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REsuMm

Els microorganismes tenen un paper clau en els ecosistemes terrestres i aquatics, con-
trolant els principals fluxos biogeoquimics. Tot i que ja fa diverses decades que s’estudia
lecologia microbiana, la nostra capacitat d’entendre o de predir les respostes taxonomiques
i funcionals de les comunitats microbianes als canvis en les condicions ambientals encara és
molt limitada. Es possible que una de les raons sigui que les comunitats microbianes conte-
nen especies que no estan ben adaptades a 'ambient local i no contribueixen al funciona-
ment de la comunitat, ja que els microorganismes poden dispersar-se pertot arreu i poden
romandre inactius fora dels seus habitats durant llargs periodes de temps. El desenvolupa-
ment de tecnologies de seqiienciacié massiva d’acids nucleics ha permes un accés millor a
la diversitat microbiana i ha eixamplat 'escala dels estudis, que revelen que els microbis
sovint formen part de metacomunitats en queé les comunitats locals estan connectades per
la dispersi6 de les especies. Tot i aix0, disciplines com la limnologia i 'oceanografia micro-
bianes (I'estudi dels microorganismes d’aigua dolga i marina, respectivament) sovint duen
a terme estudis de manera aillada, la qual cosa proporciona una visi6 fragmentada d’un
moén microbia que esta connectat naturalment. Aquesta publicaci6 resumeix el que hem
apres en els darrers anys sobre la dispersid i la connectivitat microbianes i el paper que
tenen en lestructuracio i en el funcionament de les comunitats aquatiques centrant-nos
en el bacterioplancton. Aquesta recerca ha revelat que els microbiomes terrestres, els d’ai-
gua dolga i els marins estan intimament connectats per rad del transport de taxons per
'aigua, Iaire o altres processos, com ara I’enfonsament de particules al mar. Per tant,
per comprendre els factors que determinen la biogeografia microbiana i les seves conse-
qiiencies ecologiques cal anar més enlla dels limits hipotetics dels ecosistemes. Compartir
coneixement i experiéncia entre disciplines tradicionalment independents és fonamental
per avangar cap a una visioé holistica de I'’ecologia microbiana que consideri els vincles
d’espécies entre diferents ecosistemes.
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1. EL BACTERIOPLANCTON: ACTORS CLAU ALS ECOSISTEMES AQUATICS

La Terra és un planeta microbia. Els microbis son presents a tota mena d’ha-
bitats, i son responsables d’'innombrables reaccions quimiques que afecten el
nostre entorn i el nostre organisme. Malgrat la mida minuscula, la seva biomassa
collectiva supera la dels humans o les balenes, i les seves diverses funcions im-
pacten en cicles biogeoquimics d’importancia global (Whitman et al., 1998;
Falkowski et al., 2008).

El funcionament biogeoquimic i el de les xarxes trofiques als ecosistemes
aquatics estan intimament vinculats a les comunitats microbianes. A la base de les
xarxes alimentaries, els bacteris en suspensid (és a dir, el bacterioplancton), que
son els microorganismes aquatics de vida lliure més abundants, controlen el flux i
el desti del carboni i dels nutrients; poden incorporar gran part de la materia orga-
nica dissolta (MOD) present a 'entorn, i poden respirar-la com a dioxid de carbo-
ni (CO,) o incorporar-la a la seva biomassa. Aquest carboni bacteria es transfereix
després a nivells trofics superiors, atés que els bacteris aquatics son consumits ac-
tivament per altres microorganismes, com els flagellats o els ciliats (figura 1). Als
ecosistemes aquatics, la MOD disponible per al bacterioplancton prové de dife-
rents fonts: pot ser produida autoctonament per les algues o el fitoplancton (mi-
croalgues i cianobacteris), que, de la mateixa manera que les plantes terrestres,
converteixen CO, en materia organica mitjangant la fotosintesi, o també pot arri-
bar de manera alloctona a I'ecosistema aquatic en forma de carboni provinent
dels ecosistemes terrestres circumdants (figura 1). Altres processos trofics, com
les interaccions depredador-presa i la lisi viral, també resulten en la producci6 de
MOD (Nagata, 2000).

El descobriment d’aquesta via del carboni i de I'energia controlada per bacte-
ris, coneguda com el bucle microbia (microbial loop) (Azam et al., 1983), va com-
portar un canvi important de paradigma respecte de la xarxa trofica classica, una
visié que considerava que els organismes del fitoplancton estaven situats a la base
de la xarxa trofica i els bacteris hi tenien un paper insignificant. Avui dia, pero,
esta ben establert que els processos a escala de comunitat, com la respiracié bacte-
riana o la produccié de biomassa, tenen implicacions en I'ambit de I'ecosistema
(Del Giorgio i Williams, 2005; Gasol et al., 2008). Per exemple, s’ha estimat que els
bacteris fotosintétics marins (per exemple, els cianobacteris unicellulars perta-
nyents als géneres Synechoccocus o Prochlorococcus) son responsables de fins a un
25 % de la produccié primaria del planeta (Kirchman, 2012), ja que produeixen
una quantitat important de 'oxigen que respirem. A més, 'activitat de bacteris i
arqueus (altres microorganismes unicellulars que també sén procariotes, com els
bacteris) pot explicar les emissions netes de meta i CO, dels llacs a I'atmosfera,
tots dos importants gasos amb efecte d’hivernacle amb rellevancia en els cicles
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FIGURA 1. Representaci6 esquematica d’una xarxa trofica microbiana aquatica, en qué es mostra
com el bacterioplancton consumeix gran part de la matéria organica dissolta (MOD) produida inter-
nament per organismes fotosintetics (fitoplancton), alliberada durant diferents processos en la xarxa
trofica, com la predacié o la lisi viral, o transportada des dels ecosistemes terrestres circumdants. Els

bacteris respiren una part del carboni que incorporen, alliberen CO, i contribueixen a les emissions

de CO, des dels llacs, per exemple. En canvi, el carboni incorporat a la biomassa bacteriana es pot
transferir a nivells trofics superiors mitjancant 'anomenat bucle microbia (Azam et al., 1983).

globals de carboni (Duarte i Prairie, 2005; Bastviken et al., 2008; McCallister i
Del Giorgio, 2008; Raymond et al., 2013). Alguns grups bacterians com els meta-
notrofs, que consumeixen el meta produit pels arqueus metanogenics als llacs,
poden reduir fins a un 99 % aquest gas amb efecte d’hivernacle abans que s’escapi
a l'atmosfera (Bastviken et al., 2008). Els microorganismes aquatics i les seves in-
teraccions tenen, per tant, papers essencials en processos biogeoquimics d’impor-
tancia global, la qual cosa explica I'interes per comprendre’n I'ecologia i la funcié
en els ecosistemes.

Durant més de tres décades, aquesta consciencia de la rellevancia dels micro-
bis ha motivat moltes investigacions sobre la seva distribuci6 i el seu funciona-
ment en tota mena d’ecosistemes, i el coneixement sobre I'ecologia, la diversitat i
la biogeografia dels microorganismes aquatics i terrestres ha crescut enormement
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des d’aleshores. Tanmateix, la nostra capacitat d’entendre i/o0 predir les respostes
de les comunitats microbianes als canvis en les condicions ambientals és encara
limitada, i establir els vincles entre 'estructura de la comunitat microbiana i la
funcié dels ecosistemes continua sent un repte fonamental en ’ecologia microbi-
ana (Fuhrman, 2009). Aixo és degut al fet que els canvis en la composicié d’espe-
cies microbianes no sempre es tradueixen en canvis en la funcié de les comunitats
(i, en conseqiiencia, en el funcionament dels ecosistemes, Bier et al., 2015; Rocca
et al., 2015). A més, ara sabem que, per la petita mida cellular dels microbis i les
seves nombroses poblacions, els microbis es poden dispersar molt més eficient-
ment que organismes més grans, i son capagos de persistir inactius fora dels seus
habitats durant periodes llargs (Jones i Lennon, 2010; Martiny, 2015; Langenheder
et al., 2016; Sebastian et al., 2018). Aixo implica que alguns taxons dins de les co-
munitats poden ser bacteris alloctons inactius que han estat transportats des d’al-
tres llocs, i aix0 vol dir que la seva preséncia no reflecteix 'adaptacié al medi i que
poden no contribuir al funcionament de la comunitat. Com que la major part del
coneixement actual sobre comunitats microbianes naturals deriva d’estudis que
consideren un sol tipus d’ecosistema (és a dir, només sols, només rius, només
I'ocea), rarament es tenen en compte les implicacions potencials de la dispersi6
microbiana entre ecosistemes diferents.

