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I Protozoi furono scoperti in gocce d’ac-
qua dolce sul finire del 1600 dall’olandese
Van Loeweneck (1674), che pure faceva uso
di un microscopio assolutamente primordia-
le (era in realta una semplice lente biconves-
sa fissata ad un supporto meccanico elemen-
tare, anche se capace di facilitare notevol-
mente l'osservazione): questo naturalista,
dopo lunghe ed attente osservazioni, fu in
grado di distinguere molte forme diverse di
Protozoi, da lui detti «animalcula», e di de-
scriverle graficamente in modo cosi preciso
che, in taluni casi, & possibile riconoscerle
ancora oggi, che siamo ormai abituati alle
meravigliose immagini ottenibili col Micro-
scopio Elettronico a Scansione.

Premesso questo, va ricordato che i Pro-
tozoi restarono in realtd per lungo tempo
«oggetti naturali misteriosi» e che essi non
furono recuperati al mondo scientificamen-
te indagabile che alla fine del secolo scorso,
quando ne fu descritto mirabilmente l'infini-
to variare di forma e funzione dal tedesco
Butschli (1876), dall’italiano Balbiani (1882)
e dal francese Maupas (1889).

A circa un secolo di distanza, con una
massa incredibile di dati a disposizione, pos-
siamo definire i Protozoi solamente come
«eucarioti unicellulari» ed individuarne I'ap-
partenenza al Regno Protista, nulla potendo
aggiungere a tale definizione, senza comin-
ciare ad escludere alcune forme di questo
eterogeneo insieme di organismi, comparsi
negli oceani primordiali del nostro pianeta
circa due miliardi di anni fa (Nanney, 1980).

Questa notazione cronologica & di estre-
ma importanza, perché ci dice che i Proto-
zoi, al momento della comparsa dei primi
Vertebrati, circa mezzo miliardo di anni fa,
avevano gia vissuto una storia evolutiva tre
volte piu lunga di quella che ha poi portato
dai primitivi Ostracodermi all'Uomo. A sua
volta, una considerazione di questo tipo, lun-
gi dal costituire un mero sofisma accademi-
co, ci introduce alla comprensione di uno
degli aspetti pitt importanti della biologia
dei Protozoi, di cui, tra l'altro, stiamo ren-
dendoci conto solo in questi ultimi anni:
organismi cosi antichi hanno subito proces-
si di diversificazione estremi, in seguito al-
l'esplorazione dei piu diversi habitat ed al
parallelo adattamento alle piu diverse stra-
tegie di vita. Possiamo concludere dicendo
che i Protozoi rappresentano oggi il gruppo
di viventi che offre la gamma piu vasta,
potremmo quasi dire infinita, di variazioni
sul tema «cellula-eucariotica».

E per questo loro aspetto, unitamente
alla caratteristica singolare di assommare
nella stessa entitd vivente tanto il significa-
to di cellula quanto quello di organismo
completo, che i Protozoi rappresentano’oggi
strumenti privilegiati per ricerche condotte
nei piu diversi campi della Biologia, dalla
genetica allo studio delle interazioni cellula-
ri, dalla elettrofisiologia della membrana
cellulare alla biologia ambientale, fino a
quelli, pitt complessi e delicati, della biolo-
gia evoluzionistica.



Introduzione allo studio della motilita dei
Protozoi

La motilita dei Protozoi fu studiata esau-
rientemente con mentalitd moderna gia da
Jennings (1906), che appunto la sua attenzio-
ne su di essa, intendendola come un tratto
particolarmente importante della loro biolo-
gia. Va qui ricordato per inciso che Carlson
(1962) considerd a sua volta la motilitd dei
Protozoi un elemento cosi caratterizzante la
loro attivitd vitale, da poter essere conside-
rato a ragione il parametro chiave, in base a
cui giudicare addirittura se e quando un
certo protozoo cessi di vivere. Nel suo capo-
lavoro, Jennings auspico lo studio estensivo
ed esauriente di tutto il complesso dell’atti-
vitd motoria di una certa specie, schematiz-
zato mediante elementi d’azione semplici,
tali da poter essere compresi in un insieme
organico piu vasto e completo, da lui indica-
to col termine «sistema d’azione». La sua
brillante intuizione fu tuttavia 4rascurata
dai protozoologi che lo seguirono e solo il
recente fiorire dell’attenzione per il compor-
tamento animale in generale ha condotto
all'introduzione del concetto di «etogram-
max», ad opera di Eibl-Eibesfeldt (1967): fu
infatti questo autore che indico la priorita-
ria importanza del descrivere l'insieme del
comportamento di una data specie, median-
te «una sorta di catalogo delle sue compo-
nenti elementari, tanto qualitative che quan-
titative, l'etogramma», appunto, che permet-
tesse la razionalizzazione pili completa pos-
sibile di un fenomeno cosi complesso quale

