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All6 que el mar amaga:
virus i microorganismes del plancton
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Resum: A la columna d’aiglies dolces i marines hi habiten microorganismes i virus planctonics. Malgrat
contribuiramb el 90% de la biomassa viva dels oceans, hi ha un gran desconeixement sobre qui son, quants
n’hi ha i qué fan. En aquest article descriurem alguns aspectes de la seva biologia i del paper que juguen en
els cicles biogeoquimics de I'ocea, aixi com en el manteniment de la vida del Planeta.

Summary: WHAT THE SEA HIDES: PLANKTONIC MICROORGANISMS AND VIRUSES. — The freshwater and marine
water column are inhabited by planktonic microorganisms and viruses. Though they account for 90% of the
living biomass of the oceans, there is a lack of knowledge about how many there are and what they do. In
this article we will describe some aspects of their biology and the role they play in the biogeochemical cycles

of the ocean and in maintaining life on the Planet.

Microorganismes del plancton mari

El reconeixement de la microbiologia marina
com a ciencia es remunta a finals del segle XIX.
Entre altres, ja Darwin a 'any 1838, en una de les
seves recerques durant I'expedicié a bord del Be-
agle (Darwin, 1845) en observar mostres d’aigua al
microscopi i a la lupa, hi veia una gran quantitat
d’organismes microscopics que ell anomenava “in-
fusoria”, els quals eren I'aliment d’éssers pelagics
més grans (meduses, larves de peixos...). Ell es
preguntava, ¢si molts organismes marins pelagics
es nodreixen d’aquests “infusoria”, aquests de qui
s’alimenten? (“I presume that the numerous lower
pelagic animals feed on the Infusoria, which are
now known, from the researches of Ehrenberg, to
abound in the open ocean: but on what, in the clear
blue water, do these Infusoria subsist?”).

Al llarg del segle passat es van anar desvetllant
qui eren, i que feien aquests éssers invisibles que
sustentaven els “infusoria”. Aixi, a principis i mit-
jans del segle XX, gracies a cientifics de I'Europa
de I'Est (Williams i Ducklow, 2019) es comenca a
tenir en compte la importancia dels bacteris ma-
rins. Les mesures de la seva activitat i abundancia
es basaven en fer-los créixer en medi de cultiu, en
placa i analitzar el seu metabolisme utilitzant di-
ferents substrats. Tanmateix, el nombre obtingut
era menys de I'1% de la concentracio real que hi
havia al mar, ja que se seleccionaven els bacteris
que podien créixer en el medi que havien usat.
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A finals dels anys 70, gracies a I'aveng i utilit-
zacié de noves tecniques es comenca a tenir un
coneixement més real de I'abundancia i activitats
dels microorganismes planctonics. Als anys 1978,
en Hobbie i col-laboradors, i a principis dels 80 en
Porter i Feig (1980) publiquen sengles métodes per
mesurar I’'abundancia de procariotes i eucariotes.
Es basen en I'Us de colorants fluorescents (taronja
d’acridina i DAPI -4,6-diamidino-2-phenylindole-,
respectivament) que tenyeixen el DNA del microor-
ganisme en questié. Aix0 permetia la seva obser-
vacio i recompte al microscopi d’epifluorescéncia
(1000x) d’una forma facil i rutinaria a mostres am-
bientals. A la vegada, gracies a la irrupci6 del mar-
catge amb isotops radioactius (timidina, adenina,
Fuhrman i Azam, 1982; Karl, 1980; Hollibaugh et
al., 1980) i substrats proteinics o glucosidics lligats
amb fluorocroms (Chrést et al., 1986, Hoppe et al.,
1988), permetien quantificar el creixement i pro-
duccié bacteria, aixi com I'activitat exoenzimatica
sobre diferents compostos de matéria organica.
Els resultats d’aquests estudis mostraven que els
bacteris no creixien indefinidament, ja fos perqué
estiguessin limitats pel substrat (materia organica
dissolta) o perque fossin depredats per altres mi-
croorganismes. Gracies als estudis d’en Fenchel
(1982a,b, 1987) i altres autors com Boenigk i Arndt
(2000) mitjangcant microscopia de llum transmesa,
electronica i epifluorescencia, descrivien qui eren
aquests depredadors de bacteris, la seva abun-
dancia i morfologia. Aquests eren petits protists
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Figura 1. Got d’aigua de mar de la platja de Sa Riera on
es mostra la seva transparéncia. Foto V. H. Torné.

amb flagells (p. ex., nanoflagel-lats) que podien te-
nir diferents mecanismes per captar i ingerir la seva
presa. Posteriorment, es desenvoluparen métodes
per quantificar de forma rutinaria les taxes d’inges-
tié6 dels nanoflagel-lats, observant el nombre de
preses captades a dins dels vacuols digestius. Per
aixo s'’utilitzaven analegs de la presa (p. ex., boles
de latex, bacteris del medi o de cultiu) marcats amb
fluorocroms (Sherr et al., 1987; Vaqué et al., 1994).
Paral-lelament gracies al desenvolupament de les
técniques d’analisi d’imatge (Bjernsen 1986), es va
poder estimar la mida (biovolum), i el carboni cel-
lular bacteria (Barsheim et al. 1990) i per tant el que
s’exportaria a nivells trofics superiors. Finalment,
un grup important d’altres microorganismes planc-
tonics com sén el fitoplancton i els ciliats han estat
abastament estudiats des del segle XIX fins ara, a
causa de la seva possible observacio i identificacid
al microscopi optic i posteriorment a I’electronic. Al
llarg d’aquests anys s’ha descrit la seva abundan-
cia, morfologia i metabolisme en diferents sistemes
aquatics (Margalef 1973, 1982; Estrada et al. 1983;
Vaqué et al., 1997) i el paper que juguen interacci-
onant amb altres microorganismes.