En aquest assaig revisaré el paper, en gran part ignorat, de la dispersié en
'ecologia i la biogeografia microbianes, i mostraré diversos exemples que confir-
men que és essencial considerar la connectivitat entre les comunitats i els ecosis-
temes per interpretar correctament 'estructura de les comunitats i els patrons de
biodiversitat que s’observen. En particular, cal superar els limits hipotetics dels
ecosistemes, atés que els microbiomes terrestres, d’aigua dol¢a i marins, i els seus
processos, estan intimament connectats a la natura (Xenopoulos et al., 2017;
Doods et al., 2020).

2. EL DESENVOLUPAMENT DE TECNIQUES I ’ORIGEN DE LA BIOGEOGRAFIA
MICROBIANA

El descobriment del bucle microbia data del 1974 (Pomeroy, 1974), quan els
cientifics van comengar a ser conscients de la rellevancia d’aquests microorganis-
mes en els ecosistemes naturals (vegeu Williams i Ducklow, 2019, per a un repas
complet de les investigacions inicials que van donar lloc a I'establiment del con-
cepte bucle microbia). Aquest descobriment, aixi com gairebé tots els altres desco-
briments en el camp de la microbiologia, va estar vinculat als desenvolupaments
metodologics.

La creenga inicial que els bacteris eren poc importants en els ecosistemes
aquatics es devia al fet que la seva biomassa havia estat molt subestimada. Les pri-
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meres estimacions d’abundancies bacterianes es basaven en el creixement d’aillats
en plaques d’agar, és a dir, plaques que contenen un medi de creixement solidifi-
cat amb nutrients afegits on les cellules bacterianes creixen i formen colonies de-
tectables visualment (per exemple, ZoBell, 1946, figura 2). Més tard, es va demos-
trar que aquesta técnica subestima molt el nombre real de bacteris viables presents
en una comunitat, ja que només unes poques espécies poden créixer en aquestes
condicions de cultiu; de fet, actualment esta ben establert que no s’ha pogut culti-
var la major part de la diversitat bacteriana present a la majoria de biomes (Steen
et al., 2019). Més endavant, el desenvolupament de la microscopia d’epifluores-
céncia (per exemple, Hobbie et al., 1977) va permetre visualitzar céllules bacteria-
nes individuals tenyint-les amb colorants fluorescents, i els investigadors van co-
mengar a tenir una idea més real de 'abundancia bacteriana a 'ocea i a altres
ecosistemes (figura 2).

La identificaci6 de grups bacterians basats en la seva morfologia (per exemple,
coccoides, en forma de vareta, céllules allargades, figura 2), en altres caracteristi-
ques fenotipiques, com ara la preséncia de pigments (per exemple, els diferents
colors de les colonies bacterianes en la figura 2), o en caracteristiques quimiques o

Aillats bacterians creixent Bacteris tenyits sota
en plaques d’agar el microscopi d’epifluorescencia

4

- //'/

FIGURA 2. Les primeres estimacions de 'abundancia de bacteris dels ecosistemes naturals es basa-
ven en el nombre d’aillats bacterians que creixien en plaques d’agar, cosa que va subestimar les mesu-
res d’abundancia bacteriana perqué només una petita part dels taxons bacterians poden créixer en
aquestes plaques. Més endavant, el desenvolupament de la microscopia d’epifluorescéncia va perme-
tre visualitzar bacteris en mostres naturals mitjangant el marcatge amb tincions fluorescents, i aixi es
van obtenir les primeres estimacions acurades del nombre real de bacteris en els ecosistemes naturals.
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estructurals de les parets cellulars bacterianes (per exemple, Saida et al., 1998) té
una resolucié molt limitada, i no permet classificar 'enorme diversitat d’espécies
presents a les comunitats bacterianes naturals.

La revoluci6 en la taxonomia dels bacteris va comengar amb el microbioleg
Carl R. Woese, que va crear una nova classificacié molecular basada en la compa-
raci6 d’un gen entre espeécies, el gen de 'RNA ribosomic (rRNA) 16S (Woese i
Fox, 1977). Woese creia que la informaci6 continguda al DNA podria descobrir
les relacions evolutives ocultes entre tots els organismes vius, perqueé quan les cél-
lules es divideixen i copien el seu DNA hi ha errors que s’acumulen amb el pas del
temps en les seqiiencies géniques. Els gens que muten a un ritme conegut es po-
den utilitzar com a rellotges evolutius per determinar el moment en que dues es-
pecies es diferencien d’un avantpassat comd, la qual cosa permet situar tots els
organismes vius en un sol arbre evolutiu de la vida. Es va triar el gen de 'rRNA
16S perque és present i té la mateixa funcid en tots els organismes (en eucariotes,
és a dir, en tots els animals, plantes, fongs i protists, el gen és una mica més gran i
s’anomena gen de 'TRNA 18S) i perque se sap que canvia lentament amb el temps.
Aquest gen codifica la subunitat petita dels ribosomes, estructures fetes d’rRNA i
proteines que tradueixen 'expressi6 dels gens en proteines. Comparant les se-
qiiencies d’aquests rRNA en diferents cultius microbians, Woese i Fox (1977) van
trobar que els taxons bacterians individuals es podrien distingir en funci6 de les
seves seqiiéncies geniques d’TRNA 16S. A més, van descobrir una nova branca de
I'arbre de la vida, els arqueus, que es diferenciaven clarament dels bacteris i dels
eucariotes. Aquesta va ser I'espurna per a 'explosid posterior d’estudis i de desen-
volupaments metodologics que ens han portat a I'estat actual de 'ecologia bacte-
riana, i nombrosos avencos en I'ecologia i la biogeografia de microorganismes en
ecosistemes naturals es basen en estudis dels marcadors genétics rRNA 16S i 18S
(per exemple, Salazar i Sunagawa, 2017).

Inicialment, els estudis que avaluaven la diversitat bacteriana utilitzaven bi-
blioteques de clons dels gens rRNA 16S o metodes d’empremta genética (genetic
fingerprinting methods), com ara 'anomenada DGGE (electroforesi en gel de gra-
dient desnaturalitzant, de 'angles denaturing gradient gel electrophoresis, Muyzer
et al., 1993), que van permetre les primeres comparacions entre comunitats natu-
rals. Actualment, sabem que aquests métodes només detecten els membres més
abundants de la comunitat, pero la seva aplicaci6 a les comunitats microbianes
naturals va fer avancar la nostra comprensié dels factors biologics i ambientals que
determinen la composici6 de les comunitats bacterianes. Aquests estudis van reve-
lar que, de la mateixa manera que les plantes i els animals, els microbis estan sot-
mesos a forces ecologiques com la seleccié ambiental d’especies i les interaccions
biologiques que n’expliquen la distribuci6 a la natura. Per exemple, la composicié
d’espécies de les comunitats microbianes canvia clarament al llarg de gradients de



METACOMUNITATS MICROBIANES 15

salinitat o temperatura (Bouvier i Del Giorgio, 2002; Lozupone i Knight, 2007; Bar-
beran i Casamayor, 2012; Logue et al., 2015a). Els processos biologics, com les inte-
raccions amb el fitoplancton, la depredacié per bacterivors o la infeccié per virus,
també poden afectar significativament la composicio d’espécies de les comunitats
bacterianes (Bouvier i Del Giorgio, 2007; Boras et al., 2009; Sarmento i Gasol, 2012).

Més recentment, I'arribada de plataformes de seqiienciacié d’alt rendiment,
com ara les tecnologies 454 o Illumina, que permeten una seqiienciacié massiva
del DNA ambiental, va revolucionar el camp de I'ecologia microbiana en perme-
tre una avaluacid extremament detallada de la diversitat dins de les comunitats
microbianes. Des de llavors, grups cientifics de tot el mén han generat una gran
quantitat de coneixement i una acumulacié massiva d’informacié genetica a les
bases de dades publiques. Avui sabem que els bacteris i els arqueus s’estenen per
gairebé tot 'arbre de la vida, amb una enorme diversificaci6 d’espécies, i les plan-
tes i els animals s6n només una branca minudscula de I'arbre (Hug et al., 2015).
Cada any es descobreixen nous grups microbians (per exemple, 47 filums nous
de bacteris i arqueus descoberts en un sol aqiiifer, Anantharaman et al., 2016), de
manera que sembla que estem lluny de tenir una visié6 completa de la diversitat
microbiana.