¢ il comportamento.
' Lo studio qualitativo e quantitativo del-
la motilita dei Protozoi, oltre ad avere un
ovvio valore intrinseco, offre anche uno stru-
mento di grande rilievo concettuale: dobbia-
mo infatti ricordarci che, nel caso del moto
di organismi acquatici molto piccoli, quali
appunto i Protozoi, le forze viscoelastiche
sono di gran lunga preminenti su quelle
inerziali nel determinarne la modalita di
movimento, a differenza di quanto avviene
invece per gli organismi acquatici piu gran-
di, cui siamo abituati a pensare. In base al
numero di Reynolds, Re = LVp/u, dove
p — densita del mezzo, p = viscosita del
mezzo, L. = dimensioni del corpo in movi-
mento e V = la sua velocita, possiamo affer-

mare che lo stato di moto di un protozoo
riflette, punto per punto e istante per istan-
te, 'attivitd complessiva dei motori cellula-
ri: per i Ciliati in particolare — 1i cui orga-
nuli motori sono costituiti da un notevole
numero di cilia, 'intensita e la qualita del
cui battito sono a loro volta sotto il diretto
controllo del potenziale della membrana cel-
lulare — ci0 equivale a dire che la descrizio-
ne del succedersi temporale dei diversi mo-
duli comportamentali rappresenta un modo
di visualizzare anche le contemporanee va-
riazioni, che si susseguono nello stato del
potenziale di membrana.

Con tutto questo in mente ed incoraggia-
ti dalla constatazione di Van Houten et Al.
(1981), che sottolineano come siano oggi di-
sponibili pochissimi dati descrittivi del com-
portamento motorio dei Protozoi per se, a
fronte di un’enorme messe di dati noti sui
meccanismi molecolari responsabili del con-
trollo di tale motilitad, abbiamo studiato il
movimento di tre specie di Ciliati, nel tenta-
tivo (a) di darne le prime esaurienti descri-
zioni qualitative e quantitative (etogram-
mi), (b) di confrontarne i diversi parametri
con lo scopo di evidenziare possibili diversi-
td significative e (¢) di cercare di andare
pit a fondo nella comprensione delle strate-
gie adattative delle diverse specie, usando
proprio quel nuovo strumento conoscitivo
che & l'etogramma.

(A) ETOGRAMMA DI LITONOTUS
LAMELLA (Ricci et Al, in prep.)

Questo ciliato, lungo circa 250 pm, ha il
corpo compresso lateralmente e si muove
sul substrato con il suo lato destro, che é
regolarmente coperto di cilia e che finisce
per divenire la sua superficie ventrale, fun-
zionalmente parlando (fig. 1). Questa specie
si muove sul substrato lungo archi geometri-
camente perfetti che, da considerari s.s. dor-
soversi, sono destrorsi, invece, dal punto di
vista della geometria della traccia. Il raggio
medio di questi archi (518 pm + 119pm) &
circa il doppio della lunghezza media della
specie e la frequenza con cui essi vengono
interrotti nel tempo ¢ mediamente di circa
45 + 2.5 secondi. Studiando la velocita me-
dia della specie, si & visto che essa & di 189
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fig. 1 - Litonotus lamella: la sua morfologia & caratterizzata dallaccentuata compressione laterale, a seguito
della quale le reali superfici dorsale e ventrale, indicate in maiuscolo, divengono i margini destro e sinistro
rispettivamente, indicati in minuscolo. Analogamente, le superfici sinistra e destra reali, indicate in maiuscolo,
divengono funzionalmente parlando, le superfici dorsale e ventrale rispettivamente, indicate in minuscolo. Per

amore di chiarezze, l'apertura orale & stata rappresentata molto piii aperta ed evidente di quanto invece non
sia nella realta.

fig. 2 - Tre tracciati schematizzati da videoregistrazio-
ni sono stati riportati allo scopo di rappresentare tre
diversi tipi di correzioni di rotta: i tratii ispessiti della
traccia A mostrano due successive CTC, mentre
quello della traiettoria B rappresenta una STC; nella
traccia C, infine, & indicata una RTC, a livello~della
congiunzione tra i due archi.




