Virus planctoniques :

des tueurs tres utiles

Les virus marins ou d’eau douce infectent

probablement tous les microorganismes aqua-

tiques, dont ils provoquent t6t ou tard la mort.

Mais leur action favorise aussi les flux de

nutriments entre les organismes, régule la

biomasse et la diversité spécifique. Tueurs au

premier abord, acteurs bénéfiques au second,

qui sont-ils et que font-ils vraiment ¢

arasites obligatoires, les virus

(du latin suc, venin, poison) sont
fort probablement des organismes ré-
gressés simplifiés et non des formes
primitives de la vie. Ils ne trouvent
leur salut qu’en infectant une cellule
bien particuliére, dite héte, dont ils
utilisent la machinerie pour synthéri-
ser leurs acides nucléiques et de nou-
velles particules virales. Biologique-
ment, les virus sont constitués d'une
partie cenrrale, le virion, consistant
en une enveloppe, la coque ou cap-
side, formée de protéines et quelque-
fois de lipides, qui protege une molé-
cule d’ADN ou d’ARN, simple ou
double brin. Il existe une grande
quantité de formes de virus et les
conditions physico-chimiques de I'en-
vironnement cellulaire chez 'orga-
nisme parasité jouent un réle majeur
dans les diverses activités virales (voir
Pencadré 1). Tout le monde a déja en-
tendu parler des virus, en raison des
fléaux qu’ils représentent pour la
santé humaine (grippe, herpés, sida)
ou animale (rage, fievre aphteuse).
Mais qu'en est-il des virus aquatiques
qui infectent les organismes bactériens
et phytoplanctoniques® ? Enrités bio-
logiques les plus petites du milieu
aquatique — leur raille varie entre 20 et
200 nanométres (nm) —, les virus n'en

roles sont multiples : agents de mor-
talité cellulaire, de distribution et de
redistribution des nutriments, agents
régulateurs de la biodiversité*, agents
susceptibles d’affecter le climat. Bien
que les processus d'action de ces vi-
[US SOIENE encore trés peu connus, tout
comme 'influence qu’ont sur eux les
conditions environnementales (tempé-
rature, ensoleillement, ultraviolets, li-
mitation et enrichissement en nutri-
ments...), il ne fait aucun doute que les
virus sont des acteurs importants dans
tous les systémes aquatiques.
Historiquement, leur importance
est apparue a la fin des années 1970,
lorsque le role clef des bactéries
hérérotrophes® au sein du réseau tro-
phique planctonique marin a commencé
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L'ensemble des cyanobactéries, d'origine marine ou d'eau douce, sont trés susceptibles
a l'attaque virale (ici, Cylindrospermum, souche isolée des riziéres des Philippines).

SONT pas Moins une composante im-
portante des écosystemes plancto-
niques (voir le tableau p.58). Leur
concentration peut dépasser 10 mil-
liards de particules par litre er leurs

a érre reconnu. Il est désormais bien
établi qu'une fraction importante du
carbone total et du flux de nutri-
ments en milieu aquatique passe par
les bactéries hétérotrophes, via la
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Les astérisques
renvoient au
glossaire, p. 61
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Les catégories d’organismes aquatiques caractéristiques du plancton

Algues, protozoaires (flagellés, ciliés), larves de mollusques
Algues, ciliés, larves de mollusques et de crustacés
Chaines d'algues, larves de mollusques, crustacés

