
Strane “entità” biologiche (Procarioti ed Eucarioti)

che sfidano i comuni criteri di classificazione



Organismi di difficile classificazione (‘‘borderline’’)

- Organismi procarioti ed eucarioti difficilmente “inquadrabili” nelle suddivisioni 

classiche dei viventi

- Molto importanti come fonte di informazioni sull’origine della vita e sulle principali 

tappe dell’evoluzione

Alcuni esempi:

- Batteri (quindi Procarioti) con… ‘‘nucleo’’ (Gemmata obscuriglobus, Planctomyces sp.) 

in grado di effettuare l’ossidazione anaerobia dell’azoto organico ad azoto inorganico 

(‘‘anammox’’)

- Batteri ‘‘giganti’’, di dimensioni superiori a quelle di una normale cellula eucariotica 

(Epulopiscium fishelsoni, Thiomargarita namibiensis)

- Batteri resistenti a livelli letali di radiazioni (Deinococcus radiodurans)

- Eucarioti (‘‘Super-Eucarioti’’) con 4 genomi (Guillardia theta e Chlorarachniophytes)

Ed infine vi sono alcuni virus

(che non sono viventi e non sono ‘‘organismi’’, né Procarioti, né Eucarioti) 

ma sono di dimensioni giganti (700 nm, cioè 0.7 μm) rispetto a quelle di altri 

‘‘normali’’ virus (da 30 a 360 nm): saranno trattati in seguito



Gemmata obscuriglobus
(Bacteria, Planctomycetales)

Il genoma di G. obscuriglobus, di grandi dimensioni rispetto a quello di un 

normale genoma procariotico (9 Mb, 8000 geni) è stato interamente 

sequenziato nel 2010 dal J.Craig Venter Institute

I geni sono quasi tutti simili a quelli dei Procarioti, ma alcuni somigliano a 

quelli degli Eucarioti (Devos, Curr. Biol. 23: R705-R707, 2010)

Nel 1991 è stato scoperto uno strano procariota la cui regione 

citoplasmatica contenente la molecola di DNA circolare tipica dei 

Procarioti è avvolta da una membrana (Fuerst e Webb, PNAS 

88: 8184-8188, 1991)



G. obscuriglobus (Planctomycetales)

‘‘the platypus of microbiology’’

N = addensamento di DNA

NB = membrana che avvolge 

la regione contenente il DNA

Ornitorhynchus anatinus (Mammalia Monotremata)

in inglese ‘‘platypus’’

Quando è stato scoperto, G. obscuriglobus è stato 

considerato ‘‘strano come un ornitorinco’’

Immagine al TEM e ricostruzione 

al computer del sistema di 

membrane (in blu) che avvolgono 

le molecole di DNA (in giallo)
(Santarella-Mellwig et al., PLoS Biol. 

11: e1001565, 2013)



G. obscuriglobus appartiene ai Planctomycetales,

batteri “ANnAMmOX” (ANerobic AMmonium OXidation)

che possiedono un anammoxosoma

L’ anammoxosoma è un compartimento citoplasmatico esclusivo dei 

Planctomycetales, delimitato da una singola membrana contenente 

un particolare lipide, il ladderano, formato da anelli di ciclobutano

Nell’anammoxosoma si effettuano le reazioni di ossidazione 

anaerobica dell’ammoniaca (“anammox”)

Fonte: van Niftrik e Jensen, Microbiol. Mol. Biol. Rev. 76: 585-596, 2012



CICLO DELL’AZOTO

2. NITRIFICAZIONE

1. FISSAZIONE

3. AMMONIFICAZIONE
Assimilatoria/
disassimilatoria

5. DENITRIFICAZIONE

4.OSSIDAZIONE  
ANAEROBIA
DELL’AMMONIO

Fonte: van Niftrik e Jensen, 2012



OSSIDAZIONE ANAEROBIA  DELL’AMMONIO 

(processo anammox)

NH4
+ + NO2

-  N2 + 2H2O

Il processo trasforma l’azoto organico in azoto molecolare (N2), quindi è 

svantaggioso per i viventi che necessitano di azoto organico

Il primo microorganismo nel quale è stato identificato il processo anammox è stato 

Brocadia anammoxidans (Planctomycetales): in seguito è stato scoperto anche in 

G. obscuriglobus e altre specie

Il processo è esclusivo del phylum Planctomycetales (circa 30 specie) ed è di grande 

importanza nel campo della ‘‘bioremediation’’ (depurazione di materiali inquinati tramite 

microorganismi) per il trattamento delle acque di scarico contaminate da ammonio e nitriti

Osservato inizialmente a temperature tra 20 e 43 °C, può avvenire anche tra 36 e 52 °C nelle 

sorgenti calde, e tra 60 e 85 °C nelle “hydrothermal vents” della Dorsale Medio-Atlantica 

Fonti: van Niftrik e Jensen, 2012

https://microbewiki.kenyon.edu



I batteri anammox sono impiegati in Olanda 

per il trattamento dei liquami

- ‘‘Sequencing Batch Reactor’’ (SBR) sperimentale con coltura 

di arricchimento del batterio anammox Kuenenia stuttgartiensis, 

costruito in Olanda presso la Radboud University di Nijmegen 

(Kartal et al., Science 328, 702-703, 2010)

- Impianti per il trattamento dei liquami con batteri anammox

sono in funzione dal 2006 nel depuratore cittadino di Rotterdam 

e in alcuni complessi industriali (Hu et al., Appl. Environm. Biol. 

