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SYMBIOZA U CYJANOBAKTERII

WSTEP

Cyjanobakterie, czesciej znane pod nazwg
sinice, zalicza si¢ do jednych z najstarszych
form zycia na Ziemi. Ich pojawienie sie na
naszej planecie datuje sie na okolo 2,5 do
3,5 mld lat temu (WHITTON i PoTTS 2002).
Organizmy te charakteryzuja sie znaczng
plastycznoscia ekologiczng i przystosowane
sg do zycia w réznych srodowiskach, takich
jak: wody stodkie (rzeki, jeziora) i stone (mo-
rza 1 oceany), gleba czy skaly. Doskonale
dostosowuja sie do ekstremalnych warunkow
otoczenia: potrafia zyé zaréwno w alkalicz-
nych wodach goracych zrodet parku Yellow-
stone, ktorych temperatura siega 74°C (LAU i
wspotaut. 2005), jak i w wodach powierzch-
niowych Arktyki o temperaturze okolo 3°C
(VINCENT i wspotaut. 2004). Pod wzgledem
morfologicznym cyjanobakterie moga wyste-
powa¢ w formie: pojedynczej komorki (np.
Synechocystis) (Ryc. 1A), nitkowatej (wielo-
komorkowej; np. Nostoc, Anabena) (Ryc. 1B)
lub jako kolonie form jednokomoérkowych i
nitkowatych. Jednokomoérkowe cyjanobakte-
rie moga by¢ otoczone cienka, rzadka lub
zwarta zelowa otoczka (ang. sheath), pel-
nigca prawdopodobnie funkcje ochronng w
siedliskach narazonych na intensywne wy-
sychanie i/lub promieniowanie sloneczne.
W takiej formie moga zy¢ jako pojedyncze
komérki lub tworzy¢ kolonie osigagajace roz-
miary widoczne golym okiem. Co ciekawe,
w przypadku kolonii jednokomérkowych cy-
janobakterii, powstajacych wewnatrz sluzo-
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Ryc. 1. Morfologia cyjanobakterii. Formy jednoko-
morkowe A, C i D oraz nitkowate B, E, F i G.
A — forma jednokomoérkowa, B — forma nitkowata
z heterocyta i akinetami, C — formy jednokomér-
kowe w kolonii nieregularnej, D — formy jednoko-
morkowe w kolonii regularnej, E — trychomy for-
my nitkowatej w kolonii, F — trychomy nierozgate-
zione, G — trychomy rozgalezione (wg KASTOVSKY i
wspoétaut. 2018).

wej otoczki, moze wystepowac nieregularne
(jak w przypadku Microcystis) (Ryc. 1C) lub
tez regularne rozmieszczenie komoérek (jak u
Merismopedia) (Ryc. 1D). Sposob rozmiesz-
czenia komorek zalezny jest od ich sposo-
bu dzielenia sie w kolonii. Formy nitkowate
rowniez tworzg kolonie, jednak nie z poje-
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dynczych komorek, ale z tzw. trychomow -
komorek przyleglych do siebie i polaczonych
za pomocag mikroplasmodesm (porow w Scia-
nach sasiednich komoérek), tworzac w ten
sposob jedna jednostke fizjologiczna (Ryc.
1E). Trychomy moga byc¢ nierozgalezione, z
podziatem komoérek wylacznie prostopadlym
do osi trychomu (np. Rivularia, Plectonema)
(Ryc. 1F) lub rozgalezione, gdzie komorki
maja roéwniez mozliwos¢é podzialu podiuz-
nego, ale takze w dwoch lub kilku innych
ptaszczyznach (np. Hapalosiphon) (Ryc. 1G)
(KOMAREK i JOHANSEN 2015a, b).

Niektore formy nitkowate cyjanobakte-
rii maja zdolnos¢ do wytwarzania heterocyt
— grubosciennych komorek, czesto z wyrost-
kiem cyjanoficyny, zwiazku skladajacego sie
z asparaginianu i argininy, na jednym Ilub
obu koncach heterocyty. Tak przeksztatco-
ne komorki sa wyspecjalizowane w wigza-
niu azotu atmosferycznego (N,). Heterocyty
mozna spotka¢ m.in. u cyjanobakterii z ro-
dzaju Nostoc i Calothrix, a takze planktono-
wych przedstawicieli np. Dolichospermum czy
Aphanizomenon. Istnieje wiele relacji sym-
biotycznych pomiedzy sinicami i innymi or-
ganizmami, ktore w wigkszosci przypadkow
zwiazane sa z ich zdolnosScia do wiazania
N,, okreslana zazwyczaj jako diazotrofia, a
nastepnie dostarczania azotu w przyswajal-
nej formie, np. jonéw amonowych (NH,"),
do symbiotycznego partnera (RAVEN 2002).
Najczestsza postacia, w jakiej cyjanobakterie
zawiazuja symbioze, jest forma z ruchliw-
kami (ruchliwka - hormogonium). Jest to
wielokomorkowy twor, ktory umozliwia cy-
janobakteriom poruszanie sie, a takze stuzy
do rozmnazania wegetatywnego. Hormogonia
charakteryzuje przede wszystkim slizgowa
ruchliwo$é, niewielkie rozmiary komoérek i
brak heterocyt. Cyjanobakterie z ruchliwka-
mi, uwolnione z otoczki macierzystej kolo-
nii przeksztalcajag sie w nowa generacje cy-
janobakterii. Cyjanobakterie moga pogrubic
Sciane komoérkowa i wytworzyC tzw. akinety
bedace formami przetrwalnikowymi (MEEKS i
wspoétaut. 2002).

