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I. Uvod

Oceani, velika morska prostranstva, prekrivaju vise od polovice Zemljine povrsine.
Unutar svakog mililitra morske vode mozemo pronaéi otprilike milijun virusnih Cestica.
Stoga, virusi predstavljaju najbrojniju skupinu mikroorganizama u morima

Svake se sekunde dogodi otprilike 10%* virusnih infekcija u oceanu. Virusnoj infekciji
podlozne su sve skupine Zivih organizama, od bakterija do najve¢ih morskih sisavaca. Kao
rezultat tih infekcija, virusi uvelike utjecu na sastav morskih zajednica.

Virusi se mogu smatrati ¢lanovima hranidbenih lanaca i kompleksnih hranidbenih
mreZa, te kao takvi pokrecu i utje¢u na biokemijske cikluse. Kontroliraju klimatske procese i
predstavljaju silu koja pokreée kruzenje energije i nutrijenata u svjetskim morima.

Svojom abundancijom predstavljaju spremnik genetiCkog materijala i raznolikosti U
oceanu.

Uzevsi u obzir sve ove Cinjenice, izrazito je vazno shvatiti virusne procese te procese
uzrokovane virusnim djelovanjem i uklopiti ih u razumijevanje bioloskih i biokemijskih
ciklusa morskog okolisa.



II. Virusi u morima

U jednoj litri morske povrSinske vode je sadrzano najmanje 10 milijardi
mikroorganizama i 100 milijardi virusa od kojih je velika veéina neidentificirana i
neokarakterizirana.

Veéina virusa u morima inficira mikroorganizme, koji ukljucuju bakterije, arheje i
mikroeukariote. Virusi igraju vaznu ulogu u globalnoj fiksaciji 1 kruzenju kljuénih elemenata
kao Sto su ugljik, dusik i fosfor.

Stoga se da zakljuditi da virusi igraju kriti¢nu ulogu u biosferi planeta Zemlje.

2.1. 'Zivotni' ciklus

Virusi su opéepoznati kao ubojice. Kada ne parazitiraju, nalaze se u nezivom,
kristalnom stanju. Kada se nalaze u Zivoj stanici, vlastitim genomom utjeu na genom stanice
domacina, manipulirajuéi stanicu da izgraduje nove virusne Cestice sve dok ne preuzmu
potpuni metabolizam stanice. Tada nastupa liza i smrt stanice. Ipak, neki virusi ne uzrokuju
trenutacnu smrt stanice nakon §to su je inficirali. Takvi, lizogeni virusi, formiraju stabilni
odnos sa svojim domacinom, integrirajuci se u njihov kromosom ili plazmid. Virusni genom
se nalazi u 'umirenom' stanju infekcije, unutar genoma stanice domacina te ga pritom
nazivamo profag. Profag obitava u stanici dok ga neki okida¢ ne potakne da lizira stanicu
(Slika 1.).

Donedavno se smatralo da su liticki virusi bitniji od lizogenih, no nekoliko je
istrazivanja pokazalo da integriranih profaga ima u visokom udjelu u laboratorijskim
kulturama morskih bakterija. Pomo¢u metode kemijske indukcije, pokazalo se da otprilike
polovica bakterijskih izolata u sebi sadrzi profag (Jiang i Paul 1996). Takoder, u nekim
slucajevima se pokazalo da bakterije sadrze viSe razliCitih profaga Sto upucéuje da bi
polilizogenija mogla biti nesto uobiajeno u morima (Leitet i sur. 2006). Bioinformati¢ke
analize su identificirale elemente slicne profagu u otprilike 50% genoma morskih bakterija
(McDaniel i sur. 2008).