En una mostra d’aigua, ja sigui de mar, de
riu o llac, a simple vista només veiem un liquid
transparent (fig. 1). Perd, si observem una gota al
microscopi hi veurem un esclat de vida integrada
per microorganismes (fig. 2), els quals sustentari-
en els “infusoria” de que parlava en Darwin i que
a la vegada interaccionen entre ells i amb el medi.
Sén éssers unicel-lulars de mida molt petita entre
0,1 a 200 pm. Si els classifiguem segons el que
mesuren tenim, el picoplancton entre 0.1 i 2.0 pm,
el nanoplancton entre 2.0 i 20 pm i el microplanc-
ton entre 20 i 200 ym, que abasten els seglients
grups de microorganismes:

Procariotes
Formen part del picoplancton i estan represen-
tats per bacteris i archaea (fig. 3). Tots ells sén

microorganismes unicel-lulars sense nucli definit,
amb el material genetic més o menys escampat
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Figura 2. Imatge de microorganismes del plancton mari
observats per microscopia d’epifluorescencia (1000x).
Foto M. Jaime Ferré i D. Vaqué.

pel citoplasma (fig. 3). Els bacteris tenen formes
de cocs, bacils, comes i filaments (fig. 3A), men-
tre que els arqueus poden adoptar també formes
quadrangulars. Aquests, encara que sén morfolo-
gicament semblants als bacteris (fig. 3B), perta-
nyen a una linia evolutiva diferent, de fet estan en-
tremig dels bacteris i dels eucarionts. Els arqueus
que es coneixien fins al moment havien estat ai-
llats d’ambients hipersalins, de temperatura molt
elevada, o eren simbionts d’altres organismes. A
I’any 1994 es va trobar que els arqueus habita-
ven també en els sistemes marins, representant el
20% dels procariotes antartics. | I'any 2001 es va
saber que els arqueus dominaven el mar profund,
per sota dels 2.000 metres, ambients freds i plens
d’oxigen. L’abundancia dels procariotes marins
oscil-la entre 105-10¢ cel-lules mL-, assolint un to-

Figura 3. Imatges de procariotes marins. A, procariotes
observats al microscopi d’epifluorescéncia; B, arqueus
observats al microscopi electronic d’escandallatge
(SEM); C, bacteris heterotrofics observats al

microscopi electronic de transmissio (TEM); D, bacteris
fototrofics (cianobacteris) observats al microscopi
d’epifluorescencia. Fotos: A, J.M. Gasol; B, https://
commons.wikimedia.org/wiki/File:Halobacteria.jpg; C, E.
Lara i D. Vaqué; D, I. Forn.
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tal de 1028 ceél-lules a tot I'ocea. Alguns presenten
mobilitat mitjancant flagells (fig. 3C), mentre altres
sén immobils. Aquests poden tenir metabolismes
heterotrofics (que es troben distribuits a tota la
columna d’aigua) (fig. 3A) o quimioheterotrofics
com els arqueus (fig. 3B) que fixen CO, amb ener-
gia obtinguda de reaccions quimiques d’oxidacié-
reduccié (Gasol, 2016) i fototrofics (que habiten,
principalment a la zona fotica) constituits sobre-
tot pels cianobacteris com Synechococcus sp. i
Prochlorococcus sp. (fig. 3D). En el cas de bac-
teris heterotrofics aprofitaran la materia organica
dissolta, excretada pels organismes fotosintetics
(fitoplancton) en créixer, o d’altres fonts, ja sigui
d’origen natural o antropogeénic, la qual sera re-
mineralitzada a nutrients inorganics i/o respirada
produint CO,. Mentre que els fototrofics en pre-
sencia de llum captaran el CO, per fer la fotosin-
tesi i s’inclouran dins dels productors primaris (fi-
toplancton). Els seus principals depredadors sén
els virus i els protists (pico/nanoflagel-lats hetero-
trofics, mixotrofics i alguns ciliats).

Fitoplancton
Altrament anomenat “microalgues” i/o pro-
ductors primaris sén responsables del 50% de la

fotosintesi de tot el Planeta i abasten un extens
conjunt de microorganismes unicel-lulars, que van

A

des de procariotes a eucariotes (fig. 4), aquests
darrers amb un nucli definit on hi ha el material ge-
netic. A la vegada tenen unes estructures anome-
nades cloroplasts on es produeixen els pigments
fotosintétics. Alguns membres del fitoplancton
sén mobils i neden gracies a la preséencia de fla-
gells (p. ex., dinoflagel-lades) mentre que d’altres
sén immobils (p. ex., cianobacteris, diatomees).
Tenen mides que oscil-len entre 1->100 pm, des
de pico/nanoplancton (p. ex., cianobacteris i pico/
nanoflagel-lats) a cel-lules microplanctoniques (di-
atomees, dinoflagellades, flagel-lades) (fig. 4). La
seva abundancia oscil-la entre 10-10¢ cel-lules
mL-'. El nombre i activitat del fitoplancton s’incre-
menta a la primavera en els sistemes temperats
mentre que a les latituds altes (zones polars) es
produeixen grans proliferacions microalgals du-
rant els estius austral (Antartida) i boreal (Artic).
La llum, els nutrients inorganics i el CO, son els
factors principals per al seu creixement, aixi com
la disponibilitat d’oligoelements com el ferro (Fe),
per produir la clorofil-la, pigment essencial per a la
fotosintesi. La seva abundancia, produccié i diver-
sitat és diferent en diferents sistemes. A mesura
que van creixent, per una banda sén consumides
per ciliats i zooplancton (copépodes, cladocers,
eufasiasis; Saiz, 2021), o lisades per virus i per al-
tra banda excreten matéria organica dissolta que
sera aprofitada pels procariotes heterotrofics.