Swoje niebieskawe zabarwienie, jak réw-
niez i nazwe, sinice zawdzieczaja obecnosci
barwnika fikocyjaniny. Jednak sinice moga
rowniez wystepowac¢ w innych kolorach, od
zielonego, poprzez zéttawy i czerwono-fioleto-
wy, az do brazowego. Jest to mozliwe dzie-
ki obecnosci takze innych barwnikow w ich
komorkach. Zielong barwe zapewnia chlorofil
a, czerwono-rozowa fikoerytryna, natomiast
zotto-pomaranczowa karotenoidy (PRIETO i
wspotaut. 2010).

Cyjanobakterie, jako pierwsze organizmy
zywe, ktoére pojawily sie na Ziemi, byly zdol-
ne do przeprowadzania fotosyntezy oksyge-
nicznej (tlenowej), przyczyniajac sie do wzbo-

gacenia atmosfery ziemskiej w tlen czastecz-
kowy (O,). Wytworzenie O,, jako produktu
ubocznego fotosyntezy, spowodowalo zmiane
skltadu atmosfery ziemskiej, ktéora zacze-
la akumulowaé znaczne iloSci tego gazu.
Wzrost zawartosci tlenu w Srodowisku roz-
poczal sie ok. 2,4 mld lat temu i okreslany
jest mianem wielkiego wydarzenia oksygena-
cyjnego (ang. Great Oxygenation Event) (LI-
GRONE 2019).

Podobnie jak rosliny, cyjanobakterie po-
siadaja dwa fotosystemy: fotosystem I (PSI)
i fotosystem II (PSII). Zrédiem elektronéw w
fotosyntezie tlenowej jest woda, ktéra ulega
utlenieniu w PSII, a jednym z produktéw tej
reakcji jest O,. Jednak w odroznieniu od ro-
slin, cyjanobakterie wykorzystuja zbierajace
Swiatlo anteny, tzw. fikobilisomy, ktore za-
wieraja glownie wspomniana wczesniej fiko-
cyjanine i fikoerytryne. Anteny te polaczone
z PSII i PSI sg glownymi kompleksami od-
powiedzialnymi za zbieranie $wiatla, zloka-
lizowanymi razem z fotosystemami w mem-
branach tylakoidowych (BRYANT i FRIGAARD
2006).

CZYM JEST SYMBIOZA? — GARSC
PODSTAWOWYCH INFORMACJI

Symbioza opisywana jest jako bliska i
czesto dlugoterminowa biologiczna interakcja
pomiedzy minimum dwoma réznymi gatun-
kami, okreslanymi jako symbionty. W przy-
padku cyjanobakterii zawiazujacych symbio-
ze moéwi sie o cyjanobiontach. Interakcje te
moga przyjmowacé forme mutualizmu - wte-
dy przynosza korzysci obu zaangazowanym
stronom, lub tez forme komensalizmu, w
ktorym korzysci odnosi jedna ze stron, pod-
czas gdy druga nie ma w takiej relacji zad-
nych zyskéw ani strat. Do symbiozy czesto
zalicza sie takze pasozytnictwo, okreslaja-
ce relacje, w ktorej jeden gatunek ,zysku-
je”, podczas gdy inny ,traci”. Warto zwrocic¢
uwage na fakt, iz czasem nie jest wcale tak
latwo dokonac analizy zyskow i strat u or-
ganizméw pozostajacych ze soba w symbio-
zie (ADAMS i DUGGAN 2012).

Symbiotyczna relacja pomiedzy gatunka-
mi moze byc¢ obligatoryjna lub fakultatyw-
na. Symbioza obligatoryjna jest konieczna
dla przezycia przynajmniej jednego z zaan-
gazowanych w te interakcje organizmu, na-
tomiast fakultatywna moze dawac¢ korzysci z
bycia razem, ale nie jest konieczna do prze-
trwania symbiontéw tworzacych taki uktad.
Inny podzial symbiozy zalezy od ,miejsca
bytowania” jednego gatunku symbiotycznego
wzgledem drugiego. Moéowimy wtedy o sym-
biozie ekto- lub endobiotycznej. W przypad-
ku pierwszej relacji organizm symbiotyczny
znajduje sie na powierzchni drugiego, ktory
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okreslany jest w omawianej interakcji jako
gospodarz. Jej przykladem moze byc¢ inte-
rakcja owadoéw z organizmami roslinnymi.
Endosymbioza natomiast polega na tym, iz
jeden z symbiontéw zyje we wnetrzu komoé-
rek lub tkanek gospodarza. Dzieje sie tak
np. u bakterii wiazacych azot w brodawkach
korzeniowych roslin (BERGMAN i wspotaut.
2007, LoulE 2010, ADAMS i wspotaut. 2013).

Co ciekawe, tzw. teoria endosymbiotycz-
nego pochodzenia chloroplastéw i mitochon-
driow w komoérkach eukariotycznych moéwi
o tym, iz organelle te powstaly na skutek
endosymbiozy, w ktérej wolno zyjace orga-
nizmy prokariotyczne, znalazly sie wewnatrz
komoérek innych organizméw, a redukcja ich
funkcji zyciowych doprowadzita do wyksztal-
cenia sie wspoélczesnych chloroplastow i mi-
tochondriéw (BoOTH 2013). Zgodnie z ta teo-
ria chloroplasty roslin i glonow sa efektem
endosymbiozy komoérek organizméw podob-
nych do wspoélczesnych cyjanobakterii, ktéra
miata miejsce ok. 1 miliard lat temu (ZIMOR-
SKI i wspotaut. 2014).

