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Resum

La fisica que experimenten els microorganismes ens és contraintuitiva.
Aspectes sense importancia a escales grans, com ara la viscositat, la difusio
molecular, el moviment brownia i la reversibilitat cinematica, afecten moltes
facetes de la vida dels organismes del plancton, des de la dinamica de nutri-
ents fins a les interaccions entre individus. Les consequliéncies per a la seva
ecologia i evolucié sén, doncs, transcendentals. En aquest article repassem
breument les particularitats de la fisica de nombres de Reynolds i de com
afecten la motilitat dels microorganismes i la captacié de nutrients, i ho il-lus-
trem amb exemples concrets de la nostra recerca sobre la funcié de la morfo-
logia cellular. La incorporacié d'aquests conceptes a I'ecologia planctonica,
en conjuncié amb el desenvolupament de models numeérics i de tecnologies
per al'analisi i experimentacié individual, ens esta portant a un salt qualitatiu
en la nostra comprensié mecanicista de com el comportament dels micro-
organismes afecta el sistema planctonic.

Paraules clau: plancton, nombre de Reynolds, viscositat, morfologia
bacteriana.
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Plankton microecology, or how physics rules the life of
microorganisms

Abstract

The physics experienced by microorganisms is non-intuitive to us. Aspects
that bear no importance at large scales, such as viscosity, molecular diffusion,
Brownian movement and kinematic reversibility, have a profound impact in
all aspects of planktonic life, from nutrient dynamics to individual interac-
tions. The consequences for the ecology and evolution of microorganisms are
transcending. Here we briefly review the peculiarities of low Reynolds num-
bers physics and their implications to nutrient uptake and motility, and illus-
trate them with examples from our own research on the function of microbial
shape. The incorporation of these concepts, along with new developments in
numerical modelling, microfluidics and single-cell analyses, are leading us to
a qualitative leap in our mechanistic understanding of how individual behav-
iour affects the entire planktonic system.

Keywords: plankton, Reynolds number, viscosity, bacterial morphology.

Imagineu-vos un bacteri normal d’un micro-
metre de llargada nedant a una velocitat nor-
mal de 30 pm/s. Sha calculat que si parés de
rotar el flagell que el propulsa s’aturaria com-
pletament en una distancia de 0,1 angstroms
(Purcell, 1977). Aixo és una cinquena part del
diametre d’un atom d’hidrogen! Posats a ima-
ginar, imagineu-vos una petxina microscopica
obrint lentament les valves i després tan-
cant-les rapidament per expulsar un raig d’ai-
gua a pressio. Doncs bé, la petxina efectuaria
un moviment reciproc endavant i enrere sense
anar enlloc. Qué ho fa que la nostra intuicié de
com funciona la fisica ens falli tan catastrofica-
ment quan I'apliquem als microorganismes?
El fet és que nosaltres vivim en un mén en queé
la inércia, és a dir, la resisténcia d’un objecte a
canviar el seu estat de moviment, és omnipre-
sent i té una importancia cabdal. Pero a escales
molt petites esdevé menys rellevant, mentre
que la viscositat ho és cada cop més. Dit d’'una
altra manera, la rad entre les forces inercials i

les viscoses (aixo és, el célebre nombre de Rey-
nolds) és minuscula, i per aixo un microorga-
nisme del plancton nedant en aigua experi-
menta el que per a nosaltres seria fer-ho en
una piscina plena de melassa.

A escales molt petites, doncs (desenes de
micrometres o inferiors), la viscositat mana.
No hi ha inércia ni turbuléncia, i el desplaga-
ment de molécules i particules esta dominat
pel moviment brownia i és difusiu, cosa que
vol dir que el transport de soluts és molt rapid i
eficient en distancies curtes (de micrometres),
pero esdevé lentissim a escales de centimetres.
Tot plegat dibuixa un escenari fisic que, tot i
que ens és contraintuitiu, és prou determinista
i, per tant, modelitzable. Al laboratori d’ecolo-
gia fisica de la Universitat de Lincoln explo-
rem amb un enfocament multidisciplinari el
paper que té la fisica de baixos nombres de
Reynolds en Iecologia i evolucié dels micro-
bis. Com i per que es mouen els microorganis-
mes del plancton? Quin paper hi juga la forma
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cel-lular? Com es genera i dissipa ’heterogene-
itat fisica i quimica en un mén dominat per la
difusié molecular? Com es distribueix la visco-
sitat i quines implicacions té aixo per a la vida
dels microorganismes de 'aigua i el sol? En
aquest article farem un repas de com la peculi-
ar fisica de la microescala afecta I’ecologia del
plancton, amb especial émfasi en els bacteris i
les algues, donarem un tast de la nostra recerca
sobre la funcié de la forma en microorganis-
mes, i discutirem breument com aquesta apro-
ximacié mecanicista esta canviant la nostra
comprensio del sistema planctonic.