G

Figura 4. Imatges de fitoplancton mari. A-C, pico/nanoplancton fototrofic observats per microscopia d’epifluorescencia
a 1000x (A, cianobacteris; B-C, pico/nanoflagel-lats fototrofics); D-J, microfitoplancton observats per microscopia de
llum transmesa a 200-400x (D-F, dinoflagel-lades i G-J, diatomees. Fotos: D.Vaqué i C. Garcia-Botin.
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Figura 5. Imatges de pico/nanoflagel-lats marins: A-E, observats per microscopia d’epifluorescencia a 1000x i F-H, per
microscopia de llum transmesa a 400x. Exemples de nanoflagel-lat fototrofic (A-B) on es veu la presencia de plasts.

Fotos: R. Massana i |. Forn.

Protists

Aquest grup I'integren els pico/nanoflagel-lats
heterotrofics, mixotrofics, i fototrofics i els ciliats.
Els pico/nanoflagel-lats sén éssers unicel-lulars,
que presenten formes esfériques, elipsoidals, o
coniques, que poden tenir d’1 a 4 flagells (fig. 5).
Tenen mides que oscil-len entre 11 20 um, i abun-
dancies entre 102-104 cél-lules per mil-lilitre a la
capa fotica i un o dos ordres de magnitud menys
al mar profund. Val a dir que els fototrofics, només
es troben a la zona fotica, els quals tenen pigment
fotosintétics i formarien part del fitoplancton. Els
pico/nanoflagel.lats heterotrofics i mixotrofics uti-
litzen els flagells per nedar, atraure i atrapar les
preses, generalment bacteris i arqueus, o altres
picoeucariotes més petits. Un cop capturades,
creen vacuols digestius, i sén els principals res-
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ponsables de la mortalitat de bacteris i arqueus,
juntament amb els virus i els pico/nanoflagel-lats
mixotrofics. Aquests darrers, es poden comportar
com heterotrofics si hi ha suficient preses al medi,
si no és el cas, ja que tenen pigments fotosintétics
per I'accié de la llum i nutrients inorganics que es
comporten com les microalgues. A més, en siste-
mes oligotrofics on la produccié primaria es basa
en cianobacteris i petits protists fototrofics, els
flagel-lats heterotrofics sén els principals herbi-
vors del sistema.

Quant als ciliats (fig. 6) generalment plancto-
nics, estan distribuits al llarg de tota la columna
d’aigua. La seva mida oscil-la de 10 a 200 pm,
amb abundancies que varien entre 0,1 i 100 ceél-
lules per mil-lilitre. Es caracteritzen per tenir cilis,
que son estructures analogues als flagells, més
curtes i en gran ndmero, de manera que envol-

L’Atzavara 32: 13-26 (2022)



Figura 6. Imatges de ciliats marins observats per
microscopia de llum transmesa. Exemples de tintinids
(A, B) i de ciliats oligotrics sense lorica (C, D). Fotos: D.
Vaqué.

ten la cel-lula total o parcialment. Aquests cilis els
serveixen per desplacgar-se, crear corrents i portar
les preses a la boca (citostoma). La seva forma
pot ésser esferica, el-lipsoidal, conica o cilindri-
ca. Alguns d’ells, com els tintinids, desenvolupen
una closca (lorica) al voltant de la cel-lula, que en
alguns és transparent de naturalesa hialina (fig. 6)
i en altres opaca formada per aglomerats de par-
ticules inorganiques i a vegades closques de coc-
colitoforals (nanoflagel-lat fototrofic embolcallat

Material
genetic

Capsida

de plaques de carbonat calcic, els cocolits). Molts
s’alimenten de preses petites com bacteris, flagel-
lats i fitoplancton. Alguns ciliats a la vegada que
son fagotrofics poden incorporar els cloroplasts
de les preses fotosintetiques que han ingerit i aixi
poden fer també la fotosintesi i convertir-se en mi-
xotrofics.

Finalment, s’ha de tenir en compte que la ma-
joria dels microorganismes pico i nanoplanctonics
(procariotes i eucariotes) son dificils d’identificar
a partir de la seva morfologia quan s’observen al
microscopi d’epifluorescéncia, de llum transme-
sa o fins i tot a I'electronic. Tanmateix, a partir
de I'any 2000 hi ha hagut un gran aveng gracies
al desenvolupament de noves metodologies per
identificar-los i estimar la seva diversitat com sén
les técniques de sequenciacié massiva del DNA
del seu genoma (Venter et al. 2004). Amb la se-
glienciaci6é del genoma de microorganismes ma-
rins aillats i cultivats i dels provinents de diverses
expedicions de circumnavegacié oceanografica
(p. ex., Global Ocean Spedition -GOS-, Tara Oce-
ans, i Malaspina) s’han anat construint bases de
dades de diferents genomes, les quals s’utilitzen
per identificar i estimar la diversitat de les comuni-
tats dels microorganismes marins (metagenomes)
que viuen en un determinat ecosistema.