fig. 3 - La Reazione di Scansamento (SSR) di L.
lamella rappresenta la reazione pitt complessa che
questo organismo sa effettuare spontaneamente, o a
seguito di uno stimolo esterno, col risultato di cambia-
re integralmente la direzione del proprio movimento;
nel disegno & stato evidenziato l'estremo posteriore
del protozoo (macchia scura) per facilitare la visualiz-
zazione dell'intera reazione, schematicamente riporta-
ta nella parte destra. Nel suo moto lungo Farco
iniziale, il litonotus si ferma alfimprovviso (punto 4),
rincula lungo un breve arco (punti 5 e 6), si ferma
ancora in 7, prima di riprendere il moto in avanti
lungo la nuova traiettoria (punti 8, 9, 10 e 11).
L’angolo di cui la traiettoria risulta cambiata (a) &
individuato dalla direzione dell'asse longitudinale del
protozoo al momento del primo stop (punto 4) e da
quella del medesimo asse al momento in cui, muoven-
dosi lungo la nuova traiettoria, interseca la vecchia,
tra i punti 10 ed 11.

pm/sec = 40 pm/sec: se perd misuriamo
la velocitad con cui un Litonotus si sposta
lungo archi ininterrotti, si vede che essa
sale a 206 pum/sec =+ 45 pm/sec. E ovvio
che questa seconda stima della velocita &
piu prossima al vero della precedente, in cui
venivano computati anche i tempi spesi nel-
le correzioni di rotta: rapportata alla lun-
ghezza media della specie ha un valore di
circa 0,86 «unita relative»/sec.

Si sono poi studiate le reazioni motorie
con cui la specie cambia traiettoria durante
il moto sul substrato: si & cosi dimostrato
che linfinita gamma di possibilitd in tal
senso ¢ in realta solo apparente, in quanto i
moduli comportamentali con cui un Litono-
tus cambia traiettoria possono essere de-

scritti esaurientemente da non piu di quat-
tro reazioni-tipo, di seguito riportate secon-
do un ordine -di crescente discontinuita e
drammaticita.

(I) CTC (Continuous Trajectory Change
= Cambio di Traiettoria Continuo): usato
nel 26% circa dei casi, consiste in un gradua-
le cambio di rotta effettuato a velocita prati-
camente immutata (circa 200 pm/sec) ri-
spetto a quella sopra riportata (fig.2.A).

(I) STC (Smooth Trajectory Change
= Cambio di Traiettoria Graduale): usato
assai raramente, nel non pit del 5% dei
casi, ¢ ben riconoscibile per il fatto che il
ciliato si muove, per breve tratto, lungo un
arco sinistrorso di raggio molto ridotto
(fig. 2.B); durante l'esecuzione di una STC,
un Litonotus riduce sensibilmente la veloci-

angolo | frequenza
(o) (%)
<30° 0
30=60°( 8.57
60-90° | 18.57
90-120° [ 25.7
‘120“—150°‘ 25.71
150*180°( 20
180;—360" 1.42

fig. 4 - Schema delle possibili SSR osservate in L.
lamella: per ogni possibilitd sono indicati 'angolo di
correzione e la relativa frequenza di osservazione.



ta, che finisce per aggirarsi su valori di
circa 177 pm/sec, in media.

(ITT) RTC (Rough Trajectory Change
= Cambio di Traiettoria Brusco), circa il
10% dei casi osservati & di questo tipo: il
ciliato si ferma (v = 0 pum/sec) per un tem-
po minimo, circa 1/10 di secondo, in un
punto attorno a cui bascula poi a mo’ di ago
di bussola, prima di riassumere il movimen-
to in avanti lungo un nuovo arco (fig. 2.C).

(IV) SSR (Side Stepping Reaction
= Reazione di Scansamento): ¢ questo il
tipo piu comune di correzione di rotta, essen-
do effettuato nel 59% dei casi (fig.3). 11
ciliato rincula di circa 600 pm, ad una velo-
cita negativa (lo spostamento avviene cioe
verso l'estremita caudale del protozoo) di
circa 170 pm/sec, si ferma poi per un perio-
do brevissimo (minore di 1/10 di secondo) e
riprende poi a muoversi in avanti su di una
nuova traiettoria. E questo l'esempio pil
complesso e radicale di cambiamento di rot-
ta, a seguito del quale il Litonotus si sposta
lungo una nuova traiettoria, che giace a
117° & 47° rispetto alla precedente, invaria-
bilmente spostata in senso orario (fig.4).