Fisica per a microbis

La mecanica de fluids governa un ampli espec-
tre de funcions en els organismes planctonics,
entre les quals hi ha la propulsio, I'adquisicié
de nutrients i les interaccions entre individus,
com ara la depredacié i la reproduccié. Co-
mencem, doncs, fent un repas d’algunes noci-
ons simples de mecanica de fluids amb un im-
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pacte profund en la vida a la microescala.
Concretament definirem breument qué és el
nombre de Reynolds, queé vol dir reversibilitat
cinematica, i els conceptes de moviment brow-
nia i difusié molecular.

Per als microorganismes planctonics, I'aigua
és, en la majoria dels casos, un liquid newtonia
incompressible. L’equacié basica que regeix la
dinamica de fluids incompressibles és I'equa-
ci6 de Navier-Stokes,

du )
p(a+ (u-V)u) = —=VP +yV-u,

on p ésla densitat del fluid, u n’és la velocitat, ¢,
el temps, P, la pressid i 7, la viscositat dinami-
ca, aix0 és, la resisténcia del fluid a ser defor-
mat. L’equacié de Navier-Stokes relaciona la
densitat i I'acceleracio (a l'esquerra de I'equa-
cié) amb les forces degudes a la viscositat
(nV?u) i a diferéncies de pressié (~VP). En es-
séncia, doncs, no és res més que 'expressio en
dinamica de fluids de la segona llei de Newton.

El nombre de Reynolds (Re) éslarad deles
forces viscoses i les forces inercials que actuen
sobre un objecte o una parcel-la d’aigua. Es pot
simplificar com:

pul
n

e =

on [ fa referéncia a la longitud caracteristica
del moviment (per exemple, el diametre de
I'organisme). Quan aquest nombre és alt, és a
dir, quan les forces inercials son molt més im-
portants que les viscoses, ens trobem amb un
flux turbulent, caracteritzat per una estructura
complexa de remolins de diferents mides que
interaccionen (Figura 1). La turbuléncia és un
fenomen ubic en tots els sistemes aquatics i és
un element fonamental, definitori, en la vida
planctonica (vegeu l'article d’en Francesc Pe-
ters i collaboradors en aquest mateix nimero).
En general, pero, els microorganismes experi-
menten régims de Re baixos, perque la veloci-
tat de 'organisme respecte de I'aigua és molt
lenta i/0 la mida de 'organisme és molt petita.
En aquestes condicions el que tenim és flux la-
minar, és a dir, ordenat i predictible, en qué el
fluid es mou en lamines paral-leles i sense arre-
molinar-se (Figura 1). La viscositat hi és la for-
¢a dominant. En el cas dels microorganismes
del plancton més petits, Re esdevé tan baix que
es poden ignorar els components inercials en
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I'equaci6 de Navier-Stokes, la qual cosa la sim-
plifica enormement. En aquest régim especial
(en angles, creeping o stokes flow), només les
diferéncies de pressi6 son importants. En eli-
minar els components inercials de I'equacié de
Navier-Stokes eliminem també qualsevol de-
pendéncia del temps, i aixd comporta un feno-
men molt divertit anomenat reversibilitat
cinematica. La seva expressié més popular és
potser el teorema de la petxina, al qual hem al-
ludit breument al principi. Pero potser I'exem-
ple més espectacular I'observem en el segiient
experiment. Posem per cas que tenim dos ci-
lindres conceéntrics transparents, i entre ells
tenim un liquid viscds en el qual fem taques de
pigments de diferents colors. Si el liquid és
prou viscos i la distancia entre els cilindres
prou curta, en fer girar un dels cilindres en re-
lacié amb laltre prou lentament creem un flux
laminar que estira i barreja els pigments creant
una linia horitzontal de color indefinit. Fins
aqui tot prou intuitiu. Pero si ara invertim la
direccié de rotacio, la linia de pigments es re-
trau, els colors se separen i acaben col-lapsant
exactament en el mateix punt on haviem posat
els pigments originalment. O sigui, a nombres
de Reynolds molt baixos, els processos cine-
matics sén aproximadament reversibles! Es
facil trobar videos a la xarxa d’aquest experi-
ment (vegeu per exemple la llicé magistral de
G. L Taylor sobre flux a nombres de Reynolds
a baixos: http://web.mit.edu/hml/ncfmf.html).
Una altra caracteristica fonamental de la
fisica a Re molt baixos és el moviment brow-
nia. Qualsevol fluid, ja sigui liquid o gas, esta
compost per particules (atoms i molecules,
pero també microorganismes), que tenen una
certa energia cinética i es mourien, si estigues-
sin en el buit, en linia recta. Com que estan en-
voltades d’altres particules, col-lideixen conti-
nuament i canvien de direccid, efectuant el
que es diu una ruta aleatoria (random walk). A
aquest moviment, que vist amb el microscopi
s’assembla a un tremolor, 'anomenem movi-
ment brownia (vegeu-ne una descripci6 a I'ar-
ticle d’en Feélix Ritort en aquest mateix volum).
Es important no només perqueé limita i condi-
ciona la motilitat dels microorganismes, com
ja veurem més endavant, siné també perqué
esta intimament lligat al fenomen de la difusi6
molecular. Quan hi ha un gradient espacial,
aquest moviment brownia fa que les particules
difonguin, de mitjana, d’on n’hi ha més a on
n’hi ha menys. Com que les trajectories no sén
lineals siné aleatories, el desplagament mitja
de les particules no és directament proporcio-
nal al temps, sin6 a I'arrel quadrada del temps:
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(x2>1/2 - (ZDt)Uz,