Virus del plancton mari

Els virus marins, com qualsevol virus, sén en-
titats biologiques que presenten una capsida de
material proteic, que embolcalla i protegeix el seu
genoma constituit per material genétic que pot
ser de DNA o RNA (fig. 7A). Els virus s6n agents
infecciosos submicroscopics (p. ex., 20-200

oo rm

Figura 7. Virus marins. A, esquema. Imatges per: B, microscopia d’epifluoréscencia, C, citometria de flux, on es poden
distingir diferents comunitats de virus depenent de la seva fluorescéencia (baixa, mitjana i alta) i D-F, microscopia
electronica de transmissio (Myoviridae, Podoviridae, i Syphoviridae, respectivament). Fotos: A, hitps://upload.wikimedia.
org/wikipedia/commons/f/fa/Phage_T7.png; B, C, D, F, D. Vaqué, Y. M. Castillo i Elena Lara; E, https://upload.wikimedia.
org/wikipedia/commons/8/8f/Bacteriophage_P22_Casjens_Lenk.png
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nm) que necessiten sempre un hoste per multi-
plicar-se (Breibart i Rowher, 2005), és a dir, sén
parasits obligats. El primer virus aillat a I’ambient
mari es va produir fa més de 60 anys per Spencer
(1955), encara que els primers recomptes daten
de I'any 1979, quan Torrella i Morita a partir d’
una mostra d’aigua de mar de Yaquina Bay (Ore-
gon), estimaven al microscopi d’ epifluorescencia
una abundancia de 104 virus mL-'. Constataren
que eren virus perque els varen observar també
al microscopi electronic de transmissio, pero, no
sabien encara quin paper podien jugar a I'ocea.
Aquests autors, més tard, s’adonaren que subes-
timaren la seva abundancia real. Aixo era degut a
la utilitzacié de filtres no adequats per a la reco-
lida de la mostra, ja que tenien un diametre de
porus de 200 nm, i per tant una gran part de virus
amb mides <200 nm es podien haver perdut. A la
decada dels 90, investigadors noruecs (Bratbak
et al., 1990) i americans (Noble i Fuhrman, 1998),
varen recollir els virus d’una mostra d’aigua so-
bre filtres de 0,02 um de diametre de porus, per
la seva observacio i el seu recompte per micros-
copia electronica i d’epifluorescéncia (fig. 7B).
Més tard Brussaard (2004) descrivia el metode
de citometria de flux per mesurar la seva abun-
dancia, on a més es podien distingir diferents
comunitats de virus segons la seva fluorescen-
cia deguda al contingut en DNA. Aixi es distingi-
en comunitats de virus de baixa fluorescéncia i
mitjana que generalment infectaven procariotes i
els d’alta fluorescencia que infectaven eucariotes
(fig. 7C). Comparant els resultats entre metodo-
logies (microscopia electronica i d’epifluorescen-
cia i citometria de flux) s’arribava a la conclusié
que el nombre de virus a I'ocea oscil-lava entre
105 i 108 virus mL-'. Aquesta variabilitat depenia
si les mostres provenien de mar obert i fondaria
(valors baixos) o de la costa i superficie (valors
alts), respectivament. En tot 'ocea es calcula que
el nombre de virus es de ~4x103% que equival-
dria a uns sis ordres de magnitud més gran que
cossos celestes hi ha a la nostra galaxia (1024).
Tenint en compte que la seva mida oscil-la entre
20 i 200 nm, i que cada virus té un contingut de
0,055 fg de C, la seva biomassa a tot I'ocea seria
de 275 megatones de carboni que equivaldrien a
75 milions de balenes blaves (Suttle, 2005). Més
endavant, cap als anys 2003, s’evidencia la pre-
séncia de virus gegants amb una mida semblant
a bacteris (400 nm), els quals se’ls va anomenar
Mimivirus (La Scola et al., 2003) ja que es podien
confondre amb un bacteri quan s’observaven al
microscopi electronic. La majoria d’aquests virus
gegants infecten ceél-lules eucariotes.

Els virus marins poden infectar a tots els or-
ganismes que habiten I'ocea (des de bacteris a
balenes), pero tenint en compte que el nombre de
procariotes es 1029, aquests serien els seus hos-
tes més probables. Per tant, la major proporcié de
virus que hi ha als oceans sén bacteriofags (del
grec, menjadors de bacteris). La majoria d’ells
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sén de doble cadena de DNA (dsDNA) els quals
pertanyen a les families de Myoviridae amb cua
contractil (fig. 7D), Podoviridae amb una cua molt
curta i no contractil (fig. 7E) i Syphoviridae amb
una cua llarga, corbada i no contractil (fig. 7F). Hi
ha perod, un coneixement creixent de la presencia
de virus de cadena senzilla de DNA (ssDNA) (La-
bonté i Suttle, 2013), doble cadena de RNA (dsR-
NA) i de cadena senzilla de RNA (ssRNA) (Lang et
al., 2009), els quals s’han trobat tant a procariotes
com a protists. Es remarcable el desconeixement
que es tenia dels virus que infectaven diatomees.
Fins a I’'any 2004 es creia que les diatomees eren
resistents a la infeccio virica. Tanmateix aquest fet
queda aclarit pels estudis de Tomaru et al. (2009)
que van aillar i quantificar-los per primer cop i van
obtenir que eren molt petits (amb un diametre
de capsida <20 nm) i que el seu genoma estava
constituit per ssDNa i ssRNA.

Cicles de replicacid viral

Els virus marins tenen diferent tipus d’infeccié
viral sobre la cél-lula hoste. Els dos tipus més fre-
quients sén els cicles litic i lisogéenic encara que
n’hi ha d’altres menys comuns que també sén im-
portants com els cicles pseudolisogéenic i cronic.