Un dels principals descobriments relacionats amb aquesta revolucié técnica
va ser que, en comparacié amb les plantes o amb els animals, les comunitats bac-
terianes contenen un nombre excepcionalment alt de taxons rars (taxons presents
a abundancies molt baixes), i representen el reservori més gran de diversitat bio-
logica i metabolica de la biosfera (Pedrés-Alio, 2012; Locey i Lennon, 2016).
Aquests aven¢os metodologics van permetre anar més enlla de la descripcié de
només els taxons dominants i van donar a conéixer que, com més profundament
es caracteritzen les comunitats microbianes, més espécies rares apareixen. Aquest
reservori de bacteris rars ('anomenada biosfera rara, Sogin et al., 2006) va cridar
moltI'atencid, ja que es va proposar que podria incloure un banc de llavors micro-
bia (Lennon i Jones, 2011, vegeu I’apartat 4). A més, I'accessibilitat a aquestes
tecnologies va augmentar el nombre d’estudis microbians i va cobrir gradients
ambientals i espaciotemporals cada cop més grans, passant, per exemple, de la
descripcid de les comunitats microbianes d’un sol llac (Crump et al., 2003) fins
a la caracteritzacié de comunitats de centenars de llacs (Nino-Garcia et al.,
2016b; Ortiz-Alvarez et al., 2020). Aquesta expansi6 en 'escala dels estudis, uni-
da a la millora de la caracteritzacid de la diversitat microbiana, va destapar que,
a més de les condicions ambientals o biologiques locals, altres mecanismes rela-
cionats amb la dispersio d’espécies tenen un paper en I'estructura de les comu-
nitats microbianes molt més important que el que es creia anteriorment (Mar-
tiny et al., 2006; Lindstrom i Langenheder, 2012; Martiny, 2015; Langenheder i
Lindstrom, 2019).
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3. BIOGEOGRAFIA MICROBIANA I EL CONCEPTE METACOMUNITAT

Com en les comunitats vegetals i animals, les comunitats bacterianes connec-
tades per la dispersio d’espécies constitueixen les anomenades metacomunitats
(Leibold et al., 2004). Aquest marc de la metacomunitat estableix que les diferén-
cies taxonomiques entre les comunitats poden derivar de diferents processos,
com ara la seleccié d’espécies per les condicions ambientals o biologiques locals, o
la dispersié o manca de dispersié entre elles (figura 3): per exemple, taxes baixes
de dispersio entre dues comunitats exposades a ambients diferents tindran com a
resultat diferéncies taxonomiques causades principalment per la seleccio6 local
d’espécies. La immigracio intensa o el transport d’especies d’'una comunitat a
una altra pot homogeneitzar les comunitats independentment de les condicions
ambientals locals, un mecanisme conegut com a efectes de massa (mass effects).
I, finalment, la limitacié de la dispersié a causa de 'aillament geografic o les
barreres fisiques pot provocar que, com més llunyanes siguin dues comunitats,
més diferents en termes de composicié taxonomica seran, independentment de
les condicions ambientals locals (figura 3).

El marc conceptual de la metacomunitat es va desenvolupar per a plantes i
animals, pero la seva aplicacio a les comunitats microbianes ha estat essencial per
ala comprensié de la biogeografia microbiana. En els darrers anys, hi ha hagut un
nombre creixent d’estudis que intenten aplicar conceptes d’ecologia teorica a les
comunitats microbianes per interpretar els patrons observats en la composicio de
la comunitat (per exemple, Barberan et al., 2014; Logue et al., 2015b). Tanmateix,
I'aplicacio a les comunitats microbianes continua sent un repte; d’'una banda, el
concepte espécie no és clar per als bacteris, i sabem que els marcadors taxonomics
usats (per exemple, el gen rRNA 16S) no tenen prou resolucié i poden amagar ta-
xons ecologicament diferents pero que tenen seqiiencies identiques del gen (Aci-
nas et al., 2009). A més, com més profund seqilenciem, més taxons detectem, de
manera que ni tan sols tenim estimacions precises del nombre d’espécies que hi
ha dins una comunitat determinada, cosa que obviament impedeix definir-ne les
arees de distribuci6 reals. Finalment, malgrat tots els avengos técnics i teorics, la
majoria de treballs actuals sobre biogeografia microbiana es limiten a un sol tipus
d’ecosistemes, sense tenir en compte els vincles potencials entre comunitats de
diferents habitats. Per tots aquests motius, 'estudi de la biogeografia microbiana
encara esta molt per darrere de la dels macroorganismes.

A continuaci6, he recopilat alguns dels descobriments recents sobre el paper de
la dispersid ila connectivitat en els ecosistemes d’aigua dol¢a i marins, que han estat
possibles situant I'estudi de les comunitats microbianes dins d’aquest marc teoric de
la metacomunitat. En particular, m’he centrat en el transport direccional dels mi-
crobis a través del moviment de I'aire o de 'aigua, que ha rebut molta menys atencié
que I'efecte de la limitaci6 de la dispersi6 a causa de la distancia geografica.
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Ficura 3. Exemples d’escenaris potencials inclosos dins del marc de la metacomunitat, que esta-
bleix que les diferéncies entre comunitats poden derivar de processos diferents, com la seleccié
d’espeécies per les condicions locals, o la dispersié o manca de dispersi6 entre comunitats. Per
exemple, taxes baixes de dispersi6 entre dues comunitats exposades a condicions ambientals dife-
rents donen lloc a diferéncies espacials en la composici6 taxonomica degudes, principalment, a la
seleccid local d’espécies (indicada amb colors coincidents entre Pambient i la comunitat, 1). El
transport intens d’espécies des d’'una comunitat fins a una altra pot homogeneitzar les comunitats
independentment de les condicions ambientals o biotiques locals, un mecanisme conegut com a
efectes de massa, que pot resultar en comunitats amb un gran nombre de taxons al-loctons mal
adaptats (2). I, finalment, la limitacio de la dispersié (abséncia de dispersid) entre dues comunitats
a causa d’un aillament geografic pot fer que dues comunitats llunyanes difereixin en la seva com-
posicié taxonomica fins i tot si estan exposades a condicions ecologiques similars (3).

4. DISPERSIO MICROBIANA ALS ECOSISTEMES D’AIGUA DOLGA: TRANSPORT
DIRECCIONAL PER FLUXOS D’AIGUA I CONNECTIVITAT AMB EL PAISATGE
TERRESTRE

Els ecosistemes d’aigua dolga varien des de llacs o estanys molt aillats fins a
xarxes complexes on llacs, rius i aiguamolls estan connectats pel flux direccional
d’aigua a través del paisatge. En aquests sistemes, les comunitats locals de bacterio-
plancton d’aigua dol¢a es poden considerar part de metacomunitats aquatiques
més grans, ja que estan connectades pel moviment direccional de I'aigua. L’estruc-
tura taxonomica de les comunitats de bacterioplancton en una massa d’aigua con-
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creta i en un moment donat pot ser el resultat, per tant, de 'equilibri entre: 1) la
immigracié de bacteris dels ecosistemes que es troben aigiies amunt i 2) la seleccié
d’espécies a causa de les condicions aquatiques o les interaccions biotiques locals.
Intuitivament, la importancia relativa d’aquests dos processos en I'estructuracio de
la composicié taxonomica del bacterioplancton hauria de canviar gradualment en
funcié de la velocitat del flux d’aigua, ja que els bacteris dels sistemes de flux rapid
no tindrien temps per adaptar-se i respondre a les caracteristiques del medi local.

Aquest paper de la hidrologia en I'estructuracié del bacterioplancton d’aigua
dolga es va proposar a partir d’estudis en queé s’utilitzaven meétodes d’empremta
genética. Bergstrom i Jansson (2000) van mostrar, per exemple, que els episodis de
flux elevat estimulaven la produccié bacteriana en un llac mitjan¢ant la importa-
ci6 de grans quantitats de material degradable i que aquells bacteris transportats al
llac podrien servir d’inocul si alguns taxons hi poguessin tenir éxit i créixer, pero
no van aprofundir en la qiiestié. Alguns estudis posteriors van establir un paper
rellevant del temps de residencia de I'aigua en la composici6 taxonomica del bac-
terioplancton de llacs, la qual cosa va demostrar que les comunitats de llacs petits
amb temps de residéncia curts eren molt similars a les que hi envien els riuets i
corrents d’aigua que desemboquen al llac, mentre que les comunitats dels llacs
amb temps llargs de residencia de 'aigua tenien comunitats que diferien de les
comunitats microbianes dels fluxos d’entrada (Lindstrém i Bergstrém, 2004; Lind-
strom et al., 20051 2006). Aixo significa que els llacs reben continuament comuni-
tats bacterianes dels rius que hi van a parar i, només si els bacteris tenen prou
temps, s’adaptaran a les condicions del llac i es diferenciaran de les comunitats
immigrants. En un altre estudi en qué es va mostrejar una serie de llacs i rierols
connectats en un paisatge de tundra artica, Crump et al. (2007) van observar que,
mentre que les comunitats dels rierols que drenaven els llacs s’assemblaven a les
comunitats dels llacs, les comunitats dels rierols que drenaven la tundra eren
molt diferents. Aquests autors van concloure que la connectivitat hidrologica i el
temps de residencia d’aigua dels sistemes aquatics influien de manera important
en els patrons espacials de les comunitats bacterianes, fins i tot a escales espacials
molt petites (< 10 km). L’estudi individual de diferents tipus de sistemes, com
ara només llacs o només rius, pot conduir, per tant, a una comprensio parcial o
esbiaixada d’aquests mecanismes d’estructuracié de les comunitats. Malgrat
aixo, tot i que el nombre d’estudis que adrecen qiiestions de metacomunitats en
sistemes aquatics ha augmentat els darrers anys, els diferents tipus d’ecosistemes
s’estudien gairebé sempre de manera independent (vegeu-ne referéncies a Heino
etal., 2015).