on <x?>12

és la mitjana quadratica del despla-
¢ament en una dimensié d’una poblacié de
particules, D és el coeficient de difusio it és el
temps. Aixi, com molt bé saben els publicistes
de perfums i colonies i altres venedors de fum,
la difusié molecular és molt rapida en la dis-
tancia curta, pero lenta i ineficient a distancies
llargues. Per posar un exemple, una molécula
petita en aigua a temperatura ambient, es
moura de mitjana un micrometre ('amplada
d’un bacteri normal) en mig mil-lisegon, perd
trigara 14 hores a desplagar-se un centimetre
(Berg, 1993). L’equaci6 de Stokes-Einstein del
moviment brownia estableix que la difusié
molecular depen inversament de la mida de la
particula i de la viscositat del medi, i directa-
ment de la temperatura. Aixi, molecules de
baix pes molecular difondran rapidament, i
igualment microorganismes molt petits es dis-
persaran prou eficientment fins i tot sense ne-
dar activament.

La vida a nombres de Reynolds
baixos

Aquests quatre conceptes fisics que hem des-
crit —viscositat, moviment brownia, difusi6
molecular i reversibilitat cinematica— tenen
una profunda influéncia en la vida a la micro-
escala. Els microorganismes presenten adapta-
cions i estratégies per esquivar o aprofitar al
maxim les peculiaritats d’aquests aspectes a
I'hora de dur a terme les principals funcions
vitals, des de 'adquisicié de nutrients fins a la
interacci6 amb altres individus (que no discu-
tirem aqui).

El flux de soluts cap a i des de les cél-lules
esta controlat en ultima instancia per la difusié
molecular. Aixo és perque al voltant de la cel-
lula, fins i tot en els casos en qué aquesta es
mou activament o passivament, sempre hi ha
una capa d’aigua solidaria, que no es mou res-
pecte de 'organisme (no-slip condition, en an-
gles). L’unic efecte directe de I'advecci6 en
I'adquisicié de nutrients, que a més només és
important per al fitoplancton més gran de 60
um (Karp-Boss et al., 1996), és el d’estretir-ne
el gradient i, per tant, accelerar indirectament
el transport de soluts a la cel-lula (vegeu la Fi-
gura 1 a Peters et al. en aquest mateix volum).