Cicle litic. Els virus introdueixen el seu mate-
rial genétic dins de la cél-lula hoste, els quals do-
naran ordres a la maquinaria genetica de I’hos-
te per a que fabriqui noves cadenes de DNA o
RNA (a partir del tipus de genoma) i capsides.
En el segient pas hi ha un autoacoblament de
les subunitats proteiques per formar les precap-
sides i el posterior empaquetament del genoma
viral dins aquestes (fig. 8). El periode que trans-
corre des de la introduccié del material genétic
del virus dins de I'hoste fins a I’aparicio dels vi-
rus dins de la cél-lula s’anomena fase d’eclipsi.
Per tant si se segueix la infeccié per microsco-
pia electronica, la infeccid no es detecta fins que
tots els virus no estan constituits. Aleshores, a
partir que tots els virus estan formats, excreten
uns enzims anomenats holines que lisaran la pa-
ret cel-lular de I'hoste, dispersant la progénie al
medi, on part dels quals aniran a infectar un altre
hoste, i alliberaran el contingut cel-lular (mate-
ria organica) que podra ésser aprofitat per altres
hostes. L'etapa que abasta des del contacte del
virus amb I’hoste (incloent el periode d’eclipsi)
fins a I’expulsié dels virus formats des de la cel-
lula lisada, s’anomena periode de laténcia. Els
nombre de virus que surten de cada cél-lula li-
sada correspon a la mida d’explosio (burst size).
Per cada cél-lula infectada poden sortir de 20
a >300 virus (Steward et al., 1996; Weinbauer
et al., 2002; Boras et al. 2010a,b). S’estima que
cada segon es produeixen 1023 infeccions virals,
el que donaria lloc a fins a 10° tones de carbo-
ni alliberat del contingut de les cél-lules lisades
(Suttle, 2007; Breitbart, 2012). S’ha determinat

L’Atzavara 32: 13-26 (2022)



Contacte del

Virus

Cél-lula no N
infectada virus amb I'hoste (bacteridfags)
e ®
)
Profag Integracié deI
profag Injeccié del DNA viric
{m——

Lisogen @

Lisogémc

@Segregac

Pseudollsogemc

Nova progénie
de virus

Lisi cel-lular

@ .nducc.

N,

Replicacio
genoma

P

Figura 8. Cicles de replicaci6 viral. Esquema de Weinbauer (2004), modificat a Boras (2009) i D. Vaqué.

que en tot 'ocea els virus retornen ~140 Gt (1Gt
=105 grams) de carboni a I’any, provinent de la
lisi bacteriana (Lara et al., 2017).

Cicle lisogenic. Tanmateix, els virus no sem-
pre son parasits obligats lisant els seus hostes.
En el cicle de replicacié lisogenica, el virus infec-
ta 'hoste fent que el seu genoma s’integri en el
seu genoma, i s’estableixi una relacié de mutu-
alisme virus-hoste, fent que la cel-lula infectada
es dupliqui per moltes generacions amb la nova
dotacio génica. Pero, pot ser que per canvis am-
bientals, fisiologics, o de metabolisme, el virus
reverteixi al cicle litic (fig. 8). El genoma viral inte-
grat a I’hoste se I'|anomena profag (Jiang i Paul,
1994) en el cas que infecti a un bacteri, o viro-
fag (Fischer i Hackl, 2016; Castillo et al., 2019)
si infecta un picoeucariota. En ambdds casos es
tracta d’un virus temperat i la cél-lula portadora
del profag és el lisogen. Per una banda el fet que
I’hoste tingui un virus temperat és una bomba de
rellotgeria, ja que en qualsevol moment la cél-lula
pot acabar lisada. Per altra banda, li confereix
certs avantatges, com la de no ser infectat per
un altre virus (Levin i Lenski, 1983) o la de no ser
depredat (Brussow, 2007). Aquest autor (Brus-
sow, 2007) descriu, que el bacteriofag fa que el
bacteri produeixi toxines enfront als seus depre-
dadors.

Les primeres observacions de replicacio liso-
génica seguien una pauta, essent més freqtient en
microorganismes que vivien en sistemes oligotro-
fics (poc productius) que en els eutrofics (altament
productius). Per tant, era logic pensar que en el
primer cas, els virus no tindrien gaire exit a I’lho-
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ra de trobar un altre hoste a I'abast (Jiang i Paul
1994) ja que estarien molt dispersos. No obstant
aixo, ara que ja es tenen més mesures sobre els
diferents tipus de replicacié virica, s’ha vist que
la lisogenia és molt més corrent del que es creia
en microorganismes que viuen en sistemes més
productius (Knowles et al. 2016). Per tant, no esta
gens clar que el tipus d’infeccio virica segueixi el
patré d’acord amb el nivell trofic del sistema, sind
que potser té a veure també amb I’estat fisiologic
de la cél-lula (Thingstad, 2017).

Tant en el procés d’infeccid litica o lisogeni-
ca, els virus s’apropien de gens d’altri i els poden
passar a diferents hostes. Aix0 es traduiria en una
transferencia horitzontal de gens. De fet, els virus
es consideren el més gran reservori de la diversi-
tat en el mar (Suttle, 2007).