Per complicar una mica més la historia, uns quants anys més tard, es va de-
mostrar que les comunitats bacterianes d’un llac artic i les del seu rierol estaven
dominades per taxons que es trobaven en aigua dels sols situats aigiies amunt,
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cosa que significa que alguns d’aquests bacteris terrestres transportats des de la
conca van poder créixer i ser part important de la comunitat del llac (Crump et al.,
2012). Aixo va ser possible mitjan¢ant el mostreig simultani de llocs terrestres i
d’aigua dolga, i fent un seguiment de la presencia de taxons terrestres al medi
aquatic. Aquesta troballa implica que les comunitats terrestres que envolten els
sistemes aquatics també poden formar part de les metacomunitats aquatiques i,
per tant, no sera possible comprendre completament la composicié i la distribu-
ci6 de les comunitats microbianes d’aigua dolca tret que es consideri aquesta font
terrestre de dispersié microbiana.

Per tant, els sistemes aquatics es podrien classificar en un gradient hidrologic,
que va des de petits rierols de capgalera que flueixen rapidament amb temps de
residéncia de I'aigua curts, fins a rius més grans, llacs i, finalment, 'ocea. Alhora,
es podrien collocar al llarg d’un gradient de connectivitat amb el paisatge terres-
tre circumdant, que hauria de ser maxim en els rierols més petits i minim a 'ocea
(figura 4). Aquesta connectivitat terrestre hauria de variar molt entre masses d’ai-
gua depenent de caracteristiques com sén I'area i el pendent de la conca, el temps
de residéncia de I'aigua, la precipitacid, les propietats del sol, etc. En conseqiien-
cia, els mecanismes dominants d’estructuracio de les comunitats han de variar al
llarg d’aquest continuum, passant de comunitats fortament sotmeses a efectes de
massa en el cas dels petits rierols fins a comunitats on prevaldra la selecci6 local
d’espécies (figura 4).

Durant molt de temps, no es va saber si aquestes primeres observacions repre-
sentaven patrons generals o localitzats, ni fins a quin punt aquestes comunitats
terrestres podrien ser considerades part de les metacomunitats aquatiques. Amb
'objectiu de donar llum a aquest tema, vam dur a terme un mostreig a gran escala
en una regi6 boreal i vam caracteritzar més de 200 comunitats bacterianes al llarg
de tot el continuum terrestre-aquatic, des de sols, aigiies del sol, petits rierols, grans
rius i, finalment, llacs (Ruiz-Gonzalez et al., 2015a). Aquesta connectivitat entre
ecosistemes boreals terrestres i aquatics havia estat molt estudiada des del punt de
vista de la biogeoquimica del carboni (per exemple, Lapierre et al., 2013; Lapierre i
Del Giorgio, 2014), pero no se’n sabia gairebé res pel que fa a la dispersio dels mi-
crobis. Els nostres resultats van revelar que les comunitats bacterianes estudiades
estaven organitzades seqiiencialment, seguint una estructura direccional que can-
viava gradualment des de sols i aigties del sol, a través dels rierols de capgalera més
petits, cap als rius i finalment als llacs (Ruiz-Gonzalez et al., 2015a). A més, vam
observar que, tot i que la proporci6 de taxons de procedencia terrestre va disminuir
des dels rierols més petits cap als llacs, totes les comunitats estaven consistentment
dominades per aquests taxons amb presencia en sols, fins i tot en llacs amb temps
de residéncia de I'aigua molt llargs. Aquest patrd era degut a un mecanisme dual:
d’una banda, la majoria de bacteris terrestres es diluien progressivament, cosa que
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Ficura 4. Els sistemes aquatics es poden classificar al llarg d’un gradient hidrologic, des dels pe-
tits corrents d’aigua de capgalera que flueixen rapidament amb temps de residencia de I'aigua curts
fins a llacs i rius més grans i, finalment, 'ocea. Alhora, aquests sistemes varien en el seu grau de
connectivitat amb els components del paisatge terrestre o aquatic circumdant, una connectivitat
que sera maxima en petits rierols, de flux rapid, i minima a locea. En conseqiiéncia, la influéncia
relativa dels mecanismes d’estructuracié de les comunitats variara gradualment al llarg d’aquest
continuum, des de comunitats fortament sotmeses a efectes de massa (per exemple, immigracio in-
tensa de taxons dels sistemes circumdants) fins a comunitats de grans rius, llacs o I'ocea, on predo-
minara la seleccid local d’espécies perqué els bacteris tindran el temps suficient per créixer i adap-
tar-se al medi local.

significa que probablement eren incapagos de créixer en el medi aquatic; d’altra
banda, 'abundancia d’alguns d’aquests taxons de sol augmentava gradualment
fins a rius de mida mitjana, més enlla dels quals representaven al voltant del 70 %
de les comunitats de rius i llacs més grans. Curiosament, aquesta estabilitzacié de
les seves abundancies es donava més o menys a un temps local de residencia
de I'aigua de 10 dies, cosa que donava suport a la idea que la hidrologia determina
el temps que els bacteris passen en un determinat ecosistema i, per tant, la seva ca-
pacitat per créixer en resposta a les condicions locals. Vam concloure que les varia-
cions en la hidrologia controlaven els canvis en els sistemes amb temps de residén-
cia d’aigua inferiors als 10 dies. En sistemes amb temps de residéncia d’aigua més
llargs, la hidrologia ja no hi té cap paper i, per tant, qualsevol canvi a les comunitats
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ha de ser degut a la selecci6 d’especies a causa de les condicions ambientals o bioti-
ques locals (Ruiz-Gonzalez et al., 2015a). Aixo indica que el paper relatiu dels efec-
tes de massa i la seleccié ambiental canvia gradualment al llarg del continuum
aquatic; tot plegat és controlat en tltima instancia per la hidrologia (figura 4).

Per tant, vam poder determinar que els sols formen part de les comunitats
aquatiques: en primer lloc, proporcionen molts bacteris que no poden prosperar
en el medi aquatic i que desapareixen progressivament a través de les xarxes hi-
driques, pero que, tanmateix, es detecten amb la seqiienciacié de DNA. A més
d’influir en la nostra percepcidé de la composicié taxonomica local, alguns
d’aquests bacteris també podrien representar una font de carboni per a les comu-
nitats receptores quan moren o quan sén consumits per depredadors. Al mateix
temps, alguns d’aquests taxons transportats des del sol semblen capagos de créi-
xer i dominar les comunitats aquatiques aigties avall. Aquesta observacié implica
que alguns bacteris aquatics tenen el potencial de persistir en sols secs. Aquests
bacteris conformarien un banc de llavors, que és un diposit de céllules latents o
inactives que persisteixen en abundancies baixes i que es poden reactivar quan es
produeixen canvis en les condicions (Lennon i Jones, 2011), com quan es trans-
porten dels sols a I'aigua. Aquest concepte es va desenvolupar inicialment per a
les plantes, fent referéncia a totes les llavors viables contingudes en els sols (Ro-
berts, 1981), pero va guanyar importancia en 'ecologia microbiana, ja que es va
suggerir que els bacteris rars podrien formar part d’un banc de llavors microbia-
nes (Pedrds-Alio, 2006). Els bancs de llavors impliquen dormancia (dormancy),
que és la capacitat d’entrar en un estat reversible d’activitat metabolica baixa, i
ara sabem que totes les comunitats microbianes contenen un gran nombre de
bacteris inactius o latents, i que els sols mostren percentatges més elevats de cél-
lules latents que altres ecosistemes (Lennon i Jones, 2011). A tall d’exemple, des-
prés de mullar sediments de rius secs amb aigua esteril de riu es van recuperar
fins a 4 milions de bacteris per millilitre en menys de 30 hores, cosa que demos-
tra que els sediments i s0ls secs contenen bacteris aquatics inactius pero viables
(Fazi et al., 2008). Més recentment, Langenheder et al. (2016) van poder recupe-
rar comunitats bacterianes marines vives de sediments de llacs profunds que
s’havien dipositat quan els llacs formaven part del mar Baltic (fa més de 8.000 mil
anys), la qual cosa indica una capacitat impressionant dels bacteris per persistir
en dormancia o amb una activitat metabolica extremament baixa durant perio-
des molt llargs. La identificacié de la mida real dels bancs de llavors bacterianes,
els seus limits i el seu paper a la natura és encara una qiiestio oberta a I'’ecologia
microbiana. En particular, ateses les capacitats de persisténcia dels bacteris, en-
cara no es coneix bé quants dels taxons rars que formen la biosfera bacteriana
rara poden actuar en realitat com a llavors en el mateix habitat o entre habitats
diferents (Ruiz-Gonzalez et al., 2017b).
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Curiosament, I'estructuracio6 direccional de les comunitats que vam observar en
agrupar totes les nostres mostres de rius i llacs boreals també s’ha trobat al llarg de
rius individuals. Per exemple, seguint les comunitats bacterianes al llarg de 16 km
d’un petit rierol, es va poder demostrar que algunes poblacions bacterianes dismi-
nuien rapidament, mentre que d’altres, que eren molt rares a les capgaleres, aug-
mentaven (Teachey et al., 2019). A una escala molt més gran, 'abundancia relativa
de bacteris terrestres va disminuir progressivament al llarg de 2.600 km del riu Da-
nubi, mentre que la proporci6 relativa de taxons tipics d’aigua dol¢a va augmentar
(Savio et al., 2015). Les aigiies que flueixen representen aixi un escenari ideal per
explorar qiiestions relacionades amb la colonitzacié i la successié microbiana, ja
que cada gota d’aigua en moviment contindra una comunitat inoculada recent-
ment que comenga a créixer al llarg del cami i que es configura progressivament
en funcio de les condicions locals que va trobant.