79, 2807-2812, 2013)



Un altro stranissimo batterio:

Epulopiscium fishelsoni

un eccezionale eubatterio le cui dimensioni (0.5 mm) 

superano quelle di una normale cellula eucariotica…

E. fishelsoni accanto ad alcuni 

parameci (Protisti Eucarioti) e ad una 

cellula di Escherichia coli (Eubacteria)

Fonte: Angert et al., Nature 362: 239, 1993. doi.org/10.1038/362239a0



E. fishelsoni, procariota gigante

- Batterio Gram-positivo, simbionte nello stomaco e nell’intestino di 

pesci tropicali erbivori (Acanthurus nigrofuscus, Perciformes)

- Non è chiaro il motivo delle sue grandi dimensioni, ma si ritiene 

che si siano evolute per evitare la predazione da parte dei Protisti,

favorite anche da un genoma complesso e poliploide

Fonte: https://microbewiki.kenyon.edu

- Per risolvere le difficoltà di distribuzione intracellulare dei 

materiali, il batterio ha sviluppato una parete cellulare 

ripiegata ed un complesso “cortex” contenente vescicole e 

tubuli simili a quelli degli Eucarioti

- Non si riproduce tramite scissione binaria, ma tramite una 

insolita forma di sporulazione che produce cellule figlie 

all’interno della cellula madre



Thiomargarita namibiensis (Proteobacteriaceae)

un solfobatterio ancora più grande di E. fishelsoni

- Solfobatterio Gram-negativo, scoperto nei sedimenti costieri della 

Namibia e del Golfo del Messico

- Può raggiungere l’eccezionale diametro di 0.75 mm: è il batterio più 

grande finora conosciuto

Fonti: Schultz et al., 1999; https://microbewiki.kenyon.edu

- Le sue dimensioni sono dovute ad un grande vacuolo citoplasmatico 

nel quale il batterio accumula nitrato, che usa come accettore finale 

di elettroni per ossidare H2S a zolfo ed ottenere energia (Schultz et 

al., Science 284, 493-495, 1999)

- Lo zolfo che si deposita alla periferia del grande vacuolo, dando alla 

cellula un aspetto opalescente



Deinococcus radiodurans Brooks & Murray, 1981
(soprannominato “Conan il batterio” e considerato la forma di vita più resistente del pianeta)

Eubatterio aerobio estremamente resistente al 

disseccamento, all’ossidazione e ad altri tipi di 

danno al DNA, e come conseguenza, 

estremamente resistente alle radiazioni ionizzanti 

e ultraviolette fino a 15000 Gy (1500 Krad)

Fonte: Krisko and Radman, 2013



Nuclei, nucleomorfi e origine degli Eucarioti



Endosimbiosi:
la teoria fondamentale di Lynn Margulis

Lynn Sagan Margulis

(1938-2011)

Fonti: Sadava et al., 2014; 2019



Endosimbiosi I

Fonti:

Sadava et al., 2014; 2019

Karp, 2010



Origine dei compartimenti cellulari

Fonti: Sadava et al., 2014; 2019;  Karp, 2010



Origine del nucleo eucariotico

Fonti: Sadava et al., 2014; 2019

Karp, 2010



Endosimbiosi II

Fonti: Sadava et al., 2014; 2019

…ma esistono alcuni Eucarioti che 

sono il risultato dell’endosimbiosi 

di un Eucariota che ha inglobato 

un altro Eucariota !



Guillardia theta (Cryptomonadinae, Chromista)
un Eucariota con 4 genomi

Il nucleomorfo di G. theta deriva 

da una alga rossa, per 

endosimbiosi secondaria

( un Eucariote che ha inglobato 

un altro Eucariote...)