Taille Dénomination Exemples d'organismes

< 0,2 pm Femtoplancton Virus

0,2—2 pm Picoplancton Bactéries, algues

2-20 pm Nanoplancton

20-200 pm s Micfuiﬁlandm

200-2000 pm T Mésop!a incton

>2mm Macroplancton Larves &e poissons, ascidies coloniales
Plusieurs centimétres Mégaplancton Poissons, mollusques

consommation de la mariére orga-
nique dissoute. Trés rapidement, les
scientifiques se sont rendu compte
qu’en dépit de leur grande capacité a
dégrader et utiliser la mariére orga-
nique (et inorganique), ces bactéries
conservaient une biomasse relative-
ment constante, alors gu'elles
auraient dii atteindre des concentra-
tions phénoménales. L'action de
brouteurs efficaces — des proto-
zoaires flagellés® et ciliés* - a permis

de comprendre en partie cer érat
d'équilibre dynamique. I'accumula-
tion de nombreuses données montra
clairement, a la fin des années 1980,
que d’autres entités biologiques, des
virus, pouvaient aussi expliquer la
mortalité des bactéries, et donc la
régulation de leur abondance. Les
années 1990 ont confirmé le role des
virus dans la mortalité des popula-
tions planctoniques, bactériennes et
phytoplanctoniques.

1 - Les modes de reproduction des virus.

Une fois que le virus s'est accolé a son hote par
diffusion dans le milieu environnant, trois
modes de reproduction (1) sont possibles,
communément appelés cycles lytique, lysogé-
nigue et pseudolysogénique.

Lors d'une infection lytique, le virus injecte
son acide nucléique dans la cellule hote et lui
commande de fabriquer de nouveaux virus a
partir du matériel de la cellule infectée. Une
fois formeés, les virus provoquent la lyse de la
cellule et sont libérés dans le milieu environ-
nant. Il ne leur reste plus gu'a entrer en
contact avec de nouvelles cellules hites pour
que le cycle recommence. Il est possible,
dans le cas d'une infection chronique, que les
virus ne détruisent pas la cellule héte, mais en
soient simplement expulsés par extrusion.

Lyse

Pseudolysogénie

Dans le cas d'un cycle lysogénique, le génome
viral s'intégre au génome de la cellule héte et il
se reproduit en méme temps que le génome de
I'héite. |l est possible néanmaoins qu'en réponse
a un stimulus environnemental (comme I'action
des UV, d’agents chimiques), le cycle lysogé-
nique se transforme en un cycle lytique.

La pseudolysogénie ressemble & la lysogénie :
aprés infection, le virus peut entrer dans une
phase cryptique. Toutefois, et par opposition
avec la vraie lysogénie, le génome viral ne s'in-
tégre pas dans le génome de I'hote, mais reste
sous forme libre.

{1) J.H. Paul, C.A. Kellogg (2000) In: Viral

Ecol. (C.J. Hurst, ed), Academic Press, pp.
211-246.

Lysogénie

£ Famine
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Avec des concentrations maxi-
males arteignant 10 & 50 milliards de
particules par litre dans les eaux
cotieres, on pense aujourd’hui que
les virus présents parmi le plancton
sont essentiellement des bactério-
phages. Explication : les bactéries
sont les microorganismes vivants les
plus abondants en milieu aquatique
avec, en moyenne, 500 & 2 000 mil-
lions de cellules par litre. Comparati-
vement, les organismes phytoplanc-
toniques sont beaucoup moins
concentrés, genéralement de 'ordre
de 1 3 10 millions de cellules par
litre. Pour autant, les virus du phyto-
plancton existent bel er bien ; une
dizaine d’entre eux ont été isolés et
sont disponibles en culture dans
quelques laboratoires autour de la
planéte (citons les virus de Synecho-
coccits sp., Micromonas sp., Chryso-
chromulina ericina, Chrysocromuli-
na brevifilum, Aureococcus anopha-
gefference, Emiliana huxleyi, Micro-
monas pusilla, Phacocyctis pouchet-
ti, Pyramimonas orientalis, Chlorella
sp., Heterosigma akashiwo et Hete-
rocapsa circularisquama).

> Que font donc
ces virus aquatiques ?

