrofi sarebbero stati proprio
1 “phototrophic sulfur bacteria”, che circa 3.5 miliar-
di di anni fa avrebbero utilizzato ’energia luminosa e
molecole di zolfo ridotto, come soprattutto I'idrogeno
solforato, per fissare ’anidride carbonica (Blankenship
et al. 2004; Frigaard & Bryant 2008).

Gli ambienti naturali che permettono lo studio di que-

1. Eterotrofo: Organismo vivente che per la propria soprawvivenza deve
utilizzare composti organici sintetizzati da altri organismi di tipo autotrofo.
2. Chemolitotrofia: Metabolismo presente in microrganismi di diversi
gruppi filogenetici capaci di ottenere tutta I'energia richiesta per la loro
crescita dall’ossidazione di composti inorganici come idrogeno (H,), idro-
geno solforato (H,S), e metalli ridotti.

3. Fotolitotrofia: Metabolismo presente in microrganismi capaci di otte-
nere I'energia dalla luce e usare composti inorganici come donatori di
elettroni.

sti ecosistemi primordiali, con un ambiente analogo
agli oceani del passato, non sono comuni al giorno
d’oggi. Tuttavia, benché ai nostri occhi possano sem-
brare condizioni di vita impossibili, estreme ed “esoti-
che”, ¢ ancora possibile trovare ambienti simili a quelli
presenti miliardi di anni fa in alcuni luoghi sulla Terra.
Lo studio di queste eccezionali nicchie ecologiche “pri-
mitive” permette di fare un vero e proprio viaggio nel
tempo fino alle origini della vita (Gulati et al. 2017).
Lo studio eco-fisiologico e genetico delle forme di vita
ancestrali consente la comprensione dei primi processi
metabolici che permisero alla vita di adattarsi alle flut-
tuanti condizioni ambientali, fino a raggiungere I’enor-
me biodiversita attuale.

Alle nostre latitudini, il lago di Cadagno ¢ un esempio
di laboratorio a cielo aperto che permette di investiga-
re l'evoluzione della vita modellata dalle componenti
abiotiche* ambientali (Tonolla et al. 2017).

Il lago di Cadagno:

un laboratorio a cielo aperto

Il lago meromittico di Cadagno (46°33” N, 8°43’ E),
situato ad un’altitudine di 1’921 m.s.l. in Val Piora nel
Cantone Ticino (Fig. 1), presenta nelle sue profondita
caratteristiche fisico-chimiche comparabili a quelle pre-
senti nell’eone Proterozoico, dai 2.5 ai 0.5 miliardi di
anni fa, quando fecero la loro comparsa le prime forme
di vita (Canfield et al. 2006; Xiong et al. 2019; Philippi
et al. 2021; Saini et al. 2022). Fa quindi parte dei co-
siddetti “modern analogues”, ecosistemi che offrono la
possibilita di studiare 1 processi alla base della vita mi-
crobica che dominava la biosfera primitiva (Camacho
etal. 2017). La particolarita del lago di Cadagno ¢ data
dalla stratificazione permanente di due strati di acqua:
uno superiore, ossigenato (mixolimnio, da 0 a circa 11
metri di profondita) ed uno inferiore, anossico (moni-
molimnio, da 13 alla profondita massima di 21 metri).
La differente densita di queste due masse d’acqua, de-
rivante dalla particolare composizione geologica della
Val Piora, impedisce il rimescolamento completo del
corpo idrico. La cosiddetta «Sacca di Piora» ¢ caratte-
rizzata dalla presenza di calcari dolomitici tettonizzati e
depositi di gesso con un’idrologia carsica. L'acqua che
si infiltra attraverso la roccia di dolomia riemerge dal-
le sorgenti sotto-lacustri nella regione meridionale del
lago, arricchendosi in contenuto salino ed elevando la
propria forza ionica (9-10 mM). Conseguentemente, la
presenza di un’elevata concentrazione di sali nel moni-
molimnio aumenta la densita in questa fascia del lago.
A dividere le due fasce, ¢’¢ una sottile zona di transi-
zione, chiamata chemoclino (a circa 12 metri di profon-
dita), caratterizzata da marcati gradienti chimico-fisici
mversi (Imboden & Wiiest 1995; Lembi 2001), con
una riduzione dell’ossigeno (O,) e la contemporanea
comparsa di molecole ridotte come I'idrogeno solfora-
to (H,S) (Fig. 2).