Quanto al nuoto di questa specie dobbia-
mo sottolineare che esso rappresenta un mo-
vimento usualmente trascurato da questa
specie, non essendo usato che nel 5% dei
casi, 0 anche pit raramente. I Litonofus nuo-
tano in avanti lungo un’elicoide, ruotando in
senso orario attorno all’asse rettilineo cen-
trale, fendendo l'acqua col profilo dorsale e
mantenendo la superficie destra, ciliata, ri-
volta verso l'esterno (fig. 5). Il passo dell’eli-
coide & di 565 pm + 160 pm, pari a circa
due lunghezze cellulari, ed il raggio & di 40
pm * 10 pm; la velocitd di spostamento
nel mezzo (non quella reale di spostamento
lungo la traiettoria reale, che & ovviamente
superiore), & di 283 pm/sec +72 pm/sec,
pari cioe a 1,13, se rapportata alla lunghezza
media della specie.

Le correzioni di rotta durante il nuoto
sono molto irregolari, a differenza degli ana-
loghi moduli comportamentali su substrato,
e pertanto sfuggono a qualunque tipo di
schematizzazione veridica: si potrebbe ov-
viamente tfrovare una serie di elementi me-
diante i quali descrivere questo o quel tipo
di cambio di traiettoria, ma in questo caso
l'operazione di astrazione concettuale sareb-
be esagerata e finirebbe in ultima analisi

per non riflettere piu la realta dei fencmeni
naturali.

L’ultimo aspetto del comportamento mo-
torio di questa specie che abbiamo studiato
€ quello della predazione, che costituisce un
tratto caratterizzante la specie, essendo Lito-
notus lamella un organismo tipicamente car-
nivoro. Un litonotus, a seguito di un urto
apparentemente casuale con un ciliato op-
portuno, quale per esempio Euplotes cras-
sus, € in grado di paralizzare ed uccidere la
preda con una sola salve delle sue toxicisti
e di ritrovarla poi anche ad una certa distan-
za, interiorizzandola, dopo averla inglobata
in un enorme vacuolo alimentare, che scom-
parird alla vista dopo circa 20 minuti. In
generale possiamo dire che il complesso del-
le reazioni motorie tipiche dell’attivita pre-
datoria di Litonotus & quasi integralmente
diverso dall'insieme dei moduli comporta-
mentali che si osservano normalmente in

asse di
rotazione

asse di
rotazione

fig. 5 - L. lamella nuota lungo un’elicoide avvolta
attorno ad un asse rettilineo. In A & stato rappresenta-
to un Litonotus che sta nuotando verso 'osservatore
(visione anteriore), mentre in B un Litonotus in
allontanamento (visione posteriore).
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fig. 6 - Schema semplificato dell'or-
ganizzazione sistematica dei Ciliati,
secondo la proposta di Corliss
(1979): é evidente l'estrema distan-
za filogenetica tra Litonotus lamel-
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tutte le altre espressioni di attivitd motoria.
Questo dato e di gran rilievo perché ci sta
ad indicare che questa specie, per quanto
primitiva nell’ambito dei Protozoi Ciliati, ha
saputo evolvere un sistema complesso di
reazioni con le quali porsi in modo opportu-
no in rapporto con l'ambiente, aumentando
adeguatamente il repertorio dei propri mo-
duli di comportamento in funzione della pro-
pria strategia adattativa, che & appunto quel-
la del predatore.

(B) GLI ETOGRAMMI DI OXYTRICHA
BIFARIA E DI EUPLOTES CRASSUS

Entrambe le specie sono state scelte per
essere studiate dal punto di vista della loro
motilitd, in quanto (a) erano gia ben note
per molteplici aspetti della loro biologia e
(b) appartengono allo stesso gruppo sistema-
tico, quello degli Ipotrichi. Nel quadro della
sistematica dei Ciliati, dato da Corliss (1979)
e riportato in maniera semplificata in fig. 6,
gli Ipotrichi sono i piu lontani, evolutiva-
mente parlando, dai Pleurostomatida, cui in-
vece appartiene Litonotus lamella: questa

estrema distanza evolutiva & di grande inte-
resse per i possibili raffronti qualitativi e/o
quantitativi tra i rispettivi etogrammi. Gli
Ipotrichi sono Ciliati caratterizzati da una
morfologia generale (fig. 7) in cui la superfi-
cie dorsale convessa nettamente si distin-
gue da quella ventrale, piano-concava: su
quest’ultima sono impiantati gli organuli
motori, costituiti da un numero variabile di
cilia agglutinate»~i cirri, le membranelle ado-
rali (AZM) e la membranella ondulante
(UM).