Une particule virale isolée ne fait
rien | Les virus ne possédent pas de
métabolisme propre et leur repro-
duction est tributaire de la machine-
rie de la cellule hote infectée. A I'érat
libre, ils sont donc dans un état de
« dormance » jusqu'a ce qu'ils
contactent leur hote. Er cet érat
semble pouvoir durer longtemps :
certains chercheurs ont montré que
des virus planctoniques pouvaient
rester infectieux aprés plus de 100
ans passés dans les sédiments
(C. Suttle, travaux non publiés). Une
fois I'’hote infecté, I'activité virale
provoque, le plus souvent, la lyse
des cellules. Notons quand méme
qu'un autre mode de reproduction,
la lysogénie (voir Pencadré 1), a été



clairement démontré en milieu aqua-
tigue. Ce que 'on sait beaucoup
moins, toutefois, c'est si certe forme
d’infection chronique est un fait
commun ou plutdt rarissime.

> Des parasites utiles

Il est donc clairement érabli que les
virus aquariques interviennent de
maniére significative dans la mortalité
des bactéries et du phytoplancton. Si
I'on part du principe qu'il y a 10 mil-
liards de virus par litre d’eau et, pour
une espece virale donnee, 100 000
virus par litre, la théorie écologique
nous enseigne que les virus contenus
dans 1 litre peuvent infecter 10 mil-
lions d’hortes différents. Tourtefois,
tous les virus ne sont sirement pas
infecticux et, de plus, de nombreux
mécanismes naturels les détruisent ou
les inactivent : ultraviolets, ingestion
par certains brouteurs, digestion par
des enzymes extracellulaires. Plusieurs
études ont montré que "action virale
peut tuer autant de bactéries que I'ac-
tion des brouteurs protozoaires (entre
6 et 60 % de la mortalité bactérienne
serait due aux virus).

De méme, si les virus ne sont pas les
principaux responsables de la morta-
lité des cyanobactéries (entre 5 et 10
% en moyenne), ils interviennent trés
efficacement dans I'arrét de la proli-
fération de certaines microalgues
eucaryotes, a l'origine des efflores-
cences ou marées colorées (blooms)
(1, 2). Dans de nombreuses régions du
monde, le plus souvent au printemps,
certaines microalgues, potentielle-
ment toxiques de surcroit, se déve-
loppent en trés grand nombre et
engendrent, dans certains cas, de
réelles catastrophes  écologiques,
sociales et économiques. Ces efflores-
cences sont la plupart du temps trés
localisées dans le temps et, si I'on sait
encore peu de choses sur les raisons
de leur apparition, leur disparition
rapide semble artribuée a 'action des
microorganismes et principalement
des virus. Quelques travaux ont en
effer révélé un grand nombre de cel-
lules infectées et un accroissement
significatif du nombre de virus infec-
tieux quand ces blooms déclinent
(voir lencadré 2).

Ces virus interviennent a un
moment précis, qui est dépendant de
la densité artteinte par [’hore.
Connaissant Paction spécifique des
virus — ils n’artaquent qu'un seul rype
de cellule, une espece voire un
clone —, il n’est pas éronnant, dés lors,
que soit envisagée, de plus en plus,
I'utilisation de ces entités contre les

marées colorées, potentiellement res-
ponsables de taux de mortalité élevés
chez de nombreux crustacés et pois-
sons 2 intérét économique. A quand
une expérience a grande échelle ot un
grand nombre de ces particules, préa-
lablement cultivées et maintenues au
laboratoire, seraient versées dans le
milieu naturel au moment d'un
bloonm mono-spécifique, a la maniere
des expériences grandeur nature
d'enrichissement en fer réalisées dans
le Pacifique équartorial pendant Iro-
nex et IT* 2

> Régulateurs de I'alimentation

Tueurs redoutables, au premier
abord, mais aussi, on le pergoit
maintenant, utiles pour réguler
I'abondance des populations bacté-
riennes et phytoplanctoniques, les
virus révelent ainsi un second role,
celui d’acreurs majeurs dans les
cycles biogéochimiques®. En effer,
quand les cellules sont détruites, les
débris cellulaires et les virus pro-
duits, constitués d’acides nucléiques
et de protéines, sont facilement

(1) G. Bratbak et al
(1993) Mar. Ecol. Prog.
Ser. 93, 39-48.