Lelevata concentrazione di solfato proveniente dalle
rocce dolomitiche della regione di Piora, e la presen-

4. Componenti abiotiche: Componenti di un ecosistema che non hanno
vita (luce, terra, rocce, acqua, aria, ...).



- =

Figura 1: Panoramica della Val Piora (A) con il lago meromittico di Cadagno (B) e la sua caratteristica zattera (C) per il monitoraggio

\

della colonna d’acqua tramite per esempio una sonda multiparametrica GTD (D).

za di sostanza organica sedimentata lungo la colonna
d’acqua, promuovono la presenza di forme di vita ete-
rotrofa appartenenti ad una eterogenea comunita di
batteri anaerobici solfato riducenti (SRB) nelle oscu-
rita del monimolimnio. In presenza di materia organi-
ca, questt SRB “inspirano” SO,* ed “espirano” H,S,
usando quindi 1l ciclo dello zolfo come metabolismo
centrale. La respirazione legata allo zolfo ha come ef-
fetto quello di liberare importanti concentrazioni di
idrogeno solforato (H,S), che diffonde lungo la colon-
na d’acqua fino alla zona di transizione del chemoclino
(Blankenship et al. 2004).

Alla profondita di 12-14 metri, si trovano I'intensita
di luce e la concentrazione di idrogeno solforato idea-
1i per lo sviluppo di una comunita di batteri fototrofi
sulfurei altamente concentrata (Fig. 3), fino a 107 cel-
lule per millilitro, composta dai “Purple Sulfur Bacte-
ria” (PSB, famiglia Chromatiaceae) dei generi Chromatium,
Lamprocystis, Thiocystis € Thiodictyon, e dai “Green Sulfur
Bacteria” (GSB, famiglia Chlorobiaceae) del genere Chlo-
robium (Tonolla et al. 2005; Decristophoris et al. 2009;
Ravasi et al. 2012; Danza et al. 2017, 2018). Lo studio
della comunita di batteri fototrofi del lago di Cadagno
ha permesso la descrizione di tre nuove specie, due del
genere Thiocystis (Peduzzi et al. 2011) e una del genere
Thiodictyon (Peduzzi et al. 2012). Nel corso degli ultimi
anni, diversi studi scientifici hanno messo in evidenza
la grande importanza di questi microrganismi anaero-