Symbiotyczne interakcje pomiedzy mi-
kroorganizmami a makroorganizmami udo-
kumentowano wsrod wielu gatunkow. Uwa-
za sie nawet, ze wszystkie makroorganizmy
w warunkach naturalnych sa zaangazowane
w relacje symbiotyczne z mikroorganizmami
(OLIVER i RUSSEL 2016). Cyjanobakterie, o
ktorych mowa w niniejszym artykule, moga
prowadzi¢ zarowno symbioze endobiotyczna,
zyjac w tkankach gospodarza, jak i sym-
bioze ektobiotyczna obecna u roslin, glow-
nie wodnych, na powierzchni ktérych moga
rozwija¢ sie cyjanobakterie. Sinice wchodzg
takze w interakcje symbiotyczne z innymi
mikroorganizmami, glonami, grzybami, ro-
S§linami, a nawet niewielkimi zwierzetami
(CARPENTER i FOSTER 2007, ADAMS i DUGGAN
2012). Ciekawym przypadkiem jest rowniez
relacja o charakterze symbiotycznym po-
miedzy wirusami (tzw. cyjanofagami) a cy-
janobakteriami, ktora jest intensywnie ba-
dana od kilkunastu lat (MANN i wspoétaut.
2005, SULLIVAN i wspotaut. 2006, MILLARD i
wspoétaut. 2009).

W niniejszej pracy postanowiliSmy przy-
blizy¢ czytelnikowi najnowsze dane dotycza-
ce niezwykle ciekawych interakcji symbio-
tycznych réznych grup organizméw z cyja-
nobakteriamii, tym bardziej, ze zgodnie z
nasza wiedza na przestrzeni ostatnich kilku
lat nie pojawilo sie w jezyku polskim tego
typu opracowanie. Ze wzgledu na mnogosc¢
relacji symbiotycznych, jakie tworza cyjano-
bakterie, w artykule postanowiliSmy przed-
stawi¢ najciekawsze interakcje symbiotycz-
ne. Organizmy przedstawiono w kolejnosci
od najprostszych jednokomoérkowcéow do
najbardziej zlozonych i wyspecjalizowanych.

OKRZEMKI (BACILLARIOPHYCEAE)

Okrzemki to jednokomoérkowe, autotro-
ficzne glony charakteryzujace sie obecnoscia
Sciany komoérkowej wysyconej krzemion-
ka. Wykazano, iz trzy rodzaje: Rhizosolenia,
Hemiaulus i Chaetoceros tworza interakcje
symbiotyczne z cyjanobakteriami m.in. z ro-
dzaju Richelia i Calothrix (FOSTER i wspol-
aut. 2011). Znana jest takze powszechnie
wystepujaca w wodach oligotroficznych sym-
bioza pomiedzy okrzemkami z rodzaju Cli-
macodium a cyjanobakteriami podobnymi
pod wzgledem sekwencji 16S rRNA do tych
wigzacych azot z rodzaju Cyanothece (SCAN-
LAN i Post 2008) lub Crocosphaera (FOSTER
i wspotaut. 2011). W relacji symbiotyczne;j
sinice-okrzemki, cyjanobionty odpowiadaja
za wigzanie azotu i przekazywanie jego przy-
swajalnych form (np. NH,") swemu gospo-
darzowi, w zamian zyskujac srodowisko do
rozwoju (FOSTER i wspotaut. 2011, DECELLE i
wspoélaut. 2015).

Jedna z ciekawych i intrygujacych inte-
rakcji jest symbioza wystepujaca w otwar-
tych wodach Morza Arabskiego pomiedzy
trzema partnerami: okrzemkami z gatun-
ku Leptocylindrus mediterraneus tworzacymi
diugie, centryczne l!ancuchy, pierwotniaka-
mi z gatunku Solenicola setigera i cyjano-
bakteriami z rodzaju Synechococcus. Mimo
ze symbioza ta nie jest do konca poznana,
wiadomo, ze okrzemki sa pozbawione plasty-
doéw, co sprawia, ze staja sie one miejscem
schronienia dla pierwotniakéw. Cyjanobakte-
rie sa natomiast osadzone w macierzy wiek-
szych lancuchow Solenicola setigera i odpo-
wiadaja za wigzanie azotu i przekazywanie
go pozostalym symbiontom (BUCK i BENTHAM
1998, GOMEzZ 2007, PADMAKUMAR i wspoélaut.
2012).