(2) K. Nagasaki et al.
(1995) In : Harmful
maring Algal Biooms
(P. Lassus et a/, ed), pp.
639-644.

2 - Le cas du colithophoride Emiliana huxleyi.

Linfection et la lyse d'une cellule
phytoplanctonique typique (Emi-
liana huxleyi) ont été suivies au
cours du temps dans le milieu
naturel. Grace a la microscopie
électronique & transmission, il est
possible d'observer trés fine-
ment des cellules saines (A), une
cellule infectée (B), le moment
imminent de la libération des
virus (C) et les virus dans le
milieu a I'état libre, préts a infec-
ter de nouvelles cellules (D).

La dynamique de croissance de
la microalgue a été étudiée par
cytométrie de flux, technigue qui
permet de compter une par une
les cellules d'un échantillon en
suspension dans un liquide, de
discriminer des sous-populations
homogénes sur des critéres de
fluorescence et de taille, et éven-
tuellement de les trier en fonction
de leurs propriétés optiques,
géométriques et électriques.
Cette analyse & haute fréguence
a permis d'observer que la pro-
duction virale a lieu alors que la
population hote est encore en
phase de croissance exponen-
tielle ; que la marée colorée est
stoppée par l'action lytique des
virus ; et qu'une proportion signi-
ficative de la population survit
aprés la désintégration du
bloom, en dépit d'un trés grand
nombre de virus infectieux. Il
semble que la mortalité de la
population soit due dans 40 &
100 % des cas a I'action virale.
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digérables. D’autres produits cellu-
laires beaucoup plus petits (des
monomeéres, oligoméres, polymeéres,
colloides riches en carbone, azote,
phosphore,...) sont également libérés
et peuvent étre utilisés par les bacté-
ries comme nourriture. Une boucle
virale se forme entre une bactérie qui
est infectée puis lysée, et les produits
de dégradation qui vont nourrir une
nouvelle bactérie (voir 'encadré 3).
Il est clair que certe boucle exis-
tant entre les virus er les bactéries
prive en partie de nourriture les
consommateurs que sont les flagel-
lés* et les ciliés*, mais elle permer de
maintenir un certain niveau de nour-
riture dans la couche euphotique® ot
abondent les populations bacté-
riennes et surtout phytoplancro-
niques qui ont besoin de lumiére pour
vivre. Inversement, dans les systémes
ou ["activité virale est faible, le maté-
riel détritique finit par sédimenter,
transportant carbone et éléments
nutritifs vers les profondeurs. Ainsi,
I"impact de P'activité virale peut étre

3 - Le court-circuit viral pour le carbone organique dissous (COD) en milieu marin.

particulierement important et béné-
fique dans les endroits o les éléments
nutritifs sont limités (soit une grande
partie de I'océan mondial), permet-
tant au final d’augmenter la biomasse
et la productivité dans son ensemble.

> Acteurs de la biodiversité

Les virus interviennent fort proba-
blement dans la régulation de la bio-
diversité®, influengant ainsi la struc-
ture et le fonctionnement des com-
munautés. Linfection virale érant
dépendante de la densité des cellules
cibles, celles qui sont rares sont
moins susceptibles d'étre infectées
que d’aurres, plus communes. Les
virus lytiques peuvent seulement
augmenter en nombre quand le
temps moyen de diffusion d’un hérte
a un autre est plus court que le temps
moyen nécessaire pour rester infec-
tieux. Ainsi, quand une espéce
devient plus dense, elle est plus sus-
ceptible d’étre infectée par un virus.
Cela est d'une grande importance