Aquests canvis seqiiencials a les comunitats bacterianes aquatiques es man-
tenen fins i tot a I'escala regional. Vam fer un mostreig a gran escala durant el
qual es va caracteritzar la composicié taxonomica de vora 400 comunitats de
bacterioplancton boreal que habitaven sistemes d’aigua dolca situats a set regi-
ons diferents del nord del Quebec (Canada), en una area d’aproximadament
900.000 km?. Els sistemes d’aigua mostrejats cobrien tot el continuum hidrolo-
gic, des dels rierols de capgalera més petits fins als rius i llacs més grans, pero
aquesta vegada no vam recollir mostres de sol. Un cop més, els resultats van
mostrar una estructuracié seqiiencial de les comunitats de bacterioplancton
aquatic, que van canviar gradualment des dels rierols fins als grans rius i final-
ment els llacs (Nifio-Garcia et al., 2016b), i s’assemblaven fortament a 'organit-
zacid de la metacomunitat que haviem observat per a una sola regi6 (Ruiz-Gon-
zédlez et al., 2015a). Aixo confirma que el control hidrologic de les comunitats de
bacterioplancton d’aigua dolca és, en realitat, un patré consistent, amb una es-
tructura espacial a escales que van des de rius individuals fins a conques hidro-
grafiques senceres i fins i tot a través de regions diferents. A més, vam observar
una resposta molt més forta de les comunitats microbianes a les condicions fisico-
quimiques locals en llacs, que no pas en els petits rierols de capgalera, la qual cosa
confirma una altra vegada la idea que la hidrologia modula la influencia relativa
dels efectes de massa enfront de la selecci6 local en I'estructuracié de les comuni-
tats (figura 4). Finalment, el fet que aquest efecte hidrologic fos més important
que la distancia geografica suggereix que els microbis poden dispersar-se a llar-
gues distancies i que hi podria haver un reservori regional de diversitat bacteria-
na a partir del qual les condicions locals seleccionen els taxons que acaben sent
dominants (Nino-Garcia et al., 2016b).

Les modificacions artificials de les condicions hidrologiques, com la canalit-
zacid ila construccio de preses als rius, haurien de tenir un impacte profund en les
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comunitats microbianes. De fet, els embassaments al riu Ebre han provocat canvis
drastics en 'estructura i en el funcionament de les comunitats bacterianes al llarg
del seu recorregut (Artigas et al., 2012; Ruiz-Gonzalez et al., 2013 1 2015b), cosa
que dona lloc a comunitats dominades per grups molt diferents aigiies amunt i
aigiies avall de 'embassament. Més important encara, aquests canvis estructurals
en les comunitats bacterianes causats pels embassaments es van mantenir al llarg
de 100 km, gairebé fins a arribar a la desembocadura del riu (Ruiz-Gonzalez et al.,
2013). Aixo suggereix que les comunitats bacterianes que sortien de 'embassa-
ment no es van transformar de nou en una comunitat similar a la del riu que en-
trava a lembassament. Per tant, els canvis microbians a causa de 'embassament
poden tenir efectes duradors a les seccions situades aigiies avall.

Un dels patrons que sembla que es manté entre estudis és que aquests canvis
direccionals concorden amb una disminucié de la diversitat i la riquesa (és a dir,
nombre de taxons bacterians) de les comunitats de bacterioplancton, des de les
comunitats de capgalera fins a zones aigiies avall (Crump et al., 2012; Ruiz-Gon-
zalez et al., 2015a; Niflo-Garcia et al., 2016b; Ruiz-Gonzalez et al., 2017a), i aixd
sembla que també succeeix en comunitats de biofilms de rierols (microorganis-
mes adherits a roques i substrats en els rierols, Besemer et al., 2013). Notable-
ment, vam observar que els rierols de capgalera presentaven la diversitat taxono-
mica més gran del paisatge, fins i tot més elevada que els sols i les aigiies del sol,
cosa que significa que els rierols canalitzen aquesta diversitat terrestre tan hetero-
genia cap al medi aquatic (Ruiz-Gonzalez et al., 2015a). Tot i aixo, alguns estudis
han demostrat que aquesta disminuci6 de la riquesa taxonomica bacteriana al
llarg dels rius pot ser més o menys acusada en funcié dels canvis estacionals o es-
poradics en la hidrologia i la precipitacid, ja que aquests factors afecten la intensi-
tat de la connectivitat terrestre-aquatica (Hassell et al., 2018).

Aquest patr6 de disminuci6 de la diversitat no és necessariament evident; atés
que els llocs aigiies avall reben aigua de conques molt més grans i heterogenies que
els rierols de capgalera, les comunitats aigiies avall haurien d’acumular espécies
(figura 5). De fet, alguns estudis sobre fitoplancton, invertebrats i peixos reporten
augments de la diversitat cap a les seccions mitjanes o inferiors dels rius. Aixo co-
incideix amb les tendéncies previstes per la teoria del riu com a continuum (river
continuum concept), que planteja que els canvis previsibles de les condicions al
llarg del riu comporten ajustaments biotics (Vannote et al., 1980). El patré oposat
que mostren els bacteris indica que les seves caracteristiques intrinseques, com ara
Ialta capacitat de dispersar-se i de persistir inactius fora dels seus habitats prefe-
rents, poden trencar patrons ecologics observats per a altres organismes (figura 5).
Per tant, cal tenir en compte aquestes peculiaritats microbianes quan s’intenta in-
terpretar els patrons biogeografics observats en les comunitats del bacterioplancton
d’aigua dolca.
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Ficura 5. Patrons de diversitat o riquesa (nombre d’espécies) taxonomica observats per a dife-
rents grups d’organismes al llarg dels rius. Els patrons bacterians reportats son oposats a les tendén-
cies observades o hipotetitzades per a altres organismes, probablement a causa del fet que els bacte-
ris es poden dispersar facilment i poden persistir fora dels seus habitats durant molt de temps.
Aquestes caracteristiques microbianes s’han de tenir en compte quan s’intenten treure conclusions
dels patrons biogeografics observats a les comunitats del bacterioplancton d’aigua dolga.