Iz perspektive virusa, lizogenija predstavlja prednost u prezivljavanju jer im dopusta da
se sakriju od nepogodnih uvjeta. Kada se nalazi integriran u stanici, profag je zasticen od

inaktivacije UV- zracenjem i proteoliticke razgradnje. Iako nije toliko o€ito, i domacini mogu



imati prednosti iz odnosa sa virusom. Horizontalnim prijenosom gena, virus na domacina
prenosi nove osobine koje doprinose prezivljavanju domacina u nepovoljim uvjetima kao $to
je slucaj kod bakterija Roseovarius nubinhibens i Reugeria mobilis (McDaniel i sur. 2008).
Faktori-okidaci lizogenog u liziraju¢i proces u morskom okoliSu su i dalje nepoznati.
UV-zracenje moze inducirati liziranje stanice domacina i mogao bi biti glavni faktor u
povrsinskim vodama. RazliCiti organski otpad, kao $to su pesticidi, mogao bi biti okida¢ u
prirodnim populacijama morskih bakterija (Cochran i sur. 1998). Takoder je predloZeno da bi
povisene koncentracije odredenih nutrijenata (npr. fosfata ili sulfata) mogle kontrolirati
lizirajuce i lizogene procese u morskim bakterijama. Ipak, neki eksperimenti su kontradiktorni
Sto ostavlja mjesta za daljnja istrazivanja glavnih ¢imbenika koji utjeCu na 'Zivotne' cikluse

morskih virusa.
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Slika 1. Prikaz litickog 1 lizogenog virusnog ciklusa

(preuzeto: http://www.studyblue.com/notes/note/n/ch-9-phages-and-other-
viruses/deck/4423883, pristupljeno 08. rujna 2014.)
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2.2. Brojnost

Brojnost virusa u morima je najucestalija tema dosad objavljenih radova o morskim
virusima (Hara i sur. 1991, Maranger i Bird 1995). Upravo je otkri¢e iznimne brojnosti virusa
I dovelo do vecéeg interesa za morske viruse i njihov utjecaj u moru. U zadnjih dva desetljeca,
metode za prebrojavanje virusnih Cestica su napredovale od transmisijskog elektronskog
mikroskopa do epiflorescenscijskog mikroskopa i proto¢ne citometrije.

U prosjeku, u mililitru povrsinske morske vode se nalazi 10" virusnih i sli¢nih &estica.
To ¢ini viruse brojnijim od prokariotskih organizama (bakterija i arheja), koji su druga po
redu najbrojnija bioloska skupina (Laybourn-Parry i sur. 2007). Sveukupna procjena od
otprilike 10%° virusa koji obitavaju u oceanima ih &ini najbrojnijim predatorima u morskom
okolisu.

Zanimljiva je cinjenica da zbog svoje male veliine, predstavljaju otprilike 5%
prokariotske biomase. Ipak, unato¢ svojoj maloj veli¢ini (~100 nm, 10-200 fg), virusi
predstavljaju drugu po redu najvecu oceansku biomasu, odmah nakon prokariotske biomase
§to je prikazano na Slici 2 (Suttle 2007).

U svakom okoliSu, ukupna virusna abundancija korelira sa abundancijom prokariota i
njihovim produktivitetom (koji se mjeri u koncentraciji klorofila a). Virusna abundancija je
generalno najveca u eufotickoj zoni te se eksponencijalno smanjuje s dubinom (Breitbart
2012). Takoder, abundancija virusa je ve¢a u obalnom podruc¢ju nego na otvorenom moru
(Cochlan i sur. 1993). Ipak, iako su virusi ocito prisutni u velikom broju, precizna procjena

njihove abundancije u stupcu vode i morskom sedimentu i dalje ostaje izazov.

Biomass Abundance

Prokaryotes
n Protists
n Viruses

Nature Reviews | Microbiology

Slika 2. Odnos biomase i abundancije prokariota, protista i virusa (Suttle 2007)



2.3. Diverzitet

Odnosi virusa i domacina mogu biti jako specifi¢ni, stoga je odredivanje tipova virusa
prisutnih u oceanima jako vazno. Bakteriofagi su najucestaliji morski virusi stoga se ulaze
veliki napor u kultiviranje bakterija koje virusi napadaju.