Cicle pseudolisogénic. De manera similar a
I’anterior, en el cicle d’infeccié pseudolisogéni-
ca el genoma del virus (anomenat preprofag) es
manté dins la cél-lula hoste, en aquest cas en el
citoplasma per periodes de temps indeterminat,
potencialment llargs. Es a dir, no es produeix in-
tegracié del genoma del virus amb el de I'hoste,
i la informacié geneética del preprofag no es repli-
ca i és segregada de les cel-lules hostes (fig. 8).
Es creu que baixes concentracions de nutrients a
I’ambient pot ésser un dels factors principals que
afavoreixen aquest tipus d’infeccié (Ripp i Miller,
1997). La pseudolisogenia podria ser un fenomen
forga comu d’infeccidé dels bacteridfags en els
ecosistemes marins (Moebus, 1996), encara, que
en els sistemes aquatics s’han descrit molt pocs
bacteriofags pseudolisogénics (Moebus, 1997).
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Cicle cronic. Finalment, el cicle de replicacié
cronica implica I'alliberament de nous virus pro-
duits, pero no la destruccié immediata de I’hoste
(Russel i Model, 2006). Les cél-lules bacterianes
romanen infectades i produeixen bacteriofags,
que s’alliberen per extrusid, sense lisar la cél-lula
(fig. 8). Hi ha poca informacid sobre una possi-
ble infeccid cronica in situ (Hofer i Sommaruga,
2001)

Microorganismes i virus: els principals
components de la biomassa viva a I’'ocea

Els microorganismes i virus marins estan pre-
sents a tota la columna d’aigua, des de la superfi-
cie (0-200 m), zona mesopelagica (200-1000 m) a
la zona batipelagica (>1000 m), excepte els foto-
trofics que només sén a la zona fotica (superficie
- fins on arribi I’1% de llum). Entre tots ells ocupen
el 90% de la biomassa viva a I’ocea (Suttle, 2007),
i son els virus més abundants, cobrint el 94% de
les particules biologiqgues amb acids nucleics.
Mentre que, en termes de biomassa, a causa de
la seva mida, només comprenen el 5% de la res-
ta de microorganismes. En canvi els procariotes
(bacteris i arqueus) representen menys del 10%
de les particules que contenen acids nucleics,
pero signifiquen més del 90% de la biomassa. Fi-
nalment els protists, amb abundancies molt me-
nors que virus i procariotes, en terme mig tenen
una biomassa similar a la dels virus.

Xarxes trofiques microbianes, bucle viric i
cicles biogeoquimics

Fins fa quatre décades, la imatge que es te-
nia de les xarxes trofiques marines era la que
es representa a la figura 9A on els productors
primaris (fitoplancton), eren aliment del zoo-
plancton (i.e., copepodes, >200 pm). Alhora, les
larves peixos i altres organismes com meduses
s’alimentaven d’aquests copépodes. En aquest
esquema, els microorganismes unicel-lulars
(excepte les microalgues) eren totalment inne-
cessaris per a explicar el funcionament trofic
a l'ocea. Cap als anys 70, Pomeroy (1974) pu-
blica la seva sintesi de las xarxes alimentaries
(“The oceans food web: a changing paradigm”)
que s’anticipava al que seria el concepte de
bucle microbia on la materia organica dissolta
provinent del fitoplancton, circularia a través
de bacteris i d’aquests als flagel-lats fins arri-
bar a nivells trofics superiors de la cadena ali-
mentaria. Diferents cientifics com per exemple
Sorokin (1978) i Azam et al. (1983) amb I’apor-
tacid6 de noves idees i dades descrivien les
xarxes trofiques microbianes. Aixi, els protists
(nanoflagel-lats heterotrofics) que depredaven
sobre els bacteris, aprofitarien el seu carboni i
el passarien a nivells trofics superiors via ciliats
i zooplancton (fig. 9B). De fet, els ciliats seri-
en la baula que lliga el bucle microbia (matéria
organica-procariotes-protists) i la xarxa trofica
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Figura 9. A, cadena trofica alimentaria; B, xarxa trofica microbiana enllagada a la cadena trofica alimentaria; C, xarxa
trofica microbiana i bucle viral, enllagat a la cadena alimentaria. N, P, S: nutrients inorganics; PP: productors primaris: Zp:
Zooplancton; DOM: Materia organica dissolta; BH: bacteris heterotrofics; NFH: nanoflagel-lats heterotrofics. Esquema:

D. Vagué amb dibuixos de C. Ruiz-Gonzalez.
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microbiana (fitoplancton-matéria organica-bac-
teris-protists) per acabar a la cadena alimenta-
ria classica (fitoplancton-zooplancton-peixos)
(fig. 9A, B).

Pero, no va ser fins als anys 90, que amb
I'aparicié dels virus com a part important del
plancton, es va plantejar si podien jugar un paper
important en el funcionament del bucle microbia i
en les xarxes trofiques microbianes. La resposta
era que si. Aixi els depredadors de bacteris, com
els nanoflagel-lats heterotrofics i mixotrofics,
i de picoeucariotes, com els ciliats, haurien de
competir amb els virus per les mateixes preses.
Aquests curtcircuitarien el bucle microbia i cons-
tituirien el bucle viral (fig. 9C). Els virus lisen part
dels microorganismes i el seu contingut (matéria
organica dissolta, DOM) passaria a formar part
del material organic dissolt de la columna d’ai-
gua. Se sap que per terme mig a tot I'ocea cada
dia es perd entre un 10 i un 50% de la biomassa
bacteriana i més del 50% de la seva produccio
per la lisi virica (Suttle, 2007). A la vegada que,
sbn els responsables de la mortalitat dels pro-
ductors primaris entre 5% fins un 50% per dia.
Per una banda, els virus juntament amb els pro-
tists, actuen com a reguladors de I"abundancia i
biomassa de procariotes i fitoplancton. Per una
altra banda, no tot el carboni bacteria o dels pro-
ductors primaris seria canalitzat a nivells trofics
superiors. Una part important retornaria a la co-
lumna d’aigua i es reutilitzaria de nou (Fuhrman,
1999) per altres bacteris per créixer, i produir
canvis en la comunitat. A la vegada, que aquest
carboni seria remineralitzat a nutrients inorganics
(N, P, S), que serien utilitzats pel fitoplancton (fig.
9C). A més, com a resultant de la lisi cel-lular

també s’alliberen al medi diferent substrats or-
ganics i oligoelements, com per exemple el ferro
(Fe), element cabdal pel fitoplancton per produir
clorofil-la i per tant per fer la fotosintesi.