A més d’aquesta connectivitat terrestre i aquatica, les comunitats d’aigua dol-
¢a estan sotmeses a immigraci6 de moltes altres fonts potencials. Per exemple, el
vent pot transportar microorganismes a llargues distancies, que semblen ser via-
bles: taxons tipics d’aigua dolga van créixer en inocular aigua esteril de diferents
llacs pirinencs amb pols transportada des del Sahara (Hervas et al., 2009). Curio-
sament, segons els origens i les trajectories de les masses d’aire, 'aire pot carre-
gar-se amb microbis de diferents fonts terrestres i/o aquatiques, i aquesta compo-
sici6 taxonomica de les comunitats bacterianes aéries canvia previsiblement al
llarg de les estacions (Caliz et al., 2018). Per tant, és probable que la contribucio i
les implicacions de la dispersié atmosferica a les comunitats de les aigiies superfi-
cials també canviin amb el pas del temps, pero gairebé no se sap res sobre la influ-
encia real que tenen en I'estructura i en el funcionament de les comunitats aquati-
ques. En particular, es desconeix si els microbis transportats d’altres fonts poden
competir amb les comunitats aquatiques ja establertes.
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Utilitzant I'analisi de seguiment de fonts microbianes (microbial source tracking),
que permet assignar ’habitat més plausible a diferents taxons bacterians, Ortiz-
Alvarez et al. (2020) van mostrar grans variacions espacials en la contribucié de di-
ferents fonts de dispersié microbiana a les comunitats lacustres. Van caracteritzar
I'origen potencial dels taxons bacterians trobats a 300 llacs d’alta muntanya del Piri-
neu i van observar que tots els llacs presentaven una fraccié significativa de seqiien-
cies associades a fonts externes (aigiies subterranies, aiguamolls, sediments, sol). La
contribucié relativa de les diferents fonts va variar entre diferents llacs, probable-
ment per les caracteristiques del paisatge, grau de connectivitat, hidrologia, etc. De
la mateixa manera, es va trobar que la importancia de diferents fonts de dispersid
microbianes (barreja de la columna d’aigua, pluja, escorrentia superficial i resus-
pensié de sediments) variava estacionalment dins de dos llacs, encara que en gene-
ral 'efecte semblava petit; només ocasionalment, I'aparici6 de certes poblacions
bacterianes es podria explicar per inoculacié des del rierol (Comte et al., 2017).
També s’han demostrat que altres fonts com la neu i el desglag de les glaceres poden
afectar les comunitats microbianes aquatiques receptores (Hauptmann et al., 2016;
Comte et al., 2018).

Atesa I'elevada capacitat de dispersié i persisténcia dels bacteris, una qiiestio
que es planteja és si hi ha limits reals a les metacomunitats microbianes. En reali-
tat, no tenim resposta a aquesta pregunta, perd sembla intuitiu pensar que alguns
components dins de les metacomunitats haurien d’estar molt més intensament
connectats que d’altres. Com a exemple, quan vam comparar totes les nostres co-
munitats bacterianes terrestres i aquatiques boreals amb 20 comunitats bacteria-
nes de fulles d’arbres vius (és a dir, comunitats de la fillosfera) recollides a la ma-
teixa zona, vam observar que aquestes tltimes estaven molt menys connectades a
tots els altres ecosistemes aquatics i terrestres (Ruiz-Gonzélez et al., 2017b). Vam
trobar, pero, que la fillosfera i les comunitats del sol compartien diversos taxons,
cosa que significa que també hi havia un cert intercanvi d’espécies entre elles. De
fet, la pluja que passa a través de les capcades de diferents arbres es carrega amb
comunitats bacterianes diferents segons les espécies arbories (Charles Nock, da-
des inédites) i, al seu torn, aixo influeix en la composicié taxonomica de les comu-
nitats del sol receptores, que varien en funci6 de les espécies arbories presents
(Ruiz-Gonzélez et al., 2018). Malgrat aix0, quan vam inocular experimentalment
'aigua del llac amb aquestes comunitats bacterianes de sols, no vam veure una
marca clara de les comunitats que creixien al llac en funci6 de I'origen del sol, pro-
bablement perque no van poder competir amb la comunitat de bacterioplancton
ja establerta al llac (Ruiz-Gonzalez et al., 2018). En qualsevol cas, tot aixo illustra
que es poden connectar multiples components del paisatge mitjancant el trans-
port de microbis, pero la intensitat d’aquestes connexions variara en gran manera
segons les vies de dispersio, la direccié i les taxes de transport. Aquest fet desafia
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completament el nostre enfocament actual, que és «especific d’ecosistema», a
I'’hora d’estudiar les comunitats bacterianes i indica que no és possible compren-
dre com s’estructuren les comunitats sense considerar els limits reals de les meta-
comunitats microbianes.

5. DISPERSIO MICROBIANA ALS ECOSISTEMES MARINS: CORRENTS, MASSES
D’AIGUA, ENFONSAMENT DE PARTICULES I CONNEXIO AMB EL CONTINENT

Els ambients oceanics representen un dels extrems del continuum presentat
en la figura 4, en qué el temps de residéncia de 'aigua és extremament llarg i la
connectivitat amb I'entorn circumdant és molt inferior que en els ecosistemes
d’aigua dolga. En conseqiiencia, els patrons biogeografics del bacterioplancton
mari haurien de ser determinats principalment per la seleccié local d’espécies.
Tot i aixo, pel que sabem de les comunitats bacterianes de I'ocea, sembla que els
taxons dominants es troben arreu. Per exemple, utilitzant dades de I'expedici6
Malaspina 2010, que va ser una expedicié de circumnavegacié global feta du-
rant el 2010 a tot 'ocea tropical i subtropical (Duarte, 2015), vam observar que
la majoria de comunitats del bacterioplancton de la superficie oceanica estaven
dominades per uns quants taxons de bacteris abundants i omnipresents que
vam trobar a totes les estacions, independentment de les variacions dels factors
fisicoquimics (Ruiz-Gonzalez et al., 2019). De la mateixa manera, altres estudis
suggereixen que una sola mostra marina pot contenir gairebé tota la diversitat
dominant durant tot 'any en un mateix lloc (Caporaso et al., 2012) o present en
diferents habitats marins (Gibbons et al., 2013) si s’hi aplica una seqiienciacio
suficientment profunda, necessaria per detectar els taxons més rars. Aquesta
ubiqiiitat aparent de molts taxons bacterians implica que hi ha d’haver meca-
nismes de dispersi6 que operin a 'ocea, com, per exemple, el moviment de mas-
ses d’aigua i els corrents. Tot i que rarament es considera aquesta dimensié hi-
drologica en els estudis biogeografics de microbis marins, algunes investigacions
recents han demostrat que 'adveccié o 'enfonsament de masses d’aigua pot es-
tructurar les comunitats microbianes i permetre la colonitzacié de nous habi-
tats (Wilkins et al., 2013; Luna et al., 2016). Altres estudis han demostrat que
caracteristiques oceaniques, com els limits entre diferents masses d’aigua, actuen
com a barreres importants i delimiten la distribucié dels microbis a I'ocea (Bal-
tar et al., 2010 i 2016). També s’ha proposat que les trajectories de les comuni-
tats microbianes transportades amb els corrents a 'ocea superficial en determi-
nen la seva exposicid térmica intergeneracional, la qual cosa genera comunitats
amb diferents tolerancies térmiques i evidencia la necessitat de considerar la
historia de la dispersié dels microorganismes per comprendre’n les respostes
ecologiques (Doblin i Sebille, 2016).
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A més de la hidrografia, també s’han proposat altres mecanismes de dispersio
alocea. Per exemple, Mayol et al. (2017) van recollir mostres de bacteris de I'aire
durant 'expedicié Malaspina, i van trobar evidencia de transport atmosferic de
llarg abast de bacteris terrestres i marins sobre I'ocea, cosa que demostra que els
microbis poden transportar-se milers de quilometres abans de tornar a entrar al
medi mari. Entre altres coses, aix0 podria explicar la distribuci6 generalitzada
d’alguns taxons bacterians oceanics, atés que alguns estudis experimentals han
demostrat que és possible recuperar bacteris marins tipics a les mostres d’aire
(Comte et al., 2014).

Una altra via de dispersioé que s’havia passat per alt fins fa poc és I'enfonsa-
ment de particules marines. Les particules que s’enfonsen formen part d’un meca-
nisme conegut com a bomba biologica de carboni (biological carbon pump), que es
refereix als processos mitjangant els quals el carboni capturat pel fitoplancton a la
superficie illuminada de 'ocea s’enfonsa a capes més profundes en forma de ma-
téria organica morta i material fecal (figura 6), on pot quedar acumulat durant
centenars o milers d’anys. Aquest enfonsament de particules és un procés genera-
litzat a tot 'ocea global. La qualitat, la quantitat i les taxes d’enfonsament de les
particules depenen en gran manera de la naturalesa de les comunitats fitoplancto-
niques i d’altres processos com la depredacié per part del zooplancton. Aquest
material constitueix una font important de carboni per als organismes de 'ocea
profund, que han de sobreviure en un ecosistema dur on la falta de llum impedeix
la produccié fotosintética de matéria organica dissolta (figura 6, vegeu-ne refe-
rencies a Herndl i Reinthaler, 2013). Tot i que hi ha hagut moltes investigacions
sobre 'enfonsament de particules marines, la majoria s’han ocupat de la biogeo-
quimica del carboni (Aristegui et al., 2009; Herndl i Reinthaler, 2013). Només re-
centment es va demostrar que aquestes particules semblen actuar com a vectors
de dispersi6 de diversitat procariota (Mestre et al., 2018). Aix0 es va aconseguir
caracteritzant la composici6 de les comunitats microbianes associades a particu-
les de diferents mides des de la superficie fins a I'ocea batipelagic fosc (aproxima-
dament 4.000 m de profunditat) durant 'expedicié Malaspina, i explorant si era
possible detectar la presencia de taxons bacterians superficials en les comunitats
d’aigiies profundes. Vam trobar que totes les comunitats de 'ocea profund esta-
ven dominades numéricament per taxons bacterians que també es detectaven a
I'ocea superficial. Aixo apunta una gran connectivitat vertical de les comunitats
microbianes, que vam trobar causada sobretot per 'enfonsament de les particules
més grans (Mestre et al., 2018). De manera destacada, es van detectar cellules de
fitoplancton superficial intactes a 4.000 m durant aquesta mateixa expedicio
(Agusti et al., 2015), cosa que indica taxes rapides d’enfonsament a la majoria de
les zones estudiades i explica la prevalenca de bacteris derivats de la superficie a
I'ocea fosc. A més, recentment hem demostrat que la biogeografia d’aquestes co-
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Ocea fosc