pour résoudre le célébre paradoxe
d'Hutchinson : comment différentes
especes de plancton peuvent-elles
coexister sur un nombre limité de
ressources quand la théorie de la
compétition prédit qu'il n'y aura
qu'un seul vainqueur, ou presque.
Bien qu'il existe stirement plusieurs
réponses a la question, I"activité vira-
le est sans doute la plus évidente. En
effer, les espéces comprant le plus
grand nombre d'individus devien-
nent particuliérement sujettes a I'in-
fection, alors que les espéces plus
rares en sont relativement protégées.
Heureusement pour les especes
dominantes, il existe des systémes de
résistance mis en place par les cel-
lules qui permettront a une partie de
la population héte de survivre a I'in-
fection virale. Toutes les cellules ne
sont en effet pas sensibles 4 Iinfec-
tion virale er c’est sans doute pour-
quoi on enregistre encore aujour-
d’hui autant de bactéries, de cellules
phytoplanctoniques et de virus diffé-
rents dans le milieu naturel !

Les virus détournent le flux de carbone et des nutriments des
consommateurs secondaires en détruisant les cellules hotes et en
libérant leur contenu dans le pool de la matiére organique dissou-
te. Celle-ci est alors utilisée comme source nutritive par les bacté-
ries, qui transférent une partie de ce matériel dans le réseau tro-
phique. L'action virale piége donc la matiére organique dans la
boucle microbienne, bloguant son exportation vers les réseaux tro-
phiques supérieurs, d'oll le terme de court-circuit.

Si I'on s'intéresse plus spécifiquement au carbone (1) (voir la
figure ci-contre), le modéle révéle que jusqu’a 26 % du flux du
carbone organique passe par les virus, dans I'hypothése ol I'en-
semble du carbone considéré est le carbone fixé par photosyn-
these et ol les pertes par exportation - dues & la sédimentation
vers les couches profondes - sont négligeables.
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Il est acquis que la lyse cellulaire induite par I'action virale consti-
tue une source potentiellement importante de matiére organique et
de nutriments dans I'environnement aquatique, et qu'elle semble
jouer un role majeur sur la structure des communautés. Mais la
quantification et la biodisponibilité de ces ressources restent &
mesurer. De telles mesures permettront de mieux connaitre I'impact
des virus marins sur la (rejdistribution du carbone et plus générale-
ment de la matiére organique dissoute et des nutriments au sein du
réseau trophigue microbien. Cela devrait permettre de mieux com-
prendre les processus centraux dans la pompe biologique du car-
bone océanique (& savoir la production primaire et le flux de car-
bone au sein des réseaux trophiques) et donc de mieux appréhen-
der le budget total en CO,, dont on ne cesse de rappeler I'enjeu
depuis quelques années.
Voici quelques questions auxquelles
les scientifiques devront répondre :
En quelles guantités et a quelle
it la bic llulaire est-
elle convertie en matiére dissoute
pendant la lyse cellulaire 7 La matié-
re organique et les différents nutri-
ments libérés par la lyse cellulaire
sont-ils entiérement disponibles a la
production secondaire bactérienne
ou bien s'accumulent-ils en partie
dans la colonne d'eau ? Quelle est
I'influence des facteurs environne-
mentaux (nutriments, lumiére, bras-
sage physique) sur la relation entre
la lyse cellulaire induite par les virus
et la production de matiére orga-
nique et inorganique ?

(1) S.W. Wilhelm, C.A. Suttle (1999) Bios-
ciences 49, 781-788.



> Régulateurs du climat

Par ailleurs, certains virus intervien-
nent significativement dans la libéra-
tion d’un gaz, le diméthyl sulfide
(DMS) qui joue un role potentiel sur
le climat. En effet, les émissions de ce
gaz, atrribuables a de nombreux
organismes  phytoplanctoniques,
contribuent pour une large part a
I'entrée du souffre dans 'atmospheére
au-dessus des océans. Uoxydation du
DMS dans 'atmosphere se traduit
par la création de microparticules
(type aérosols), influengant le climat
global en réfléchissant et absorbant
les radiations du soleil et en affectant
lalbédo nuageuse. Leffet de la lyse
virale sur la libération de DMS a éré
clairement démontrée (3), mais il
reste encore a déterminer I'importan-
ce de "action virale sur le cycle bio-
géochimique du DMS dans la nature.
Quoi qu'il en soit, on a ici un bel
exemple de la notion de transfert
d’échelle ou les plus perites entités
biologiques connues révélent un role
peut étre crucial sur un phénomeéne
planétaire.