Malgrat aixo, hi ha una gran quantitat de
microorganismes mobils tant en sistemes
aquatics com als sols. La proporci6 de bacteris
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4 Figura 1: Esquema conceptual del nombre de Reynolds. A dalt, 'equacié del nombre de Reynolds. A
I'esquerra, patrons del flux al voltant d’un cilindre circular en diferents nombres de Reynolds (adaptat de
Vogel, 1994). La barra de color al mig mostra el rang de nombres de Reynolds d’organismes volant o
nedant activament. A I'esquerra, una mostra representativa d’organismes amb diferents nombres de
Reynolds: (de dalt a baix) balena geperuda, tonyina, submarinista, au de presa, libél-lula, copepode,
calcicid, espermatozou huma, alga dinoflagel-lada i bacteri.
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mobils al mar, per exemple, esta entre el 10% i
el 80% (Mitchell et al., 1995). Moltes algues
microscopiques, com ara les dinoflagel-lades,
son capaces de nedar. D’altres, tot i no nedar
activament a la columna d’aigua, com ara les
diatomees, poden modificar la seva densitat
cel-lular per desplacar-se verticalment (Villa-
real et al., 2014). La funci6 de la motilitat en els
microorganismes més petits no és tant la de
maximitzar la incorporaci6 de nutrients com
la de buscar regions més favorables. Per exem-
ple, les dinoflagel-lades efectuen migracions
verticals diaries per evitar depredadors i per
maximitzar la seva exposicid als dos recursos
més importants —nutrients i llum—, que te-
nen distribucions oposades en la columna
d’aigua. Igualment, els bacteris i el fitoplanc-
ton més petit neden activament per trobar re-
gions més riques en nutrients.

Aix0 implica que els organismes nedadors
disposen d’una série de mecanismes per perce-
bre tant les caracteristiques fisiques o quimi-
ques de I'aigua que els envolta com els canvis
temporals o espacials en aquestes caracteristi-
ques. Aquests mecanismes els permeten dis-
tingir si s’estan movent cap a una area més o
menys favorable i ,per tant, seguir gradients. A
aquest comportament se 'anomena, en gene-
ral, taxi (del grec antic té&1g, que significa ‘ar-
ranjament’). Depenent de quin parametre esti-

guin mesurant en nedar hi afegim un prefix o
un altre, de manera que parlem de magnetota-
xi, aerotaxi o fototaxi, per exemple. D’entre
tots els modes de taxi, el més important i estu-
diat és la quimiotaxi: la capacitat de detectar i
seguir gradients quimics.

El gran problema de seguir un gradient
quan ets tan petit és que no pots nedar en linia
recta durant gaire temps, perqué el moviment
brownia fa que et desviis de la teva trajectoria.
S’ha calculat, per exemple, que una cél-lula
d’Escherichia coli d’uns dos micrometres de
llargada perd completament la seva orientacid
inicial al cap d’un segon (Berg, 1993). Aquest
efecte és tan important que posa un limit a
com de petit (0,6 um ¢ ) pot ser un bacteri per-
que nedar segueixi sent avantatjés (Du-
senbery, 1997). Els virus i bacteris molt petits,
en general, han de confiar en el moviment
brownia per a la seva dispersio. Per tal de re-
soldre aquest problema, els nedadors més pe-
tits han desenvolupat diferents estrategies de
ruta aleatoria esbiaixada. Tots aquests patrons
de motilitat tenen en comu que estan compos-
tos d’una successiod de carreres (runs, en an-
glés), en que la cel-lula es mou rapidament en
linia aproximadament recta a la vegada que
mesura les propietats de I'aigua, i reorientaci-
ons, en queé la cél-lula canvia de direcci6 de for-
ma més o menys aleatoria. Els individus varien
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la durada de la carrera en funcié dels canvis
detectats en la concentracié de la substancia
atraient o repel-lent. En bacteris, que sén, de
llarg, els organismes quimiotactics més estudi-
ats, s’han observat diversos patrons de motili-
tat que es diferencien, basicament, en com es
produeix la reorientaci6. Alguns canvien alea-
toriament de direccié mitjangant el moviment
dessincronitzat dels seus flagels (run-and-
tumble), d’altres s’aturen uns microsegons i
deixen que el moviment brownia els reorienti
(run-and-stop), i d’altres inverteixen la direc-
ci6 de rotacid dels flagels (run-and-reverse).
Aquest tltim és el patré més comu en sistemes
aquaticsien el sol.