FIGURA 6. Representacio simplificada de la bomba biologica de carboni (modificada a partir de
Herndl i Reinthaler, 2013). Els microorganismes fitoplanctonics agafen dioxid de carboni (CO,) ala
superficie illuminada de I'ocea gracies a 'energia solar i produeixen biomassa (material organic par-
ticulat, MOP). Entre I'l % i el 40 % de la produccié primaria superficial exportada fora de la zona so-
lar (eufotica) ho fa en forma de particules enfonsades que sén degradades progressivament pels mi-
crobis, i només una fraccié molt petita de la produccié superficial arriba al fons mari. Altres processos
com la depredaci6 i la produccié de péllets fecals (femtes) per part del zooplancton i altres organis-
mes que migren verticalment també poden lliurar MOP a I'oced profund. Aquestes particules les co-
lonitzen rapidament comunitats bacterianes molt diverses, perd només recentment s’ha tingut en
compte aquest paper de les particules que s’enfonsen com a vectors de diversitat microbiana des de
les aigiies superficials fins a 'ocea profund.

munitats de 'ocea profund s’explica per propietats superficials relacionades amb
la formacid de particules i el seu enfonsament (és a dir, gradients superficials en la
produccio6 primaria, abundancia de diferents grups de fitoplancton, etc.) molt
més que per les condicions fisicoquimiques locals de 'ocea profund (Ruiz-Gon-
zélez et al., 2020). Aix0 implica que no podrem entendre totalment I'ecologia i el
funcionament d’aquestes comunitats oceaniques profundes sense considerar
aquesta inesperada via de dispersid vertical.
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Finalment, tot i que la influencia relativa de la connectivitat amb el medi ter-
restre és molt més petita que en els sistemes d’aigua dolga (figura 4), en general
I'ocea rep grans quantitats de material dels continents a través de rius o a través
d’altres components hidrologics menys estudiats com la descarrega d’aigua sub-
terrania submarina. Aquests enllagos terrestre-marins, pero, han estat molt poc
estudiats en termes de dispersié microbiana. D’altra banda, tot i que la contribu-
cid dels rius, rierols i estuaris superficials als cicles geoquimics oceanics és ben
coneguda, només recentment s’ha parat atenci al paper de la descarrega d’aigua
subterrania a 'ocea. Historicament, aquestes aportacions es consideraven negligi-
bles, tot i que en els tltims anys s’ha demostrat que, a escala mundial, la descarre-
ga d’aigiies subterranies a I'ocea pot ser superior a la dels rius, la qual cosa afecta
notablement la biota marina i els cicles biogeoquimics (Kwon et al., 2014; Lecher
i Mackey, 2018).

Aquests lligams amb el medi continental tenen una gran importancia en zo-
nes costaneres i en mars semitancats pobres en nutrients com la mar Mediterra-
nia. Per ra¢ de la gran longitud de costa respecte a la seva superficie, la influéncia
de les aportacions continentals sobre el funcionament dels ecosistemes i I'estruc-
turacid de les comunitats sera més gran que al'ocea obert. Encara que tradicional-
ment la deposicié atmosfeérica i els rius s’havien considerat les principals fonts
externes de carboni i nutrients a la Mediterrania, recentment s’ha demostrat que
Iintercanvi d’aigua subterrania entre terra i mar ('anomenada descarrega subma-
rina d’aigiies subterranies, SGD, de les sigles en angles submarine groundwater
discharge) és un component principal del cicle hidrologic en aquest sistema, i les
entrades de nutrients associats son de magnitud similar a les procedents de rius o
fonts atmosfeériques (Rodellas et al., 2015). Diversos estudis a la Mediterrania han
demostrat que el carboni allocton derivat de fonts continentals és important per
sostenir el metabolisme planctonic (Duarte et al., 2004; Regaudie-de-Gioux et al.,
2009), pero no se sap quina proporcié d’aquest carboni usat biologicament deriva
de fonts d’aigua subterrania. Finalment, mai no s’ha esbrinat si la dispersié de
microorganismes associats a'SGD té alguna influencia en la diversitat i el funcio-
nament de les comunitats microbianes costaneres. Tot i que hi ha proves experi-
mentals que demostren que és possible recuperar comunitats bacterianes marines
a partir d’aigua dol¢a o sediments de llacs (Comte et al., 2014), fins a quin punt els
continents son reservoris de diversitat marina és un tema que mereix atencio en el
futur (Ruiz-Gonzalez et al., en revisio).
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6. IMPLICACIONS DE LA DISPERSIO MICROBIANA PER A LA NOSTRA
COMPRENSIO DE LA BIOGEOGRAFIA I DEL FUNCIONAMENT
DE LES COMUNITATS MICROBIANES

Una de les implicacions fonamentals de tot aix0 que hem explicat és que les
comunitats aquatiques poden acollir molts taxons que tenen una preséncia acci-
dental i que, per tant, no estan adaptats a les condicions aquatiques. Per exemple,
com hem vist, els rius poden contenir grans quantitats de bacteris terrestres que es
dilueixen progressivament perqueé no poden prosperar en entorns aquatics (Ruiz-
Gonzélez et al., 2015a; Savio et al., 2015; Nino-Garcia et al., 2016a; Wisnoski et al.,
2020) i les comunitats oceaniques profundes poden incloure taxons bacterians ti-
pics de superficie que arriben a aigiies més profundes units a particules quan s’en-
fonsen rapidament (Mestre et al., 2018; Ruiz-Gonzalez et al., 2020). Per entendre
aixo, és important tenir en compte que quan caracteritzem les comunitats micro-
bianes basades en marcadors genétics de DNA (per exemple, seqiienciant el gen de
I'rRNA 16S), detectem, a més dels taxons procariotes actius, també els components
inactius i latents o inclus bacteris morts. Fins i tot s’ha demostrat que és possible
detectar DNA extracellular ("'anomenat DNA relicte, de I'anglés relic DNA), que
pot persistir durant anys als sols i que pot representar una gran part de la diversitat
detectada, cosa que enfosqueix les nostres estimacions del nombre d’espécies pre-
sents en una comunitat determinada (Carini et al., 2016). Aquest DNA relicte no
sembla crear grans sobreestimacions de la diversitat en comunitats aquatiques ben
establertes, pero podria ser important en transicions ambientals com la transicio
terrestre-aquatica (Lennon et al., 2018).

ATocea, vam observar que les comunitats oceaniques profundes situades per
dessota de zones altament productives eren molt similars a les comunitats de les
aigties superficials, mentre que aixo no passava en estacions situades sota de llocs
menys productius (Ruiz-Gonzalez et al., 2020). Aixo pot voler dir que, en situaci-
ons de fluxos de particules elevats, les comunitats de I'ocea profund poden conte-
nir una fraccié important de bacteris tipics de superficie que son només un llegat
d’una dispersi6 intensa, sense que hi tinguin cap paper ecologic. De manera sem-
blant, I'aparicié periodica de bacteris d’aigua dolca a les comunitats del bacterio-
plancton costaner es va associar a fluctuacions de la descarrega d’aigua subterra-
nia (Lee et al., 2017), perd aquests autors no van comprovar si alguns d’aquests
taxons d’aigua subterrania romanien actius al medi mari.