bici nei principali cicli biogeochimici, come quello del
carbonio, dello zolfo o dell’azoto. Infatti, i microrgani-
smi dello strato batterico si sono dimostrati particolar-
mente efficienti nel fissare ’anidride carbonica (CO,),
sia in presenza di luce tramite fotosintesi anossigenica
(Camacho et al. 2001; Musat et al. 2008; Storelli et
al. 2013; Di Nezio et al. 2021), sia in assenza di luce
durante la notte, soprattutto 1 PSB, tramite chemosin-
tesi (Storelli et al. 2014; Berg et al. 2019; Luedin et al.
2019b). Il processo di fotosintesi anossigenica ¢ stretta-
mente legato al ciclo dello zolfo, dove I'idrogeno solfo-
rato (H,S) in questo caso cede gli elettroni per la fissa-
zione dell’anidride carbonica. Cosi facendo, lo strato
batterico (chemoclino) funge anche da filtro biologico
contro 'idrogeno solforato, che ¢ una sostanza tossica
e molto pericolosa per le forme di vita pitt evolute degli
strati pitt superficiali, con un metabolismo legato all’os-
sigeno (Chan et al. 2022). Un’altra peculiarita figlia di
metabolismi del passato ¢ la straordinaria capacita di
questi microrganismi primordiali, sia PSB che GSB, di
fissare I’azoto mnorganico (N,), rendendolo disponibile
per la maggior parte degli organismi viventi (Philippi et
al. 2021; Storelli et al., in elaborazione). Il ruolo centra-
le della comunita anaerobica del chemoclino nell’ecolo-
gia del lago di Cadagno ¢ ulteriormente evidenziato da
una rete trofica molto pitt complessa rispetto alla media
di altri laghetti alpini, che ne fa un luogo molto apprez-
zato dai pescatori, sempre numerosi attorno al lago.
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Figura 2: Nello schema ¢ rappresentata la colonna d’acqua del lago meromittico di Cadagno circondata dalle rocce granitiche (Gneiss,
parte grigia sulla sinistra) e sedimentarie (Dolomia, parte gialla sulla destra), con la sua caratteristica stratificazione, composta dallo
strato superiore ricco in ossigeno (mixolimnio; OX: fotosintesi/respirazione ossigenica) e quello inferiore ricco in sali minerali e privo
di ossigeno (monimolimnio; AX: fotosintesi/respirazione anossigenica). U'acqua che entra in contatto con la dolomia si arricchisce in
sali minerali in soluzione (CaMg(COs), et CaSO,) e, a causa della sua maggior densita, “scivola” sul fondo nella zona del monimolim-
nio (frecce gialle sulla destra). Tra i due strati si trova il chemoclino e nella sua parte inferiore, dove si creano delle condizioni euxiniche
in presenza di luce del sole, si sviluppa la fascia batterica, nella quale ¢ possibile osservare la bioconvezione durante i mesi estivi.

La coesistenza nello strato batterico del lago di Cadagno
di numerose popolazioni batteriche in competizione per
inutrient e la luce, ha favorito lo sviluppo di particolari
strategie di adattamento, come testimoniato dalla gran-
de differenza fenotipica esibita dalle differenti popolazio-
ni di PSB e GSB. Per esempio, il grande PSB Chromatium
okenii, che ha un biovolume 10-15 volte superiore agli al-
tri piccoli PSB, si muove in maniera attiva in funzione di
stimoli esterni (Pfennig 1962; Peduzzi et al. 2011). I pic-
coli PSB, composti da 5 differenti popolazioni, hanno un
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movimento passivo tramite vacuoli gassosi, ma hanno
sviluppato la capacita di aggregarsi con gli SRB, come
per esempio il PSB Thiodictyon syntrophicum (Peduzzi et al.
2003). Infine, 1 GSB sono molto piccoli, con un biovolu-
me 5-10 volte inferiore rispetto ai piccoli PSB, anche loro
con uno spostamento passivo, che perd possono esibire
un sistema di pigmentazione notevolmente pitt sensibile
alle basse intensita luminose, che gli permette dirimane-
re a profondita maggiori rispetto ai PSB (Van Gemerden
& Mas 1995; Di Nezio et al. 2021).

(ISSN 0379-1254)
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Figura 3: Immagine al microscopio a contrasto di fase di un campione d’acqua dello strato batterico, dove si possono vedere i grandi

PSB C. okenii (a), 1 piccoli PSB (b) ¢ 1 GSB (c).