Enfin, les virus jouent sans doute
un role important dans les transferts
génétiques entre organismes. En
effet, quand une cellule est lysée, une
partie de son génome se retrouve
dans le milieu environnant et peut
érre captée et utilisée comme matériel
génétique par un autre organisme.
Ce processus est bien connu des bio-
logistes moléculaires et s'appelle la

Les marées colorées (blooms), dues a la prolifération de microalgues
eucaryotes, peuvent engendrer des catastrophes écologiques.

Pour juguler ces efflorescences, on envisage d'utiliser des virus dont
I'action est trés spécifique (ici, marée verte en Hollande, vue aérienne).

transformation. Un autre processus,
la transducrion, est également pos-
sible : aprés avoir intégré une partie
du génome d'une premiére cellule
héte infectée, le virus injecte ce maté-
riel génétique dans un nouvel hore.
Bien que I'étendue de ces deux méca-

nismes en milieu aquatique soit qua-
siment inconnue a ce jour, ils pour-
raient permettre d’homogénéiser les
génes au sein d’une population héte,
et influer de ce fait sur Iévolution
des organismes sur une plus grande
échelle de temps. @

Bactéries hétérotrophes :  Ciliés : organismes unicellu-  vieux, les plus ubiquistes et  toplanctonigues). Le fer, en-
incapables de générerlama-  laires du phylum des pro-  les plus abondants de labio-  registré en trés petite quan-
tiére organigque & partir de  tistes Ciliophora, se dépla-  sphére (ou algues bleues, ou  tité, a été suggéré comme
substances minérales, elles  cant au moyen de cils. cyanophycées). étant le facteur limitant la
dépendent de molécules or- - : Cycle biogéochimiq . croi des organi
ganiques déja synthétisées commn cycle des éléments au sein  autotrophes. La preuve en a
(par opposition aux bactéries o\ 112 orofondeurolalu-  des organismes et du milieu  €té donnée au moyen de ces
Sfotphes. miére est encore suffisante  Physique. expériences grandeur nature.
Bactériophage ou phage :  pour que se déroule un pro- Flagellés : eucaryotes uni- e s o]
virus infectant spécifique-  cessus photosynthétiqueef-  coiylaires qui se déplacent Naturely 3t qt2s-1 23 0s
ment les bactéries. fectif. Traditionnellement, oy moyen d'un ou plusieurs K.H. Coale et al. (1996) Na-
Biodiversité : désigne le  celte profondeur est fixée & fiagelles, c'est-a-dire de W 383 495-501).

nombre d'espéces vivantes  celle recevant 1 % de I'ima-  |ongs appendices en forme  Plancton : organismes ma-
sur la biosphére (diversite  diance de surface. Cepen-  de fouet. rins ou d'eau douce, animal
écologique, diversité spéci- dant, la photosynthése Pf*lﬂ Ironex | et Il : deux expé- (Zooplancton) ou végétal
fique et variabilité génétique).  se dérouler a des intensités o o o6 menges dans  (Phytoplancton), flottant Ii-
Boucle microbienne (mi- xﬂfui?:u:ge%sif le Pacifique équatorial, Prement et qui pour la plu-
crobial loop ou microbial consistant a ensemencerune  Part se déplacent passive-
food web) : caractérise les face) parcelle de I'océan en fer ~mentavec les courants. Le
microorganismes liés pardes ~ Cyanobactéries : proca-  pour observer quel effet ce  phytoplancton est donc F'en-
relations trophiques com-  ryotes photosynthétiques re-  dernier avait sur la crois-  semble des organismes pho-
plexes (prédation, compéti-  connus aujourd'hui comme  sance des organismes planc-  tosynthétiques eucaryotes et
tion,...). les organismes les plus toniques (bactériens et phy-  cyanobactériens.
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