Impacte dels virus i dels protists en la
recirculacio del carboni bacteria

Segons la teoria promulgada per Thingstad i
Lignell (1997), els virus es consideraven especie-
especific i per tant la infeccié virica s’afavoriria
quan un determinat hoste fos abundant. Espe-
rariem, doncs, que en sistemes oligotrofics on
’abundancia bacteriana és relativament baixa,
dominaria la depredacio per protists i la manera
més habitual de replicacié virica seria la lisogéenia.
En canvi, que en sistemes eutrofics, on I'abun-
dancia bacteriana és alta la lisi viral seria superior
o0 semblant a la mortalitat per protists i la manera
més habitual de replicar-se seria la via litica. A par-
tir de mostres de superficie de diferents sistemes
marins que anaven de molt oligotrofics (nord-est
de I'ocea Atlantic, Boras et al., 2010a), oligotrofic
(nord-oest del mar Mediterrani, Boras et al., 2009)
a eutrofic (ocea Artic, Boras et al 2010b), compa-
rarem com variaven els fluxos de carboni des de
bacteris a nivells trofics superiors via protists, o bé
a la columna d’aigua com a materia organica dis-
solta a causa de la lisi virica (fig. 10). L'abundancia
de bacteris oscil-lava de mitjana entre 0,3x108 a
1,5x108 cel mL- (fig. 10). Esperariem doncs, que
en els sistemes on I'abundancia de bacteris era
més elevada I'impacte dels virus també seria més
alt que la dels depredadors. Perd malgrat les nos-
tres expectatives, la taxa de carboni alliberat a
causa de la lisi virica sobre els bacteris respecte

Ocea Aflantic Mar Mediterrani Ocea Artic
C}O; Cco, C}Oz CO, C}O; CO,
Protists Protists Ll ~ N
pr i é: Depredacio: : e predacié: g_; J: Depredacié: .
- 4 \.9i0,9ngL"d" ’ \li34pg(L‘d‘ * . 11372 pgCL' ¢!
heterotrofics - heterotrdfics o /
0,310 mL* b 10 10°mL‘ - / 1.5'1o°mL-"\
=~ Producci6 bacteriana: Ry T oo Produccié bacteriana: -~ -: ;;‘_ -...-.v :’roducrié b“,mj.n,‘:
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Figura 10. Contribucié dels virus i els protists a I’hora de canalitzar els fluxos de carboni organic en diferents sistemes
marins. Les fletxes verdes indiquen les taxes de carboni bacteria depredat pels protists (NFH). Les fletxes vermelles
assenyalen la taxa de carboni dissolt que passa a la columna d’aigua per la lisi virica sobre els bacteris. El gruix de les
fletxes mostra la importancia d’un tipus o d’un altre de flux de carboni. També s’indica el nombre de bacteris i la seva

produccié. Esquema modificat a partir de Boras (2009).
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Figura 11. Imatges per microscopia electronica de transmissio de: A, Peudoalteromonas sp. rodejat del seu bacteriofag;
B, el bacteriofag Syphovirus B8b; C, analisis filogenéetiques de les soques bacterianes usades per provar el rang
d’infeccid del B8b. Les soques infectades per aquest Syphovirus estan marcades amb un punt negre i també s’ indica
el percentatge de la seva eficiencia; els cercles negre i vermell indiquen la soca mare d’on s’ha aillat el virus i la soca
d’Alteromonas sp., respectivament. Imatge extreta de Lara et al. (2015).

a la produccié bacteriana anava del 40% a I'ocea
Atlantic, 20% al mar Mediterrani i 21% a I'ocea
Artic. Mentre que la depredacié presentava per-
centatges de taxes de carboni canalitzats a nivells
trofics superiors del 20% d-' a I’Atlantic i entre el
24% d-1i 50 % d-' al mar Mediterrani i ocea Artic,
respectivament. D’altra banda quan varem analit-
zar el tipus d’infeccid, resultava que en el lloc més
oligotrofic hi dominava la lisi sobre la lisogenia.
En conseqliéncia, ens preguntavem ¢com podia
ser que en llocs més oligotrofics obtinguéssim
una més alta lisi virica que en els mes eutrofics si
la infeccid virica era espécie-especifica i per tant
depenia de I'abundancia de I’hoste? Una de les
explicacions més plausibles era que els virus no
fossin sempre espeécie-especific i que tinguessin
un rang d’infeccié6 més ampli del que s’havia pen-
sat. Es a dir que un mateix virus podia infectar di-
ferents soques de bacteris. De fet, era aixi, Holm-
feldt et al. (2007) observaren que un mateix virus
podia infectar fins a més de vint soques, mentre
que altres tenien un rang d’infeccié més estret, tal
i com es mostrava a I’estudi de Lara et al. (2015).
En aquest cas es tractava d’un bacteriofag (B8b)
aillat d’una soca de Pseudoalteromonas a I'Obser-
vatori mari de Blanes, i identificat com un Sypho-
virus el qual podia infectar 4 soques de bacteris
diferents (3 soques del génere Pseudoalteromo-
nas i una soca d’Alteromonas sp. d’una familia
diferent als anteriors) dels 52 analitzats (fig. 11).
El que era remarcable és que pogués infectar un
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hoste d’una familia diferent (Alteromonadaceae)
de la que es va aillar (Pseudoalteromonadaceae),
tot i que I'eficiencia d’infecci6 del B8b fos menor
(58% sobre Alteromonas sp.) comparada amb la
de 'hoste d’on es va aillar (99%, Pseudoaltero-
monas sp.). El fet d’infectar hostes de families di-
ferents era habitual pels Myovirus (Chang i Kim,
2011), pero, en el cas dels Syphovirus, només
s’havia observat per dues soques de generes de
bacteris diferents en aiglies residuals, pero no als
sistemes marins. Atés que aquest bacteriofag pot
infectar més enlla dels limits de génere, destaca
el potencial d’aquest bacteriofag per intervenir en
la transduccio i, per tant, augmentar la microdi-
versitat, no solament entre soques bacterianes
estretament relacionades, sind també en un espai
taxonomic més ampli, contribuint a la transferen-
cia horitzontal de gens. Aquests resultats, a més,
corroboren que els virus son el reservori de diver-
sitat més gran a I'ocea.