La bioconvezione

Il termine «tassia» indica la capacita dei microrganismi
mobili di “nuotare” verso o lontano da uno stimolo
ruotando o muovendo appendici specifiche, come fla-
gelli o ciglia, la cui attivita ¢ regolata da una complessa
interazione di proteine sensoriali e di risposta. Le tassie
possono essere passive, come la gravitassi, in risposta
alla gravita o all’accelerazione, o attive, come la fo-
totassi e la chemiotassi, in risposta rispettivamente a
gradienti luminosi o chimici (Williams & Bees 2011).
Quando coinvolgono ampie parti di una popolazione
microbica si puo osservare un fenomeno di rimescola-
mento, noto come bioconvezione. La velocita e la scala
spaziale dei movimenti del fluido causati dalla biocon-
vezione sono sostanzialmente maggiori di quelle gene-
rate dal movimento e dalle dimensioni dei singoli indi-
vidui, con conseguente trasporto rapido delle cellule e
produzione di complessi modelli spaziali di concentra-
zione cellulare. In genere, la bioconvezione in ambien-
te acquatico si attiva in presenza di un’elevata concen-
trazione cellulare, se la densita relativa delle cellule ¢
sufficientemente maggiore (del 5-10%) rispetto a quella
dell’acqua circostante e se le cellule condividono un
comportamento di “nuoto” simile. La bioconvezione
puo essere osservata soprattutto in laboratorio (Fig. 4),
ma anche in ambienti naturali acquatici come gli ocea-
ni, dove ¢ stata spesso anche studiata (Katija & Dabiri
2009), o 1laghi, dove ¢ stata osservata per la prima vol-
ta nel lago di Cadagno nel 2015 (Sommer et al. 2017).
Nel suo chemoclino, grazie al movimento sincronizzato
della popolazione dei microrganismi della specie C. oke-

ni, ¢ stato possibile osservare la bioconvezione in am-
bienti d’acqua dolce. Infatti, questi microrganismi sono
in grado di mescolare considerevoli volumi d’acqua,
non agitandola direttamente con 1 loro flagelli, ma rag-
gruppandosi alla ricerca di luce in una zona ristretta in
prossimita del fronte di diffusione dell’ossigeno. Cosi
facendo, causano un aumento della densita e la massa
d’acqua inizia ad affondare, portando con sé i micror-
ganismi in un processo noto come bioconvezione.
Tuttavia, il ruolo della bioconvezione per la fluidodi-
namica e 1 bilancio energetico dei laghi stratificati ¢
stato raramente studiato, nonostante la sua potenziale
importanza per questi ecosistemi, dove le conseguenze
potrebbero manifestarsi in modo pitt marcato rispetto
agli ecosistemi marini, soprattutto a causa delle minori
dimensioni dei corpi idrici.

PSB Chromatium okenii:

la bioconvezione nel lago di Cadagno

"Tra le diverse popolazioni presenti nello strato batteri-
co, il PSB Chromatium okenit ricopre un ruolo ecologico
di primo piano. Infatti, nonostante C. okenii rappresenti
a livello di abbondanza solo circa il 10-15% della co-
munita fototrofica, grazie alle sue grandi dimensioni,
intorno ai 10 pm, corrisponde al 70-80% del biovolume
totale del chemoclino. Il ceppo C. okemii LaCa isolato
dal lago di Cadagno ¢ stato completamente sequenzia-
to ed ha un cromosoma di una grandezza di 3.7 Mb
codificanti ipoteticamente per 3’016 geni (Luedin et al.
2019a). Oltre che per la taglia, questa specie di PSB si
distingue dalle altre presenti nello strato batterico per



Figura 4: I caratteristici “plumes” prodotti dal processo di bioconvezione di C. okenii visti dall’alto (A e B) e di lato (C e D). Queste
immagini sono tratte da uno studio condotto in laboratorio pitt di 60 anni fa (Pfennig 1962).

la presenza di flagelli all’estremita della cellula (Fig. 5,
flagello visto al SEM). Questa struttura cellulare confe-
risce a C. okemiila capacita di esplorare 'ambiente circo-
stante spostandosi attivamente in funzione di gradienti
chimici (chemotassi) e luminosi (fototassia) presenti
nelle acque del lago di Cadagno (Pfennig 1962).