Ipak, iako je pregledan veliki broj bakterija kultiviranih u laboratoriju i njihovih
specifi¢nih bakteriofaga (koji su podosta pomogli u shvacanju virusne ekologije), visSe od 99%
bakterija koje virusi inficiraju i koje nalazimo u morskom okolisu, se ne mogu uzgojiti u
kulturi koriste¢i standardne tehnike izolacija i kultiviranja. Nadalje, bakterije koje se uzgajaju
u laboratoriju su rijetko iste vrste koje su dominantne u okoliSu. Takoder, svi virusi ne
stvaraju plakove na bakterijskim kulturama koje se mogu identificirati.

Jedno od podrucja koje je bitno za razumijevanje diverziteta virusa jest diverzitet
morskih zajednica. S obzirom da virusi napadaju sve skupine koje u moru nalazimo, jasno je
da je virusni geneticki diverzitet Sirokog spektra. Matematicki izraCuni metagenomskih baza
podataka predvidaju stotine tisuc¢a virusnih genotipova u svjetskim oceanima (Angly i sur.
2006). Uzevsi u obzir diverzitet morskih prokariotskih i eukariotskih skupina, koji su takoder
veliki, ta predvidanja nisu pretjerana (Irigoien i sur. 2004, Thompson i sur. 2005, Witman i
sur. 2004, Worden 2006). Vrlo je vjerojatno da postoje mnogobrojni domacin-specifi¢ni
virusi Kkoji inficiraju svaki morski organizam (Moebus 1991, 1992, Sullivan i sur. 2005,
Waterbury i Valois 1993, Wilson i sur. 1993).

Znanje o diverzitetu virusa je uvelike unaprijedeno metagenomickim pristupom
istrazivanju Virusnih zajednica. Zahvaljuju¢i njihovom malom genomu i nejednakom
distribucijom genotipova u morskim uzorcima, rekonstrukcija cjelokupnog virusnog genoma
je puno laksa nego rekonstrukcija bakterijskog genoma (Suttle 2007).

Virusni genomi sezu veli¢inom od 4.4. kilobaza (kb) (Nagasaki i sur. 2004) do 630 kb
(Dvreas i sur. 2003). Prema tome, virusni diverzitet u prirodi je opsezan i dinamican, na razini

morfologije, pojedinog gena i potpune veli¢ine genoma.



I11. Uloga virusa u svjetskim morima

S obzirom na koncentraciju od otprilike 10 miliona virusnih ¢estica po mililitru
povrsinske vode, virusi su najabundantniji bioloski entiteti u oceanu. Vecina tih virusa su
bakteriofagi Sto znaCi da inficiraju bakterije. Liziraju¢i bakterijskog domacina, virusi
kontroliraju bakterijsku brojnost, utje¢u na kompoziciju cijele morske zajednice i imaju veliki
utjecaj na globalne biogeokemijske cikluse. Takoder, virusi utjeu na svoje domacine
selektivno$¢u na rezistenciju, horizontalnim prijenosom gena i manipulacijom bakterijskog

metabolizma.

3.1.Hranidbena mreza

Virusi utjeCu na bakterijske zajednice i njihovu raznolikost preko horizontalnog
transfera gena i lize specificnih domacina (Weinbauer i Rassoulzadegan 2004). lako je
primarni efekt uklanjanje specificnog domacina iz zajednice, sam proces mozZe stvoriti
ekolosku nisu ili stimulirati rast odredenog ¢lana mikrobioloske zajednice preko otpusta
razgradenih organskih tvari iz lizirane domacinske stanice u okoli$ (Middelboe i Lyck 2002).

Interakcije izmedu bakteriofaga i domacina su prikazane pomocu Lotka-Volterra
jednadZzbe koja opisuje dinamiku mikrobioloskog sustava. Bakterijske zajednice mogu
sadrzavati kompetitivne i nekompetitivne ¢lanove za Zivotne resurse. U nedostatku predatora,
kompetitivni ¢lanovi bi dominirali, oduzimajuci Zivotne resurse nekompetitivnima. Prisustvo
virusa koji parazitiraju na kompetitivnim (aktivnijim) ¢lanovima omoguéava nekompetitivnim
¢lanovima zajednice da dobiju dio resursa za svoje potrebe. Takvu dinamiku u sustavu
objasnjava "Kill the Winner" hipoteza prema kojoj je brojnost najaktivnijih bakterija
kontrolirana predacijom virusa (Thingstad i Lignell 1997).