Aquests components actius i inactius de les comunitats (figura 7) haurien de
tenir patrons espacials i temporals diferents al llarg dels gradients ambientals, ates
que els actius haurien de ser sotmesos a variabilitat en les condicions locals i els
inactius, a processos de dispersio o estocastics. Vam intentar distingir aquests dos
grups explorant els patrons espacials dels taxons bacterians en 200 llacs boreals i
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seguint les seves abundancies al llarg dels rius i rierols adjacents. L’analisi va reve-
lar que les comunitats de llacs en tenien de tots dos tipus: uns quants taxons domi-
nants, és a dir, taxons abundants adaptats a les condicions locals del llac que respo-
nien als gradients ambientals, i una fraccié molt gran de bacteris rars, la preséncia
dels quals semblava accidental i vinculada al transport hidrologic dels rius cap als
llacs (Nino-Garcia et al., 2016a). En conseqiiéncia, més del 90 % de la diversitat
bacteriana detectada en aquests 200 llacs era probablement només el resultat de la
dispersi6 hidrologica i, per tant, no hauria de ser rellevant quan s’intenta compren-
dre el funcionament de la comunitat (figura 7).

A tall d’exemple, un sondeig recent a gran escala de la diversitat de bacteris
metanotrofics d’aigua dolca (bacteris que consumeixen meta) va revelar que els
dos grups principals de metanotrofs de llacs, que pertanyen als grups gammapro-
teobacteris i alfaproteobacteris, semblen diferir en I'origen: mentre que els meta-
notrofs que pertanyen als gammaproteobacteris dels llacs eren majoritariament

Temps de residéncia de l'aigua

Connectivitat amb ambients externs

Actius, reactius

N\ ®D

ktius, morts, DNA relicte
Connexi6 entre taxonomia i ambient

FEBLE FORTA
Connexid entre taxonomia i funcié

FIGURA 7. Segons el grau de connectivitat amb I'origen de la diversitat microbiana al-loctona, les

taxes de dispersio i el temps de residencia de I'aigua, les comunitats microbianes poden contenir

diferents proporcions de components actius i inactius que poden impedir detectar enllagos clars

entre la composicié taxonomica i les condicions ambientals o biotiques, o entre la composicié taxo-
nomica i el funcionament de la comunitat.
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aquatics, sense presencia als sols adjacents, la majoria dels metanotrofs perta-
nyents als alfaproteobacteris lacustres semblaven d’origen terrestre (Crevecoeur
et al., 2019). Aixo suggereix que els alfaproteobacteris metanotrofs sén probable-
ment inactius en aquests sistemes aquatics i no haurien de contribuir al consum
de meta als llacs. Donant suport a aquesta idea, en un estudi diferent vam trobar
que els gammaproteobacteris metanotrofs correlacionaven molt millor amb I'oxi-
daci6 de meta mesurada durant incubacions experimentals que no pas els alfa-
proteobacteris metanotrofs, la qual cosa suggeria un paper més important del pri-
mer grup en la metanotrofia dels llacs (Reis et al., 2020). La presencia d’aquests
taxons inactius alloctons impediria detectar vincles entre les variacions en la
composicid de les comunitats bacterianes metanotrofiques del llac i el consum de
meta o la mitigaci6 de les emissions de meta, i aixi quedaria limitada la nostra ca-
pacitat d’entendre’n i predir-ne el paper que tenen a la natura. De la mateixa ma-
nera, 'exploracié dels factors que configuren la distribucié de les comunitats me-
tanotrofiques als llacs també es confondria per la presencia de taxons que no
responen a aquestes condicions locals (figura 7).

Un estudi recent, enfocat tant a la porcid activa com a la total (activa + inacti-
va) de les comunitats bacterianes al llarg d’'un embassament, assenyala que la ma-
joria de taxons terrestres que entren a 'embassament no es detecten a la fraccié
activa i decauen progressivament quan ens allunyem de la interficie terrestre-
aquatica (Wisnoski et al., 2020). La fraccio activa es va detectar seqilenciant
'RNA, no només el DNA, ates que 'RNA és el constituent dels ribosomes neces-
saris per sintetitzar proteines i, per tant, indica activitat. Aquesta comparaci6 en-
tre els components actius i els inactius confirma que una gran part de les comuni-
tats pot no contribuir al funcionament global de la comunitat, i que la importancia
relativa d’aquest component inactiu variara al llarg del continuum aquatic depe-
nent, de nou, de la connectivitat amb els ecosistemes situats aigiies amunt i del
temps de residéncia de I'aigua (figura 7).

7. OBSERVACIONS FINALS I DIRECCIONS FUTURES

El desenvolupament de les metodologies de seqiienciacié massiva, que han
permes descobrir els membres més rars de les comunitats i 'expansié en I'escala
dels estudis, ha revolucionat en els darrers anys la nostra comprensio6 de 'estruc-
turaci6 de les comunitats microbianes. Hem avangat progressivament des d'una
perspectiva en que la seleccié per condicions locals semblava ser el factor més
important per explicar la presencia de taxons microbians en un lloc determinat
(una percepci6é motivada, en gran manera, pel fet que amb metodes tradicionals
només es detectaven els taxons més abundants, Pedros-Alid, 2012), cap a una vi-
si6 en la qual la dispersié de microbis entre les comunitats locals, i la seleccié pos-
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terior, sembla tenir una importancia cabdal. Tot i aix0, les investigacions actuals
en ecologia microbiana massa freqiientment no tenen en compte les possibles
connexions entre comunitats de diferents habitats, que s’estudien per separat, i
llavors s’obté una visi6 forca fragmentada de la biogeografia microbiana.

La recerca recent que ha considerat aquestes connexions entre habitats ha re-
velat que les metacomunitats microbianes sovint traspassen les fronteres dels eco-
sistemes. Per exemple, les comunitats del bacterioplancton d’aigua dolga que viat-
gen amb l'aigua que flueix estan controlades en gran manera per la hidrologia,
que determina la influéncia relativa dels efectes de massa enfront de la seleccid
local al llarg del continuum aquatic, incloent-hi rierols, rius, aiguamolls o llacs. La
comparacio, en termes d’espécies, de comunitats microbianes terrestres i d’aigua
dolca ha revelat que els bacteris del sol formen part de les metacomunitats aquati-
ques i que, a causa de la dormancia i la persisténcia dels bacteris, els sols poden
representar diposits de diversitat microbiana per a les aigiies dolces. A I'ocea, I'en-
fonsament de particules ha aparegut com una via de transport de diversitat que
promou la connectivitat vertical entre les comunitats oceaniques. Altres fonts de
dispersid, com les connexions amb els continents, requereixen més atencid. Fi-
nalment, el transport atmosféric (aixi com altres processos no considerats en
aquesta revisio, com ara el transport mitjangant aus migratories, peixos, etc.) pot
representar importants vies de dispersi6 a llarga distancia, pero cal valorar-ne la
influéncia sobre les comunitats locals d’aigua dolga o marina.

Els paisatges microbians s6n, doncs, molt més complexos i estan molt més
interconnectats del que es creia fins fa poc, de manera que estudiar parcelles ailla-
des d’aquesta complexitat (figura 8) pot conduir a una comprensi6 incompleta de
I'ecologia i la biogeografia microbianes. Segons les taxes de dispersid, les vies
de connectivitat i el temps de retencié de 'aigua, una part important de la diversi-
tat microbiana pot no reflectir adaptacié local, sin6 ser el resultat de la dispersio
passiva, la qual cosa pot limitar la nostra capacitat d’entendre les respostes mi-
crobianes als gradients ambientals o les implicacions per al funcionament dels
ecosistemes. A més, la capacitat dels bacteris de persistir fora dels seus habitats
preferits implica que els habitats externs poden representar reservoris i fonts sos-
tingudes d’espécies potencialment colonitzadores. Ara és necessari millorar la
quantificacid de les taxes de dispersi6 de diferents poblacions bacterianes i apro-
fundir en la comprensio6 de les capacitats de persisténcia i reactivacio dels taxons.
A més, cal comprovar com les activitats humanes, que han obert noves rutes de
dispersié que mouen els microbis al voltant del mén (Zhu et al., 2017), afecten i
modifiquen els limits i les connexions de les metacomunitats microbianes natu-
rals. Afortunadament, els escenaris técnics i cientifics actuals ens permeten
avangar cap a una variant més completa i transversal de 'ecologia microbiana
que reflecteix millor la complexitat natural del mén microbia.
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FIGURA 8. Representaci6 esquematica d’algunes de les principals rutes de dispersié microbiana
entre habitats naturals terrestres i aquatics, que posa de manifest que les metacomunitats microbia-
nes transcendeixen clarament els 1imits classics dels ecosistemes. En conseqiiéncia, 'estudi de
parcel-les aillades d’aquesta complexitat natural portara a una comprensié incompleta de 'ecologia
ila biogeografia microbiana, ila dels seus factors de control.

Arribo al final de la meva xerrada, conscient que no he respost res que pu-
gui ser significatiu per a la defensa o la proteccié de la biodiversitat. Correspon
a vosaltres imaginar formes i mitjans per frenar o, almenys, no accelerar gaire
el ritme de canvi imposat a la nostra biosfera actual.

Traduccié de MARGALEF, 1999
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