Finalment, per tal d’esquivar el perill de la
reversibilitat cinematica, els microorganismes
aquatics han desenvolupat una gran varietat
d’aparells locomotors (cilis, pili, flagels, pseu-
dopodes, etc.) que resulten en diversos modes
de locomocié. Tots, perod, tenen un element en
comu: d’'una manera o altra efectuen un movi-
ment asimetric. En el medi planctonic els més
importants sens dubte son els flagels rotatoris
de bacteris i arqueus (I'inic cas conegut de
motor rotatori en sistemes biologics), i els fla-
gels i cilis ondulatoris dels eucariotes.

La funcio de la bellesa és un misteri

Podem mirar ara d’entendre com aquests rep-
tes imposats per la fisica de la microescala es
manifesten en una qiiestié més concreta: el de
la forma bacteriana. Els microorganismes en
general presenten una enorme diversitat mor-
fologica. En alguns casos, com ara el d’alguns
grups d’algues, aquesta magnifica variabilitat
ha estat 'objecte d’admiracié i estudi des de fa
segles. Pero en el cas dels bacteris, s’ha tendit a
reduir aquesta variabilitat a dues categories,
cocs i bacils, i com a conseqiiéncia s’ha explo-
rat molt poc quina funcié hi té la forma cel-lu-
lar. Tanmateix, els bacteris també presenten
una extraordinaria diversitat de formes (Figura 2).
A queé es deu aquesta diversitat? ;Es, com pro-
posa Bonner (2013), un exemple d’evolucid
neutral perque la forma en els microbis no té
influéncia en I'aptitud biologica i, per tant, els
canvis morfologics no estan sotmesos a pressi-
ons de seleccid i poden quedar fixats aleatoria-
ment? ;O potser és el resultat de la combinaci6
de molt diverses pressions de seleccié? Tot i
que encara no podem descartar que es produ-
eixi evolucio neutral en algun cas, cada cop és
més clar que les diverses formes responen a
diferents pressions de selecci6 que inclouen la
motilitat, la incorporacié de nutrients, la dis-
persio, I'agregacio i la depredacid, en les quals
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4+ Figura 2: Diversitat morfologica en procariotes.
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la fisica de nombres de Re baixos hi té un paper
cabdal.

Probablement les pressions de seleccio
més importants venen, ja sigui directament o
indirectament, de la necessitat d’incorporar
eficientment nutrients. Quan els organismes
unicel-lulars estan limitats per la difusié, la
manera més senzilla d’augmentar el flux de
nutrients és incrementant la seva superficie
cel-lular sense variar-ne el volum. Aixi poden
empaquetar més unitats transportadores a la
paret cel-lular sense augmentar les necessitats
metaboliques. Donat un mateix volum, hi ha
formes que tenen més superficie que d’altres.
Per exemple, els el-lipsoides tenen una rad su-
perficie/volum (S/V) més alta que les esferes.
Aixo explica en part que les formes allargades,
tant si s6n bacils com filaments, siguin tan
abundants en molts ecosistemes aquatics (Du-
senbery, 1998). S’ha calculat, per exemple, que
la relaci6 d’aspecte (aixo és, la rad entre la llar-
gada i 'amplada d’un organisme) dels bacteris
al mar és, de mitjana, 3 (Dusenbery, 1998). Els
microorganismes planctonics també poden
incrementar la S/V amb protuberancies, com
en el cas del bacteri d’aigua dol¢a Caulobacter
crescentus o amb invaginacions de la membra-
na, com en I'Epulopiscium fishelsoni (Young,
2006).

La motilitat és una altra funci6 basica en
qué la forma té un paper essencial, i que esta
intimament lligada a la necessitat d’incorporar
nutrients. La mida dels microorganismes fa
que les preguntes sobre les conseqiiéncies fisi-
ques de la morfologia en relacié amb la motili-
tat siguin especialment dificils de respondre.
Els principis d’optimitzacié hidrodinamica
que expliquen la forma de molts animals neda-
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dors no funcionen de la mateixa manera a la
microescala. De fet, en aquestes escales la mor-
fologia més eficient energéticament per nedar
és la d’'una pilota de rugbi (Shum et al., 2010) i
no, com sembla intuitiu, una forma allargada.
El fet que la majoria de bacils siguin més aviat
allargats probablement ens esta indicant que
Peficiéncia energetica no és el factor més de-
terminant en la seva evolucié. Per exemple,
Dusenbery (1998) suggereix que els bacteris
mobils estan sotmesos a una forta pressio de
seleccié que els fa allargar-se sense limits per
tal de resistir a canvis de trajectoria aleatoris i
indesitjats imposats pel moviment brownia.
Tanmateix, I'allargament també té un cost,
perqué limita la capacitat dels bacteris de re-
orientar-se. Tant és aixi que la simple elonga-
ci6 de les cel-lules d’E. coli provoca un canvi en
el seu patr6 del moviment, des del tipic run-

and-tumble fins al run-and-reverse més comu
en bacteris aquatics (Guadayol et al., 2017).