Hipoteza objasnjava cikluse koji se ponavljaju u abundanciji specifi¢nog bakterijskog
domacina i odgovarajuc¢eg domacina koji prikazuju tipi¢ni predator-plijen odnos. Prema tome,
virusi spre¢avaju potpunu dominaciju neke skupine i omogucavaju vecu bioraznolikost

morskih zajednica.



3.1.1. Mortalitet

Virusni patogeni inficiraju veliki spektar evolucijski razli¢itih grupa morskih
organizama. Nesluzbene procjene upucuju da virusi liziraju prosjec¢no 20 do 40% prokariota
dnevno (Suttle 1994). Nase znanje je pretezito usmjereno na ekonomske posljedice virusnih
zaraza i na zaStitu organizama (naj¢eSc¢e onih vrsta od ekonomske i gospodarske vaznosti) koji
su ugrozeni. U marikulturnoj industriji, virusne zaraze mogu uzrokovati velike gubitke u
produkciji. Primjer je virus koji uzrokuje pojavu bijelih mrlji na kozicama (white spot
syndrome virus - WSSV) (Flegel 2006). Zanimljivo je da razli¢iti patogeni mogu uzrokovati
velike pomore kod jako dobro prouéenih organizama. Poznati su virusi koji uzrokuju masovni
pomor riba na Aljasci (Meyers i sur. 1999) te virusi koji su odgovorni za pomor kitova u
Europi u razdoblju od 1988. do 2002 (Hérkonen i sur. 2006).

3.1.2. Horizontalni prijenos gena

Virusi mogu uvelike utjecati na diverzitet bakterijskih morskih zajednica prijenosom
DNA izmedu domacina (Jiang i Paul 1998). Liziraju¢i stanice, virusi pridonose otpustanju
velike koli¢ine razgradene DNA koja se moze transformirati u okolisu (Jiang i Paul 1995).

Postoje i virusima sli¢ne Cestice (GTA- gene transfer agent) koje transportiraju
nasumicne fragmente bakterijskog genoma novim stanicama unutar procesa sli¢nog
transdukciji. lako su jako male, vrlo su vazne jer indirektno pakiraju dio DNA domacina i
prenose na novu receptorsku stanicu (Lang i Beatty 2007). GTA samo doniraju fragmente
domacinskog DNA u novu stanicu bez da liziraju prethodnu §to je vrlo bitno u horizontalnom
prijenosu gena prirodnih mikrobioloskih zajednica. Takva dinamika je uocena i u estuarijima,

obalnim i otvorenima vodama te okolisu koraljnih grebena (McDaniel i sur. 2010).



3.2. Biokemijski ciklusi

Zajednice morskih virusa su ekstremno dinamic¢ne. Tijekom inficiranja domacina i
liziranja domacinske stanice, virusi indirektno utje€u na globalno cirkuliranje ugljika 1
nutrijenata. Lizom bakterijske stanice se oslobada otopljena organska tvar (eng. dissolved
organic matter - DOM) i suspendirana organska tvar (eng. particulate organic matter - POM).
Svaki dan se dogodi otprilike 10? virusnih infekcija pritom ispustajuéi i do 10 ° tona ugljika
iz zivih stanica (Suttle 2007). Svaki dan, prilikom inficiranja i liziranja stanica domacdina,
koli¢ina ugljika bude konvertirana u DOM. Takva pojava se naziva 'virusna premosnica’
(Slika 3). Procijenjeno je da 25% ugljika fiksiranog fotosintezom je doslo putem virusne
premosnice Kkoji funkcionira kao morski mikrobioloski reciklirajuéi sistem koji stimulira

kruZenje nutrijenata i energije (Fuhrman 1999, Suttle 2005, Wilhelm i Suttle 1999).