Durante I'inverno, i lago di Cadagno rimane “dor-
miente” nell’oscurita creata da uno spesso strato di
ghiaccio e neve tra novembre e maggio. In seguito lo
scioglimento del ghiaccio superficiale e I'irraggiamento
solare che si estende fino alla profondita del lago “ria-
nima” 1 microrganismi fototrofi e promuove la forma-
zione dello strato batterico nella zona del chemoclino
durante la stagione vegetativa (estate). Laumento della
concentrazione di cellule di C. okenii che nuotano in ma-
niera sincronizzata verso la superficie, ha come effetto
Paumento di densita nella zona del chemoclino, dove
c’¢ ossigeno in minime concentrazioni, il che induce
un’instabilita dell’acqua circostante, che “affonda” pro-
ducendo anche in natura caratteristici “plumes” batte-
rici, osservati in laboratorio pitt di 60 anni fa (Fig. 4).
Una volta raggiunta una zona di stabilita, le cellule
di C. okenz, trasportate in modo passivo all'interno di
questi “plumes”, si riorientano nuotando nuovamente
in modo attivo verso l'alto. In questo modo si gene-

ra un moto convettivo, che si autoalimenta tra le fasi
di motilita attiva e trasporto passivo (forza di gravita).
Questo fenomeno, chiamato bioconvezione (Bouffard
& Wiiest 2019; Sepulveda Steiner et al. 2021), ¢ sta-
to osservato per la prima volta in ecosistemi d’acqua
dolce, fuori dalle condizioni di laboratorio, proprio nel
lago di Cadagno, grazie a uno studio internazionale
che ha coinvolto ricercatori di diversi istituti: SUPSI,
il Politecnico federale di Zurigo, Eawag, e Max Planck
Institute di Brema (Sommer et al. 2017). Infatti, utiliz-
zando misurazioni i situ, esperimenti di laboratorio e
simulazioni numeriche ¢ stato possibile dimostrare la
correlazione diretta tra la presenza del PSB C. okenii e
la bioconvezione. Questo fenomeno naturale ¢ la dimo-
strazione dell’incredibile forza che puo essere generata
da organismi microscopici. Tuttavia, la sua rilevanza
eco-fisiologica per la comunita microbica dello strato
batterico, cosi come per C. okenii, ¢ ancora poco cono-
sciuta e tuttora oggetto di ricerca.

Effetti eco-fisiologici della bioconvezione

Lo studio ecologico di un sistema complesso necessi-
ta di un approccio multidisciplinare, in modo da poter
coprire diversi aspetti e ottenere un risultato affidabile.
Per esempio, 'eco-fisiologia studia le interazioni tra gli



organismi viventi in relazione al loro ambiente, concen-
trandosi soprattutto su processi fisiologici responsabili
dei cicli biogeochimici principali. Il progetto BIOCAD
finanziato dal Fondo nazionale svizzero (SNF-179264;
Bioconvection-mediated microbial ecophysiology in aquatic sy-
stems: Multi-scale dynamics in the chemocline of meromictic Lake
Cadagno) ha sfruttato un approccio multidisciplinare
raggruppando esperti nella fisiologia dei PSB/GSB,
del monitoraggio e dello studio del movimento. La
combinazione di esperimenti sul campo e in laborato-
rio, assieme ad un costante monitoraggio dei parametri
fisico-chimico-biologici della colonna d’acqua del lago
di Cadagno, hanno permesso di capire le cause e gli
effetti della bioconvezione sull’eco-fisiologia nello stra-
to batterico. Per gli esperimenti fisiologici sono state
selezionate le tre specie pitt abbondanti dello strato bat-
terico, ossia 1 PSB C. okenii ceppo LaCa e, Thiodictyon
synthophicum ceppo Cad16™ e il GSB Chlorobium phaeo-
bacteroides ceppolVII D7 (conteggi del 2016, dati non
presentati). Questi tre microrganismi sono stati scelti
in modo da rappresentare differenti tipologie di cellule:
cellule grandi (8-10 pm) e mobili (PSB C. okeni), cellu-
le piccole (2-4 pm) e “fluttuant” (PSB 7. synthrophicum
Cadl16"), cellule molto piccole (0.5-1.0 pm) con pig-
mentazione diversa (GSB Chlorobuum phaeobacteroides).
Inoltre, le tre specie rappresentano la grande maggio-
ranza di cellule presenti nello strato batterico con circa
80% del totale delle cellule fototrofe (Di Nezio et al.
2021).