I que en podem dir dels bacteris que no
s6n ni cocs ni bacils rectes? Potser la segiient
morfologia més estudiada és I’helix, que sovint
s’ha suggerit com a Optima per nedar en medis
amb una elevada viscositat en qué el problema
de la reversibilitat cinematica es magnifica (v.
gr. Magariyama i Kudo, 2002). En canvi, els
avantatges selectius de les formes corbades o
de coma, com els de Pelagibacter ubique i de
Vibrio sp., han estat molt poc explorats, cosa
que sorprén donada la ubiqiiitat d’aquestes
formes en sistemes naturals. Per exemple s’ha
suggerit que la forma corbada, interaccionant
amb el flux d’aigua, tant pot afavorir (Persat et
al., 2014) com dificultar (Bennett et al., 2016)
el despreniment de cél-lules d’'una superficie, i,
per tant, pot tenir un paper en la formacié i es-
tabliment de biofilms. S’ha demostrat empiri-
cament que la forma corbada pot ajudar al-
guns bacteris a penetrar parets mucoses
d’intestins (Bartlett et al., 2017) o coralls, tot i
que desconeixem encara quin mecanisme fisic
hi ha al darrera. Cap d’aquests estudis, pero,
analitza el problema de sila curvatura dona un
avantatge a les cél-lules planctoniques.

Per tal d’explorar aquestes qiiestions, al
nostre grup utilitzem models numerics basats
en el meétode d’elements de contorn amb
stokeslets (Cortez, 2001). A través de simulaci-
ons numeriques (Figura 3) és possible exami-
nar, per exemple, quins son els avantatges
competitius d’una forma corbada. Els resultats
indiquen que les cel-lules corbades sén neda-
dores més eficients i es dispersen més rapida-
ment que les rectes. En canvi, la curvatura

4 Figura 3. Exemple de simulacié numérica d’un bacil corbat propulsat per un flagell helicoidal.
Els colors representen la tensié hidrodinamica en la superficie durant la natacié.
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afecta negativament altres funcions, com ara
I’economia de construccio, és a dir, el cost me-
tabolic que té construir i mantenir una deter-
minada forma. Aixo il-lustra el fet que cap
morfologia pot ser optima per a totes les funci-
ons. Per tal de quantificar aquests compromi-
sos evolutius, podem utilitzar el concepte ma-
tematic dels optims de Pareto (Shoval et al.,
2012) per delinear un conjunt de formes teori-
cament optimes. Tant les simulacions mate-
matiques com les dades empiriques suggerei-
xen que les formes Pareto-optimes estan
governades per leficiéncia natatoria, la quimi-
otaxi i el cost de construccid de la paret cel-lu-
lar, i que aquestes tres tasques han controlat
I'evolucié de tots els bacteris mobils corbats
(Schuech et al., 2019).

En resum, estem desenvolupant un millor
coneixement teoric de les limitacions fisiques i
mecaniques que controlen la morfologia cel-
lular del plancton, i podem, mitjangant micro-
fluidica, analitzar experimentalment les con-
seqiiencies ecologiques d’aquestes limitacions.
Ens manca, pero, la perspectiva historica per-
qué molt pocs estudis han explorat explicita-
ment I'evoluci6 de les diferents morfologies
microbianes. Per exemple, no hi ha estudis que
validin 'assumpci6é molt freqiient que, com
que les formes més allargades i corbades sén
més eficients nedant, aquests dos trets, motili-
tat i morfologia, haurien d’haver coevolucio-
nat. En el nostre grup abordem aquesta qiies-
ti6 utilitzant una nova generacié de meétodes
comparatius que tenen en compte avantpas-
sats comuns. Hem recol-lectat dades de forma
i motilitat de més de 300 espécies bacterianes
pertanyents a un grup monofiletic dels firmi-
cuts. Esperavem confirmar aquesta assumpci6
dominant i, en canvi, per sorpresa nostra, no
vam trobar cap correlaci6 entre forma i motili-
tat (El Baidouri et al., 2016). Aix¢ il-lustra com
n’estem, de lluny, encara, almenys en la qiies-
ti6 de la morfologia microbiana, d’incorporar
la perspectiva historica en la nostra compren-
si6 de la interacci6 entre fisica i biologia. Com
va dir Dobzhansky, «res en biologia té sentit,
excepte alallum de I'evolucié».