BRUZDNICE (DINOFLAGELLATA)

Bruzdnice obejmuja organizmy jednoko-
morkowe, czesto wystepujace takze w ko-
loniach. Moga funkcjonowaé¢ w ekosystemie
jako wolno zyjace autotrofy, symbiotyczne
autotrofy, miksotrofy, fagotrofy lub organi-
zmy heterotroficzne. Symbioze z cyjanobak-
teriami zaobserwowano u organizmow z kla-
sy Dinophyceae nalezacych do czterech ro-
dzajow: Ornithocercus, Histoneis, Citharistes
i Amphisolenia. Amphisolenia i Citharistes
tworza mutualistyczna ekto- lub endosym-
bioze z cyjanobakteriami z rodzaju Synecho-
coccus i Prochlorococcus (CARPENTER i FOSTER
2007), natomiast w przypadku Ornithocercus
i Histoneis stwierdzono symbioze z cyjano-
bakteriami z rodzaju Synechococcus i Syne-
chocystis (JYOTHIBABU i wspoétaut. 2006). U
Ornithocercus pojawienie sie barw, widzia-
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Ryc. 2. Rozmieszczenie cyjanobakterii na wstego-
watej wici bruzdnicy Ornithocercus magnificus (wg
DECELLE i wspoétaut. 2015).

nych pod mikroskopem fluorescencyjnym
jako zolte lub pomaranczowe, na poprzecz-
nej, wstegowatej wici, Swiadczy o obecnosci
cyjanobakterii (GOMEZ 2012) (Ryc. 2).

Bakterie te moga byc¢ obecne takze w
niewielkich wglebieniach z tylu komorki, jak
np. u Parahistoneis lub rozmieszczone sa w
niewielkich komorach w rowku powierzch-
niowym, w ktéorym znajduje sie poprzeczna
wi¢, tak jak w przypadku Citharistes i Hi-
stoneis (SALDARRIAGA i TAYLOR 2017). Cyja-
nobakterie w symbiozie odpowiadaja przede
wszystkim za wiazanie azotu i przekazywa-
nie go gospodarzowi. W Zatoce Akaba Morza
Czerwonego zaobserwowano, iz wraz z na-
dejSciem jesieni wzrasta liczba symbiontéw,
co prawdopodobnie ma zwiazek ze zmniej-
szeniem dostepnosci azotowych skladnikéw
odzywczych w wodach powierzchniowych, a
tym samym zwiekszona potrzeba tworzenia
symbiozy. Dinophyceae, wystepujac w miej-
scach o niskim stezeniu tlenu, zapewniajg
cyjanobakteriom lepsze warunki do wiazania
azotu (JYOTHIBABU i wspélaut. 2006, CARPEN-
TER i FOSTER 2007).

GABKI (PORIFERA)

Gabki, do ktoérych naleza klasy Calcarea
(gabki wapienne) i Desmospongiae (gabki
pospolite), zaliczane sa do jednych z naj-
starszych pod wzgledem ewolucyjnym form
zwierzat na Ziemi. Stanowigq one rezerwuar
dla réznorodnych mikroorganizméow, ktore
nie sa spotykane w zadnym innym miejscu.
Naleza do nich archeowce, bakterie i inne
jednokomorkowe organizmy eukariotyczne, a
takze grzyby. Wszystkie te organizmy przy-
czynily sie w roznym stopniu do odniesie-
nia sukcesu ekologicznego gabek, pozwalajac

Ryc. 3. Rozmieszczenie cyjanobakterii Aphanocap-
sa feldmanni w warstwie wewnetrznej gabki Xe-
stospongia muta (wg CARPENTER i FOSTER 2007).

im na rozwdj w wodach calej kuli ziemskiej
(SOEST i wspotaut. 2012). Najnowsze bada-
nia wykazaly, iz niemal wszystkie gabki na-
lezace do klas Calcarea i Desmospongiae
moga byc¢ zamieszkane przez cyjanobakterie.
Zaobserwowano jednak, iz gatunki nalezace
do rzedoéw Chondrosiida, Chondrillida, Ve-
rongiida, Dictyoceratida i Scopanilida duzo
czesSciej niz inne sa miejscem bytnosci cyja-
nobiontéw (KONSTANTINOU i wspoétaut. 2018).
Cyjanobakterie ,wspoélpracujace” z gabkami
naleza do 4 rodzajow: Aphanocapsa, Syne-
chocystis, Oscillatoria i Phormidium (USHER
2008). Wiekszos¢ cyjanobiontéw wystepuje
na warstwie dermalnej (zewnetrznej) gabek,
prowadzac ektosymbioze. Jednym 2z nielicz-
nych wyjatkow jest cyjanobakteria Aphano-
capsa feldmanni obecna w wakuolach komoé-
rek warstwy wewnetrznej. W jednej wakuoli
mozna zaobserwowac¢ nawet kilkaset cyjano-
bakterii tego gatunku (CARPENTER i FOSTER
2007) (Ryc. 3).

Wykazano, iz interakcje symbiotyczne po-
miedzy gabkami a cyjanobakteriami moga
wystepowaé zaré6wno w wodach klimatu
tropikalnego, jak i klimatu umiarkowanego
(BURGSDORF i wspétaut. 2015). Badania se-
kwencji 16S rRNA u organizmoéow z rodzaju
Diacarnus wykazaly, ze cyjanobakterie sg
obecne u form dorostych i larwalnych (OREN
i wspoétaut. 2005). Zatem, bakterie te moga
by¢ przenoszone w sposéb wertykalny - z
organizmu macierzystego na mlode larwy.
Moga one takze przemieszczac sie droga ho-
ryzontalng — z otaczajacego Srodowiska lub
wykorzystujac oba te sposoby jednoczesnie
(KONSTANTINOU i wspoétaut. 2018). Relacje
pomiedzy gabkami a cyjanobakteriami zali-
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czono do mutualizmu, w ktéorym gospodarze
(gabki) zapewniaja cyjanobakteriom schro-
nienie m.in. przed wiciowcami (Flagellata) i
orzeskami (Ciliata), a w zamian otrzymuja
zwiazki odzywcze pochodzace z fotosynte-
zy 1 wiazania azotu, obrone chemiczna po-
przez synteze zwiazkéw bioaktywnych oraz
ochrone przed promieniowaniem UV (ERWIN
i THACKER 2008, KONSTANTINOU i wspolaut.
2018). Cyjanobakterie uczestnicza takze w
syntezie toksycznych metabolitow wtérnych
gabek, chroniac je przed rybami.