Il monitoraggio della colonna d’acqua ¢ stato condotto
durante la stagione estiva, tra giungo e ottobre, quando
il lago non ¢ coperto dal ghiaccio, grazie a misure rego-
lari dei parametri fisici, chimici e biologici responsabili
della stratificazione, come temperatura, salinita, con-

centrazioni in ossigeno e composti dello zolfo, torbidita
e relativo conteggio cellulare (Storelli et al., in elabo-
razione). Questo monitoraggio continuo ha permesso
di dimostrare I'elevata stabilita della stratificazione del
lago di Cadagno, che sembra non essere influenzata
da fattori esterni, come la situazione meteorologica.
Sebbene la stratificazione del lago sia molto stabile,
la comunita dello strato batterico ha invece mostrato
una grande variabilita, sia intra- che inter-stagionale in
funzione delle varie condizioni meteorologiche, confer-
mando ulteriormente I'importanza dei fattori abiotici
nel modellare e sviluppare la componente biotica. Il
fenomeno della bioconvezione ¢ regolarmente osserva-
bile tra fine giugno e fine agosto, mentre in settembre
non si ha pitt la presenza dei classici profili omogenei
di temperatura, conducibilita e torbidita che caratteriz-
zano e segnalano la presenza di tale fenomeno. Espe-
rimenti recenti hanno confermato che la principale
differenza ambientale tra il periodo con e quello senza
bioconvezione ¢ legata soprattutto alla luce, sia a livello
di intensita che di durata. Infatti, in laboratorio ¢ stato
osservato che un periodo di luce simile a quello di set-
tembre (quando la bioconvezione non ¢ presente), di
circa 12 ore di luce e 12 ore di buio, mostra una ridu-
zione della curva di crescita di C. okenii (ceppo LaCa) ri-
spetto ad un periodo di luce simulante quello osservato
a fine giugno, di 16 ore di luce e 8 ore di buio. Questo
effetto non ¢ invece stato osservato per 7. syntrophicum
ceppo Cadl6™ e C. phaeobacteriodes ceppo 1VII D7 (Di
Nezio et al., in elaborazione). La luce risulta cosi essere
un primo fattore fondamentale per lo sviluppo della
bioconvezione nel lago di Cadagno. Oltre alla luce, il
movimento di C. okenii ceppo LaCa ¢ stato testato per
altri parametri, come per esempio la concentrazione di

Figura 5: Immagine al microscopio elettronico a scansione (SEM), dove si vede chiaramente un lungo flagello spuntare dall’estremita
inferiore (riferito all'immagine) della cellula di un C. okenii ceppo LaCa coltivato in laboratorio.
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ossigeno e idrogeno solforato. Il confronto tra risulta-
ti ottenuti in laboratorio e quelli osservati nello strato
batterico ha messo ulteriormente in evidenza come
non sia possibile studiare un ecosistema naturale solo
tramite esperimenti, simulazioni o modelli (Keegstra et
al. 2022). Infatti, il comportamento natatorio di C. oke-
nu cosi come I'aspetto della cellula, soprattutto a livello
di forma e contenuto, sono risultati essere molto diver-
si tra condizioni di crescita in laboratorio e ambiente
naturale (D1 Nezio et al., in elaborazione).