Un nou paradigma

En molts sentits els microorganismes han es-
tat, son i seran la forma de vida dominant del
planeta. Son els més abundants, diversos i ac-
tius, controlen en gran part els fluxos biogeo-
quimics dels elements més bioreactius, com
ara el carboni i el fosfor, i, per tant, tenen un
paper fonamental en la regulacié del clima.
Sén, doncs, arquitectes del seu medi quimic i

Microecologia del plancton, o de com la fisica governa la vida dels microorganismes
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4 Figura 4. Representacié conceptual de I'heterogeneitat oceanica en la microescala (Stocker 2012).
Reproduida amb permis de I'editorial.
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fisic a molt diverses escales. A la microescala,
poden modificar les propietats fisiques del
medi en qué viuen, per exemple incremen-
tant-ne la viscositat, generant conveccié o alte-
rant les propietats Optiques de 'aigua.

L’estudi de com viuen i interaccionen els
microorganismes en ecosistemes aquatics ha
estat historicament esbiaixat. Aixo ha estat de-
gut sobretot a limitacions tecnologiques, pero
potser també en part a la nostra tendéncia na-
tural a estudiar totes les coses segons la nostra
propia mesura. Aixi, hem mostrejat aquests
organismes a escales espacials de 'ordre de
metres i temporals de 'ordre de minuts, tal ve-
gada assumint tacitament que a escales infe-
riors la turbuléncia s’encarrega d’homogeneit-
zar-ho tot. Cada cop és més clar, pero, que el
sistema planctonic és increiblement heteroge-
ni, divers, dinamic i complex també (i sobre-
tot!) ala microescala (Figura 4).

Per comengar, el mén de la microescala és
extraordinariament dinamic. S’ha calculat, per
exemple, que en un sol dia entre un 20% i un
40% dels bacteris son lisats (destruits) per bac-
teriofags (Suttle, 2005), i que la poblacid sen-
cera de fitoplancton es pot renovar completa-
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ment. Aquest dinamisme es tradueix en una
gran heterogeneitat quimica, que és causa i
conseqiiencia de I'activitat i el comportament
dels microorganismes i que determina I’ecolo-
gia del sistema planctonic. L’exsudacio, senes-
cencia i lisi continua de cél-lules de fitoplanc-
ton, I'alimentacié descuidada (sloppy feeding,
en anglés) i Pexcrecié de paquets fecals per
part del zooplancton, i la formacié de particu-
les de neu marina, entre altres processos, creen
multitud de punts d’elevada concentracié de
nutrients i de gradients quimics a escales de
centenars de micrometres o inferiors (Stocker,
2012). La quimiotaxi permet a bacteris i algues
explotar aquests recursos heterogenis d’una
forma rapida i eficient. Per exemple, recent-
ment es va demostrar que cél-lules de fito
plancton senescents creen una regio al seu vol-
tant més rica en nutrients, la ficoesfera, i que
els bacteris son capagos d’acumular-s’hi i dis-
sipar-la en qiiestié de minuts (Smriga et al,,
2016).

En els darrers anys hi ha hagut una explo-
si6 de noves tecnologies que ens ha obert por-
tes a investigar i entendre aquesta heterogene-
itat de la microescala amb un detall i control
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sense precedents. Per exemple, i sense voler ser
exhaustius, els avencos en microfluidica i en
videomicroscopia ens permeten observar el
comportament poblacional i individual dels
microorganismes, i manipular-ne amb una ex-
traordinaria precisié i reproductibilitat les
condicions ambientals (Son et al., 2015). No-
ves eines en biologia molecular ens permeten
analisis filogenetiques, metaboliques i fisiolo-
giques, fins i tot, de cel-lules individuals. I, fi-
nalment, el desenvolupament de sensors in
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