Gabki, prowadzace symbioze 2z cyjano-
bakteriami, sa okreslane czesto jako ,cyja-
nogabki” (ang. cyanosponges), klasyfikowane
jako fotoautotrofy i miksotrofy. Fotoautotro-
fy sa Sscisle zalezne od cyjanobakterii i ich
zdolnosci prowadzenia fotosyntezy. W celu
uzyskania maksymalnej ekspozycji cyjano-
bakterii na sSwiatlo stoneczne, maja sptasz-
czong powierzchnie. Z tego samego powo-
du wystepuja one w powierzchniowej strefie
zbiornikéw wodnych. Produkty fotosyntezy
transportowane sa w postaci glicerolu i fos-
foru organicznego od cyjanobakterii do go-
spodarza, pokrywajac w ten sposob do 50%
jego zapotrzebowania na energie i 80% zapo-
trzebowania na wegiel. Natomiast miksotro-
fy rowniez pobieraja od symbiontow zwiazki
odzywcze, jednak zdolne sa takze do odzy-
wiania sie¢ drobinami organicznymi poprzez
filtracje (CARPENTER i FOSTER 2007). Okolo
30-50% gabek zasiedlajacych rafy koralowe
jest ,cyjanogabkami”. Ich ilo§¢ waha sie w
zaleznosci od regionu; przykladowo na wy-
brzezu Belize moga stanowi¢ az do 80-90%
wszystkich gabek (USHER 2008). Podobnie,
liczba cyjanobiontow zalezy od geograficzne;j
lokalizacji i prawdopodobnie jest zwigzana
takze z warunkami klimatycznymi (ALEX i
wspoétaut., 2012). ,Cyjanogabki”, do ktérych
dociera Swiatlo sloneczne rozwijaja sie szyb-
ciej w poréwnaniu do gabek nie posiadaja-
cych symbiontéw fotosyntetycznych (THAC-
KER 2005, UsHER 2008, FREEMAN i THACKER
2011).

KORALOWCE (ANTHOZOA)

Koralowce zaliczane sa do holobiontow,
organizméw eukariotycznych tworzacych tzw.
superorganizmy, wspolistniejace w symbio-
zie z wieloma innymi organizmami, takimi
jak archeowce, bakterie, bruzdnice i grzyby.
Wiekszos¢ symbiotycznych koralowcow zyje
w wodach tropikalnych ubogich w skladni-
ki odzywcze. Zrédlem nieorganicznego azotu
sg dla nich osady i mikroorganizmy diazo-
troficzne.

Cyjanobakterie sa wszechobecne w eko-
systemach raf koralowych: moga by¢ czescia
rafy, tworzac tzw. mikrobiality (zloza mine-

ralébw powstale w wyniku wigzania osadow
przez mikroorganizmy), moga takze funk-
cjonowa¢ wewnatrz i na zewnatrz raf kora-
lowych (CHARPY i wspotaut. 2012). Analizy
tkanek koralowcéw za pomocg transmisyj-
nego mikroskopu elektronowego wykazaty,
iz komorki cyjanobakterii potozone sa w ko-
morkach nablonkowych gospodarza i otoczo-
ne jego blong komorkowa i tworza zwykle
dhugoterminowa symbioze z komoérkami go-
spodarza. Ponadto, w tkankach koralowcow
wykazano obecnosé¢ cyjanobakterii posiada-
jacych gen umozliwiajacy wiazanie azotu, co
wskazuje na ich role w asymilacji tego gazu
(LESSER i wspolaut. 2007, FIORE i wspotlaut.
2010).

Koralowce z rodzaju Acropora, Pocillopo-
ra i Montastraea tworza symbioze m.in. z
cyjanobakteriami z rodzaju Chroococcales i
Synechococcus, zyskujac w ten sposéb azot
(LESSER i wspotaut. 2007, LEMA i wspolaut.
2012). Koralowce wchodza takze w interakcje
symbiotyczne z innymi organizmami, m.in. z
bruzdnicami z rodzaju Symbiodinium, ktére
dostarczaja im niezbedny do Zzycia organicz-
ny wegiel. Wykazano, ze na znacznej glebo-
kosci obecnos¢ cyjanobakterii w ekosyste-
mach raf koralowych zwieksza sie, co wska-
zuje na to, iz moga one wspomagac¢ odzy-
wianie Symbiodinum w warunkach niskiego
natezenia Swiatla (FIORE i wspétaut. 2010).
Cyjanobakterie sa eksponowane na wysokie
stezenia glicerolu ze wzgledu na jego trans-
lokacje, jako gléwnego zwiazku weglowego z
fotosyntetyzujacych bruzdnic do koralowcéow.
Uwaza sie, iz obecnos¢ glicerolu ma zwia-
zek z niezwyklg ultrastruktura cyjanobakte-
rii oraz ich charakterystyczna pomaranczo-
wa emisja fluorescencji. Glicerol uzyskiwa-
ny przez bruzdnice moze stuzy¢ jako zrédio
energii dla cyjanobakterii do wiazania azotu
(LESSER i wspoétaut. 2004).