La difficolta di ottenere risultati eco-fisiologici affida-
bili in laboratorio ¢ stata compensata dalla possibilita
di poter studiare in maniera efficace il lago di Cada-
gno, grazie alla fondazione Centro di biologia alpina
(https://www.cadagno.ch), con le sue strutture in pros-
simita del lago. Il confronto fisiologico e genetico dei
tre microrganismi modello inseriti nel loro contesto
naturale tra luglio (16 luglio 2020, bioconvezione atti-
va) e settembre (17 settembre 2020, nessuna bioconve-
zione), mostrano chiaramente un effetto positivo della
bioconvezione sul fitness (p.es. fissazione della CO,) di
C. okenii, e negativo sugli altri microrganismi dello stra-
to batterico e viceversa (Di Nezio et al., in elaborazio-
ne). Questo risultato aumenta sostanzialmente la cono-
scenza eco-fisiologica degli effetti della bioconvezione;
oltre all’effetto gia conosciuto di trasporto di nutrienti
(nel nostro caso idrogeno solforato), abbiamo anche
dimostrato il ruolo centrale della luce e effetto desta-
bilizzante della turbolenza sugli altri microrganismi.

Conclusioni (o la Vita in gradienti ambientali)

Il fenomeno della bioconvezione, osservato e caratte-
rizzato per la prima volta in un ambiente d’acqua dolce
nello strato batterico del lago di Cadagno, ¢ la dimo-
strazione di come esseri microscopici, come in questo
caso 1 PSB C. okenz, siano in grado di modificare pro-
fondamente - e in modo attivo, aumentando la loro
competitivita — 'ambiente circostante. I dati attualmen-
te a disposizione suggeriscono la capacita di C. okenii
di indurre il processo di bioconvezione in funzione di
fattori abiotici ben specifici come, per esempio, la luce
o la disponibilita di idrogeno solforato. Inoltre, oltre
a trasportare l'idrogeno solforato nella zona fotosin-
tetica ottimale, la turbolenza provocata dalla biocon-
vezione estromette gli altri organismi da questa zona,
cosi che C. okenii ha la possibilita di “sbaragliare” la
concorrenza e proliferare in maniera ottimale. Questo
comportamento dimostra l'abilita dei microrganismi
nell’adattare i propri tratti fenotipici in modo dinamico
in base all’ambiente circostante. Combinando i paral-
lelo studi in ambiente naturale con studi in laboratorio
in condizioni controllate, ¢ possibile comprendere in
modo dettagliato e approfondito I'intima natura del-
le risposte eco-fisiologiche di specifiche popolazioni di
microrganismi in condizioni ambientali in continuo
cambiamento.

Nella loro innumerevole diversita, tutte le forme di
vita (dagli organismi multicellulari piti complessi ai mi-
crorganismi unicellulari pitt “semplici”) sono soggette
a fattori di stress provenienti dall’ambiente esterno che
possono influenzarne e/o comprometterne l'ottimale
attivita e il comportamento cellulare. Le pressioni abio-

tiche e biotiche sono fondamentali per determinare il
corretto funzionamento di un ecosistema, che deve po-
tersi adattare in maniera equilibrata ai costanti cambia-
menti. Lo studio dell’ecologia microbica ¢ fondamen-
tale per monitorare lo stato di salute di un ecosistema.
Infatti, virus, batteri, funghi unicellulari e protisti sono
le forme di vita pitt semplici e quindi, di regola, pit
rapide ad avvertire un cambiamento nell’ambiente e
anche ad adottare strategie di adattamento. In questi
tempi, dove 1 cambiamenti climatici in atto, provocati
dall’eccessivo rilascio di gas serra nell’atmosfera, stan-
no inequivocabilmente cambiando in modo profondo
il nostro pianeta, la capacita di osservare il cambia-
mento di attivita eco-fisiologiche delle forme di vita
pitt semplici potrebbe avere risvolti positivi anche per
la nostra resilienza come forme di vita complessa.
Risulta percid fondamentale per ogni forma di vita
adattarsi alle nuove condizioni ambientali, sia abioti-
che, come per esempio 1 cambiamenti climatici, sia bio-
tiche, come la competizione tra organismi per nuove
nicchie ecologiche. La concorrenza per le stesse risorse
energetiche da vita a quel processo di selezione che &
alla base dell’evoluzione.
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