Oxytricha bifaria, ipotrico dulciaquicolo
lungo circa 110 pm, si muove sul subsirato
lungo una serie di archi geometrici sinistror-
si, collegati da diversi tipi di reazioni, con le
quali il ciliato cambia la direzione del movi-
mento. Benché la velocita media della popo-
lazione sia molto variabile (500 pm/sec +
290 pm/sec), si & visto che un singolo orga-
nismo tende a spostarsi con una sua velocita
tipica e molto costante, diversa da caso a
caso: qualora si rapporti la velocitd media
della specie con la sua lunghezza media,



Oxytricha bifaria

sezione trasversale

fig. 7 - Tavola comparati-
va delle caratteristiche di-
stintive di Oxytricha bifa-
ria ed Euplotes crassus:
Pper ciascuna specie & sta-
to rappresentato, dall'al-
to, lorganismo-tipo, la
sezione trasversale della
coppia, la coppia stessa
ed uno schema, in visio-
ne dorsale, delle traietto-
rie seguite dai pronuclei
migranti nel movimento
verso i pronuclei stazio-
nari complementari.

Schema dello scambio
laborioso dei pronuclei
migranti

otteniamo un valore di circa 4.55 Unita Rela-
tive (UR)/sec.

Osservazione analoga pud esser fatta a
proposito dei raggi degli archi lungo cui
questi ciliati si muovono: benché i loro valo-
ri siano per l'intera popolazione molto di-
spersi (800 pm 4 450 pm), o, in unita di
lunghezza relative, 7,27 + 4,09, ciascuna oxi-
trica si muove preferenzialmente lungo ar-
chi successivi a raggio relativamente costan-
te. Va detto che tanto la velocita che il
raggio preferenziali di una certa Oxytricha
bifaria non sono tuttavia correlati in alcun
modo con suoi parametri dimensionali (lun-

M = macronucleo;

m = micronucleo; AZM

(Adoral Zone Membra-
nelles) = membranelle

adorali; C = cirri;

CM = cirri  marginali;

mi = pronucleo migran-

Schema dello scambio
immediato e diretto deij
pronuclei migranti

te; s = pronucleo stazio-
nario.

ghezza, larghezza, altezza).

Le reazioni che raccordano i tratti suc-
cessivi del moto bidimensionale sul substra-
to sono dello stesso tipo di quelle gia descrit-
te per L. lamella: CTC, STC, RTC, SSR. Va
tuttavia precisato che nel caso di O. bifaria,
a differenza di quanto osservato in L. lamel-
la, il rapporto inverso che corre tra dramma-
ticita della reazione ed entita di correzione
di rotta da una parte e corrispondente dura-
ta nel tempo dall’altra & molto stretto: pur
essendo difficoltosa 1'esatta quantizzazione
del parametro velocita durante le correzioni
di rotta, a causa della loro estrema brevita



fig. 8 - Parte superiore, A: traccia di un'Oxytricha, in
moto sul substrato, la quale interrompe il suo in
avanti con tre successive SSR, che, in A ed in B,
sono indotte da stimoli meccanici esterni (urti con i
granuli di sabbia), mentre in C & eseguita spontanea-
mente. Nella parte destra & schematizzata una singo-
la SSR con i suoi elementi fondamentali: rinculo,
rotazione, ripresa del moto in avanti. Parte inferiore,
B: schema del nuoto elicoidale in avanti di un’Oxytri-
cha, interrotto da una SER (Stop and Reorientation
Reaction), che sposta la traiettoria di un angolo di
circa 60 gradi, in una qualunque delle direzioni
possibili attorno all'asse iniziale del nuoto.

sia nel tempo che nello spazio, & tuttavia
possibile affermare con certezza che la CTC
viene eseguita a velocita virtualmente ugua-
le a quella normale, durante la STC essa si
riduce a valori di pochi micrometri al secon-
do, per divenire uguale a zero nella RTC ed
addirittura negativa nella SSR.

Una considerazione particolare merita la
SSR (fig. 8.A), che &, per O. bifaria, rigida-
mente stereotipata e scomponibile in una
serie di diversi elementi successivi: (a) im-
provvisa interruzione del moto in avantij,

T= 100pmt48}1m
A’= 63°+ 12°

per cause interne e/o esterne; (b) rinculo
lungo la stessa traiettoria «di andata», di
circa 100 pm =+ 40 pm; (c) rotazione ora-
ria di 63° +12° nella quale il ciliato si sposta
facendo perno sulla sua estremitd posterio-
re; (d) ripresa del moto in avanti, lungo un
nuovo arco sinistrorso.

I1 nuoto di O. bifaria, molto raro ed in
generale rapportabile ad un modello di base
simile a quello di L. lamella, & descrivibile
come un movimento molto regolare, lungo
un’elicoide sinistrorsa, percorsa ad una velo-