Pycnocline

Nature Reviews | Microbiology
Slika 3. Virusna premosnica- omjeri prikazuju koli¢ine ugljika, dusika i fosfora
(Suttle 2007)



IV. Zakljucak

Prije samo dva desetljeca, nije se znalo koliko je vazna uloga morskih virusa na Zemlji.
Nevidljivi ljudskom oku, na granici zivog i1 nezivog, dugo vremena su predstavljali
zagodnetku za znanstvenike Sirom svijeta. Razvojem metagenomike, spoznala se njihova

velika abundancija te golemi utjecaj u morskom okoliSu.

Iako su malih proporcija, brojnos¢u prevladavaju kao najabundantniji morski predatori,
a svojom aktivnoséu sudjeluju u pokretanju biogeokemijskih ciklusa ugljika, fosfora i
sumpora. Utjecu i kontroliraju sastav mikrobioloskih zajednica mora i ¢ine veéinu genetickog

biodiverziteta mora.

Utjecaj morskih virusa je od iznimne vaznosti za ekosustav mora ali i kopna, te
naposljetku, 1 na samu ljudsku zajednicu, a zasigurno je raspon njihove aktivnosti mnogo veci

nego $to smo svjesni.

Dosad smo saznali kako su virusi veliki 'posrednici' u zivotnim funkcijama morskih
zajednica 1 abiotickim ¢imbenicima mora. Daljnja istrazivanja su nuzna kako bi smo shvatili
kako Zivot u moru funkcionira. Mozda nam ta saznanja u buduénosti pomognu u nekim

drugim disciplinama kao $to su npr. ekologija i o¢uvanje mora i morskih zajednica.
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VI. Sazetak

Virusi predstavljaju najbrojniju skupinu mikroorganizama u morskom okolisu s

koncentracijama od otprilike 10’ ¢estica po mililitru povriinske morske vode.

Liziraju¢i domacinsku stanicu, morski bakteriofagi kontroliraju brojnost bakterija i time

znacajno utjeCu na globalne biogeokemijske cikluse.

Morski bakteriofagi utjeCu na svoje domacine vecinom negativno, uzrokujuéi lizu
stanica, ali i pozitivno povecavajuéi genetsku i fenotipsku raznolikost; prijenosom DNA,
manipuliranjem ekspresije gena domacina te njihovog metabolizma. Takoder, utjecu na
ostatak zajednice u morima time $to otpuStaju otopljenu organsku tvar koja postaje izvor
hranjiva za druge organizme, uvodenjem novog genetickog materijala i selektivnom

rezistencijom.

Morski virusi imaju veliki biodiverzitet i predstavljaju spremnik oceanskog genetickog

materijala.

Tijekom prosla dva desetlje¢a, morska se virologija unaprijedila od puke znatiZelje do
priznate znanstvene grane. U buduénosti, morska virologija ima potencijal razvijanja novih
saznanja u drugim poljima, od ekologije drugih ekosistema (npr. slatke vode, kopna) do

medicine (npr. ljudskog mikrobioma).
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VII. Abstract

At concentrations of approximately 10  viruses per milliliter of surface water, viruses

are the most abundant biological entities in the oceans.

Through lysing their bacterial hosts, marine phages control bacterial abundances and

impact global biogeochemical cycles.

Phages influence their hosts through cell lysis, DNA transfer and manipulation of host
gene expression and metabolism. Also, phages influence the remaining community through
the release of dissolved organic matter, the introduction to novel genetic material and the

selection for resistance.
Marine viruses are extremely diverse and represent reservoir of ocean genetic diversity.

Over the past two decades, marine virology has progresed from curiosity to a well-
established scinetific field. In the future, marine virology has the potential to inform numerous
other fields, ranging from ecology of other ecosystems (e.g. freswater, terrestrial) to medicine

(e.g. human microbiome).
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