- Genoma nucleare

- Genoma mitocondriale

- Genoma del cloroplasto

- Nucleomorfo

Fonti: Curtis et al., Nature 492: 59-65, 2012

http://www.algaebase.org



Il nucleomorfo e l’evoluzione del genoma degli Eucarioti

- Nucleomorfi: piccoli nuclei eucariotici, subordinati (“enslaved”) ad altri genomi

- Sono noti due soli gruppi di organismi contenenti nucleomorfi: le alghe criptomonadine

del gruppo Chromista (Guillardia theta) e i Chlorarachniophytes del gruppo Rhizaria

(Chlorarachnion sp.); il sequenziamento del genoma ha dimostrato che il nucleomorfo delle

criptomonadine deriva dal nucleo di un’alga rossa, mentre quello dei Chlorarachniophytes

deriva dal nucleo di un’alga verde

- L’esistenza del nucleomorfo è una ulteriore prova della teoria dell’endosimbiosi, formulata

nel 1967 da Lynn Margulis

- Il nucleomorfo è derivato da un iniziale evento di ingestione di un’alga verde o rossa

(eucariote fotoautotrofo), seguito da una riduzione del genoma dell’organismo

inglobato: il nucleomorfo mantiene solo tre cromosomi e gli altri geni sono trasferiti al 

nucleo della cellula ospite

- Il risultato è un “super-eucariote” con 4 genomi:

- 2 genomi di tipo procariotico (mitocondrio e cloroplasto)

- 2 genomi di tipo eucariotico (nucleo della cellula ospite e nucleomorfo)

Fonte: Curtis et al., 2012



Il genoma del nucleomorfo di G. theta (interamente sequenziato nel 2001) è 

il più piccolo genoma eucariotico finora conosciuto

Il minuscolo e compatto genoma (551 Kb) ha 3 cromosomi lineari, con telomeri e geni 

ribosomiali, codifica per 465 proteine e ha introni piccolissimi (da 18 a 21 bp), più piccoli 

di qualsiasi altro introne (Gilson e McFadden, PNAS 93: 7737-7742, 1996)

I geni codificati sono prevalentemente “housekeeping genes”, cioè geni per il 

mantenimento dei sistemi di replicazione ed espressione

Solo alcune proteine destinate al cloroplasto sono codificate dal nucleomorfo: la maggior 

parte dei geni che codificano proteine del cloroplasto è stata trasferita nel genoma 

nucleare dell’ospite

Fonti: Gilson e McFadden, 1996;  Curtis et al., Nature 492: 59-65, 2012



Il genoma del nucleomorfo di G. theta

Fonti: Gilson e McFadden, 1996; Curtis et al., 2012



Nucleomorfi di Guillardia theta e di Bigelowiella natans 
(Chlorachniophytes)

Fonte: Gilson et al., PNAS 103: 9566-9571, 2006



Genomi algali e nucleomorfi

Il sequenziamento dei genomi nucleari di G. theta e 

di B. natans (Chlorarachniophytes) rivela un esteso 

mosaicismo genetico e biochimico

(Curtis et al., Nature 2012)



Il nucleomorfo di Chlorarachnion reptans (Chlorarachniophytes) deriva da 
una alga verde

Acquisizione del cloroplasto e del nucleomorfo per endosimbiosi secondaria in 

Chlorarachnion reptans (Chlorarachniophytes)

a) Eucariota ameboflagellato

b) Alga verde eucariotica con nucleo e cloroplasto

c) Fagocitosi dell’alga verde da parte dell’ospite ameboflagellato

d) Attuale cellula di Chlorarachnion, con plastidi verdi avvolti da una 

membrana e con accanto un nucleomorfo ciascuno

Fonte: Curtis et al., 2012



Nucleomorfi di Chlorarachniophytes

Lotharella amoeboformis
Chlorarachnion reptans

Fonte: Curtis et al., 2012



Nucleomorfo di Cryptomonas ovata
(Cryptomonadinae)

Cryptomonas possiede un unico mitocondrio

Fonte: Curtis et al., 2012



L’endosimbiosi secondaria avviene anche oggi,
sotto il ‘‘naso’’ (cioè ‘‘sotto gli occhi’’) dei ricercatori…

- Due scienziati giapponesi hanno scoperto un flagellato 

eterotrofo (Hatena arenicola) che ingloba abitualmente 

una alga verde unicellulare a vita libera (Nephroselmis

sp.) (Okamoto e Inouye, Science 310: 287, 2005)

- Una volta all’interno dell’ospite, l’alga verde perde il proprio 

citoscheletro e l’ospite perde la propria capacità di nutrirsi 

per ingestione

- L’ospite modifica il proprio metabolismo da eterotrofo ad 

autotrofo (acquisisce la fotosintesi) e sviluppa la capacità 

di movimento per fototassi

Hatena arenicola + Nephroselmis sp.

Lo studio delle forme di vita riserva sempre tante sorprese…

- Quando l’ospite si divide per mitosi, solo una delle 

due cellule figlie eredita il plastidio

- L’altra cellula rigenera l’apparato di nutrizione 

eterotrofa e si prepara ad inglobare un’altra alga

Fonte: Okamoto e Inouye, 2005



Hatena arenicola e il suo endosimbionte secondario (Nephroselmis sp.)

Fonte:

Okamoto e Inouye, Protist 157: 401-409, 2006