Cyjanobakterie odgrywaja duza role w
ekosystemach raf koralowych, bedac glow-
nym skladnikiem spotecznosci epifitycznych,
epilitycznych (naskalnych) i endolitycznych
(wewnatrzskalnych). Poza zapewnianiem azo-
tu w ekosystemie sg takze pozywieniem dla
organizmow raf koralowych oraz uczestnicza
w procesach zwapniania i odwapniania raf
koralowych (ANDREEVA i wspétaut. 2020).

ZACHWY (ASCIDIACEA)

Zachwy zaliczane do strunowcéw (Chor-
data) to organizmy morskie prowadzace
osiadly tryb zycia, przytwierdzone do stalego
podloza, zakopane w piasku lub mule. Jako
jedyne zwierzeta posiadaja celulozowa Sciane
komoérkowa (okreslana jako tunika) (ALDRED
i CLARE 2014).
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Sposréd zachw najlepiej poznane sa sym-
biozy organizméw z rodzaju Trididemnum z
cyjanobakteriami zaliczanymi do rodzaju Sy-
nechocystis i Prochloron (HIROSE i wspoétaut.
2006). Znane sa takze interakcje pomiedzy
zachwami z rodzaju Lissoclinum i Diplosoma
a cyjanobakteriami z rodzaju Acaryochloris
(LOPEZ-LEGENTIL i wspotaut. 2011). Ciekawe
jest, iz jeden gospodarz (w tym przypadku
zachwy) moze prowadzi¢ symbioze z wiecej
niz jednym gatunkiem cyjanobakterii. Przy-
kladem sa kolonie Trididemnum wystepujace
na Wielkiej Rafie Koralowej, ktéore prowadza
symbioze z rodzajem Prochloron (symbioza
obligatoryjna), a takze z rodzajem Oscillato-
ria (symbioza fakultatywna) (HIROSE i wspot-
aut. 2009). Wiekszos¢ cyjanobakterii zyje na
powierzchni tuniki gospodarza, jednak nie-
ktore zachwy, jak te z rodzaju Lissoclinum,
utrzymuja symbioze z wchlonietymi do ko-
morek cyjanobakteriami. Wykazano przy tym
brak roznic w budowie pomiedzy cyjanobak-
teriamii wolno zyjacymi a cyjanobakteriamii
wchlonietymi przez zachwy (CARPENTER i FO-
STER 2007). Cyjanobakterie moga by¢ prze-
kazywane potomstwu przez osobniki doro-
ste, co pozwala na stale utrzymanie relacji
symbiotycznej i jednocze$nie zapewnia mto-
dym osobnikom natychmiastowy ,dostep” do
mikroorganizméw niezbednych do ich prze-
trwania (LOPEZ-LEGENTIL i wspétaut. 2011).

W wyniku symbiozy zachwy uzyskuja
organiczny wegiel na drodze fotosyntezy cy-
janobakteryjnej (HIROSE i wspoétaut. 2009,
HIROSE 2014). Cyjanobionty sa niezdolne
do wigzania atmosferycznego azotu z powo-
du niekompletnego zestawu genow stuzace-
go do asymilacji tego gazu. Taka sytuacja
ma miejsce m.in. u cyjanobakterii z rodza-
ju Synechocystis i Prochloron. Uwaza sie,
ze cyjanobakterie z rodzaju Synechocystis
posiadaly poczatkowo zestaw genéw kodu-
jacych enzymy wiazace N,, na co wskazuje
ich pokrewienstwo z diazotroficznymi cyjano-
bakteriami z rodzaju Cyanothece, jednak na
drodze ewolucji Synechocystis utracily taka
mozliwos¢ i w relacji z zachwami pobiera-
ja azot od gospodarza (TURNER i wspoétaut.
2001). Ponadto, zachwy zawieraja substan-
cje absorbujace promieniowanie UV, takie
jak aminokwasy mikosporynopodobne (ang.
mycosporine-like amino acids, MAAs), za-
pewniajac w ten sposoéb ochrone przed szko-
dliwym dzialaniem promieniowania UV i
jednoczesnie umozliwiajac cyjanobakteriom
pochlanianie swiatla aktywnego fotosynte-
tycznie. Co ciekawe, MAAs zawarte w oslo-
nie zachw, syntetyzowane sa wlasnie przez
cyjanobakterie. Niektéore z nich, nalezace do
rodzaju Prochloron posiadaja takze zdolnosé
do syntezy innych toksycznych zwigzkéw np.
patellamidow (SCHMIDT 2014). Wykazano, ze

toksyny te zapobiegaja infekcjom oraz chro-
nig zaréwno zachwy, jak i cyjanobakterie
przed drapieznikami (HIROSE 2014). Symbio-
za pomiedzy zachwami a cyjanobakteriami
przyciaga duzo uwagi wlasnie ze wzgledu na
zrodlo bioaktywnych zwiazkow (MAAs, patel-
lamidy) (LOPEZ-GUZMAN i wspélaut. 2020).