Paper dels microorganismes planctonics de
I’Ocea en un Planeta canviant

Que el Planeta s’escalfa és un fet (IPCC, 2014).
Que en els darrers cent anys els nivells de CO, han
augmentat exponencialment a causa de la crema
de combustibles fossils també i que aixo ha portat
a un increment global de temperatura. Tanmateix,
si no fos pel mar la concentracié de CO, que hi ha
a I'atmosfera assoliria quasi el doble de concen-
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partir de Simé (2001).

tracié actual. El mar actua tamponant els nivells
de CO, a través de processos, fisics, quimics i bi-
ologics. Aixi, el fitoplancton actua captant CO, per
créixer. Part d’aquest fitoplancton acabara expor-
tat al fons mari per depredacié del zooplancton,
el qual digerira aquest fitoplancton i I’excretara
en forma de paquets fecals, i/o per sedimentacio
cellular. Per tant en ambdds casos aquest CO,
atrapat acabara sedimentant a I'ocea profund (p.
ex., bomba biologica; Passow i Carlson, 2012). A
la vegada, aquests organismes fotosintétics retor-
naran oxigen al medi durant el procés de la foto-
sintesi. A més, els microorganismes del plancton
poden contribuir que la Terra no s’escalfi encara
més, mitjancant la formacié de nuvols, els quals
fan que els rajos solars rebotin cap amunt (albe-
do) de I'atmosfera i 'ambient s’escalfi menys. Un
nuvol es forma gracies a la presencia de particu-
les de mides molt petites (de pocs nandometres a
micrometres) que s’anomenen nuclis de conden-
sacio. Aquestes particules poden provenir de di-
ferents origens (contaminacid, incendis, pols del
desert...), entre ells, del mar (Simé, 2001; Dall’Os-
to et al., 2017), podent ésser primaris i secunda-
ris. Els nuclis de condensacié primaris son els
que surten directament des de la superficie del
mar a I'aire quan hi ha vent i es produeixen aero-
sols. Aquests poden ser, cristalls de sal, un virus,
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un bacteri, una microalga, etc. en els quals s’hi
enganxaria el vapor d’aigua per formar el nivol.
En el cas de formacié de nuclis de condensacio
secundaris la seva produccié és més complexa
ja que intervenen processos fisics, quimics, bio-
logics i biogeoquimics. Un exemple, el trobem en
la formacié de productes derivats del dimetilsul-
fopropionat (DMSP). Algunes microalgues (p. ex.,
haptofits) tenen DMSP intracel-lular. Quan aques-
tes son depredades per zooplancton, autolisades
per apoptosi, o lisades per virus, aquest DMSP
s’allibera al medi i es transforma amb DMSP dis-
solt. Per 'accié d’uns enzims (liases) produits per
bacteris i algues, el DMSP dissolt passa a dimetil
sulfur (DMS) (Simd, 2001). Aquest DMS per ac-
cio6 de I'agitacié del mar a causa del vent surt a
I’atmosfera. Alla, es transformen en particules de-
rivades del sofre que actuaran com a nuclis de
condensacioé per la formacié de navols (fig. 12).
Autors com Hill et al. (1998) demostraren al labo-
ratori que perqué es formi DMS es necessita la
intervencio de tots aquests microorganismes: fi-
toplancton, virus i bacteris.

Conclusions

Els microorganismes i els virus del plancton,
que ocupen el 90% de la biomassa viva de I'ocea,
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juguen un paper fonamental en els cicles biogeo-
quimics a través de les xarxes trofiques microbia-
nes. Per una banda, els protists mitjancant la de-
predacio, per exemple sobre bacteris, transporten
el carboni bacteria a nivells trofics superiors. Per
una altra banda, els virus, a través de la lisi cel-
lular mantenen la matéria organica en suspensio
a la columna d’aigua per I'aprofitament d’altres
microorganismes. Ambdés, virus i protists contri-
buiran a regular I'abundancia de les seves preses
i principalment, en el cas dels virus, tindran un pa-
per cabdal també en regular la composicié de les
comunitats de microorganismes. Finalment, virus
i microorganismes, cadascun amb les seves fun-
cions contribueixen a mantenir la produccié dels
oceans i la vida del Planeta.
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