W przypadku organizmoéw morskich, poza
opisanymi grupami, symbioze z cyjanobak-
teriami zaobserwowano takze u wiciowcow
(Flagellata), promienic (Radiolaria), glonéw z
rzedu Dictyochales i Tintinnida, makroglo-
now z rodzaju Codium, Fucus i Hypnea oraz
u wieloszczetéow z rzedu Echiuroidea (rodzaj
Ikedosoma i Bonellia). Relacje te nie zosta-
ly do tej pory doglebnie zbadane. Wiadomo,
ze cyjanobakterie w omawianych relacjach
zaangazowane sa m.in. W wiazanie azotu
(GRUBE 2005, FLORENTINO 2008, CARPENTER i
FOSTER 2007, RIGUAL-HERNANDEZ i wspotaut.
2010, DELMAIL i wspolaut., 2012, DECELLE
i wspotaut. 2015, FOSTER i ZEHR 2019, AN-
DREEVA i1 wspoétaut. 2020).

GRZYBY (FUNGI)

Ponad 98% gatunkow grzybow wchodza-
cych w symbioze z mikroorganizmami fo-
tosyntetyzujacymi nalezy do gromady wor-
kowcow (Ascomycota). Nieliczne naleza do
gromady podstawczakéw (Basidiomycota) i
grzybow niedoskonatych (Mitosporic) (OKSA-
NEN 2000). Takie polaczenie znane jest jako
porost. Porosty wystepuja w dwoch ukta-
dach: dwu- i trojpartnerskich. Uklad dwu-
partnerski to potaczenie grzyba z jednym fo-
tobiontem (zielonymi glonami lub cyjanobak-
teriami), a uklad tréjpartnerski to polaczenie
grzyba z obydwoma fotobiontami. Polaczenie,
w ktorym wystepuja cyjanobakterie nazwac
mozna ,cyjanorostem” (ang. cyanolichens)
(ADAMS i1 wspotaut 2012, RIKKINEN 2017).

Wsréd cyjanobakterii, Nostoc jest naj-
bardziej powszechnym rodzajem zdolnym
do nawiazywania symbiozy z grzybami. Inne
rodzaje to Scytonema, Calothrix, Dichothrix,
Fischerella, Gloeothece, Synechocystis, Chro-
ococcidiopsis 1 Myxosarcina (RAI i wspoétaut.
2000).

W symbiozie z workowcami cyjanobak-
terie ulegaja  strukturalno-funkcjonalnym
zmianom, ktore umozliwiaja bliska interak-
cje oraz wymiane skladnikow odzywczych
pomiedzy partnerami. Zmiany te obejmuja
modyfikacje rozmiaru i ksztaltu komoérek,
brak rezerw polifosforanowych, mniej struk-
tur wiazacych CO,, ciensza Sciane komorko-
wa oraz wolniejszy wzrost i podzial komérek
(Rar i wspétaut. 2000). W symbiozach tych
cyjanobakterie sa zlokalizowane w naroslach
(tzw. cefalodiach), ktére moga wystepowac
na powierzchni lub wewnatrz plechy po-
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rostu. Glowna rola cyjanobakterii w takiej
interakcji jest wigzanie azotu atmosferycz-
nego i przeksztalcanie go do przyswajalnej
formy (NH,'). Takie zadanie sinice spelniaja
przede wszystkim w ukladzie tréjpartner-
skim. Jednak w ukladzie dwupartnerskim,
zwlaszcza gdy cefalodia zlokalizowane sa na
powierzchni plechy, cyjanobakterie sa zdol-
ne do aktywnego wiazania dwutlenku wegla
w procesie fotosyntezy. Przenoszenie cyjano-
bakterii do nowych porostow nastepuje wraz
z podzialem plechy (RIKKINEN 2017).

Poza typowa symbioza jaka tworza wor-
kowce z cyjanobakteriami, wystepuje jeszcze
jeden rodzaj symbiozy tworzony przez grzyb
Geosiphon pyriformis z typu grzyboéw kieb-
kowych (Glomeromycota). Tworzy on jedyna
znana endosymbioze, w ktorej sinice zyja w
cytoplazmie gospodarza. Geosiphon pyrifor-
mis jest grzybem mikoryzowym, ktory tworzy
jednokomorkowe, wielojadrowe ,pecherze” o
wielkosci do 2 mm, bedace siedliskiem en-
dosymbiotycznych, nitkowatych sinic z ro-
dzaju Nostoc (Ryc. 4). Ten rodzaj symbiozy
jest symbioza fakultatywna (KLUGE 2002).
Aby doszlo do wchloniecia cyjanobakterii
przez G. pyriformis, cyjanobakterie musza
by¢ w $cisle okreslonym stadium rozwojo-
wym. Grzyb nie rozpoznaje komorek wege-
tatywnych cyjanobakterii, ktore wytwarzaja
heterocyty ani stadium ruchliwek. Jedyny
moment, w ktorym moze dojs¢ do wchlo-
niecia sinic, jest stadium zawigzka (tzw.
primordium). Jest to stadium, w ktérym si-
nica rozpoczyna procesy syntezy DNA, przy-
wraca regularny wzorzec wzrostu i podziatu
komorek oraz tworzy Swieza, galaretowata
otoczke. Proces wchlaniania rozpoczyna sie
po kontakcie sinic ze strzepka grzyba. Po-

wierzchnia strzepki grzyba wybrzusza sie i
zaczyna otaczac¢ cze$S¢ trychomu sinicy. Po
otoczeniu sinicy przez strzepki grzyba, duza
ilos¢ cytoplazmy grzyba wplywa do powsta-
lej struktury, ktéra nastepnie powieksza sie
i tworzy pecherz (SCHUSSLER i WOLF 2005).
Wewnatrz pecherza komorki cyjanobakte-
rii dziela sie, wytwarzaja heterocyty i staja
sie fizjologicznie aktywne. Glowna rola en-
dosymbiotycznych cyjanobakterii jest foto-
synteza i dostarczanie organicznego wegla.
Wszystkie nieorganiczne skladniki odzyw-
cze, z wyjatkiem azotu, sa dostarczane przez
grzyba. Heterocyty powstaja z taka sama
czestotliwoscia, jak w koloniach wolno zyja-
cych, ale w symbiozie ich $ciana komoérkowa
jest ciensza, co moze wskazywac¢ na nizsze
stezenie O, wewnatrz pecherza pochodzacego
od grzyba, utworzonego wokol cyjanobakterii
(ADAMS i wspotaut. 2013).

MSZAKI (BRYOPHYTES)

Stosunkowo niewielka liczba gatunkow
nalezacych do tej grupy roslin jest w sta-
nie wchodzi¢ w symbioze z cyjanobakteriami
(ADAMS i wspétaut. 2013). Do grupy msza-
kow zalicza sie obecnie trzy klasy: watro-
bowce (Marchantiophyta), glewiki (Anthoce-
rotophyta) i mchy (Bryophyta). U glewikow
i watrobowcow proces infekcji jest bardzo
podobny. Gléwnymi cyjanobiontami w tej
relacji sa cyjanobakterie z rodzaju Nostoc.
Dodatkowo, u watrobowcow w warunkach
laboratoryjnych, sinice z rodzaju Calothrix
i Chlorogloeopsis, tworzace ruchliwki, réw-
niez moga infekowaé¢ wspomniane organizmy
(WEST i ADAMS 1997). W celu zwigkszenia

Wakuola

Cyjanobakterie

Cytoplazma

4. Rozmieszczenie cyjanobakterii wewnatrz
(wg ADAMS i

Ryc.
pecherza u Geosiphon pyriformis
wspoétaut 2013).

) Aparat szparkowy]
' Wilosek /P

s Cyjanobakterie

Plecha

Chwytniki

Ryc. 5. Rozmieszczenie cyjanobakterii w natural-
nych zaglebieniach watrobowca Blasia pusilla (wg
ADAMS i wspélaut 2013)
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szans na symbioze z cyjanobakteriami, gle-
wiki i watrobowce uwalniaja do otoczenia
czynniki indukujace tworzenie sie hormogo-
niéow, tzw. HIF (ang. hormogonia-inducing
factors) i chemoatraktanty. Dokladna che-
miczna tozsamosS¢ chemoatraktantow nie
jest znana. Uwaza sie, iz sa to czasteczki
o charakterze cukrowcéw. NILSSON i wspol-
aut. (2000) wykazali, ze cukry takie jak ara-
binoza, galaktoza i glukoza stymulujg che-
motaksje dodatnig cyjanobakterii, czyli ruch
cyjanobakterii, w formie z ruchliwkami, w
kierunku zrodla bodzca chemicznego; moga
wiec one pelni¢ role takich chemoatraktan-
tow. Uwolnienie HIF i chemoatraktantow na-
stepuje w czasie ,,glodu” azotowego gospo-
darza (ADAMS i wspoétaut 2013). W przypad-
ku watrobowcow, cyjanobakterie posiadajace
ruchliwki dostajg sie do ich wnetrza przez
naturalne otwory w skoérce (m.in. aparaty
szparkowe) (Ryc. 5), natomiast u glewikéw
zatrzymuja sie w jamach sluzowych. Po do-
tarciu do celu sinice traca mobilnoS¢ i roz-
poczynaja wytwarzanie heterocyt (KIMURA i
NAKANO 1990). W odpowiedzi na kolonizacje
gospodarz wyksztalca rozgalezione, wieloko-
morkowe wloski, ktére rozprzestrzeniaja sie
wsrod komorek cyjanobakterii, zwiekszajac
powierzchnie kontaktu i zapewniajac wy-
miane sktadnikéw odzywczych. Taka zwiek-
szona sygnalizacja pomiedzy gospodarzem
a cyjanobiontem prowadzi do zsynchronizo-
wanego wzrostu i rozwoju obu symbiontow.
Po zakonczeniu kolonizacji gospodarz moze
wydziela¢ czynniki hamujace tworzenie sie
hormogoniéw, tzw. HRF (ang. hormonogonia
represing factors), ktore zatrzymuja réznico-
wanie ruchliwek u cyjanobakterii. HRF po-
wodujg takze rozwoj heterocyt u cyjanobion-
tow, czego konsekwencja jest rozpoczecie
wiazania N,. Tym samym sygnat HRF ha-
muje dzialanie HIF i zapobiega ponownemu
formowaniu sie ruchliwek przez cyjanobakte-
rie w organizmie gospodarza (RAI i wspoétaut.
2000).

Jedynie cztery sposréd 340 rodzajow wa-
trobowcow wchodza w relacje symbiotyczne
z cyjanobakteriami. Dwa z nich (Marchan-
tia i Porella) tworza symbioze ektobiotycz-
na, podczas gdy dwa kolejne (Blasia i Ca-
vicularia) prowadza symbioze endobiotyczna.
W przypadku glewikéow cztery z szesSciu ro-
dzajéow (Anthoceros, Phaeoceros, Notothylas i
Dendroceros) tworza symbioze endobiotyczna
(MEEKS 1990).

Mchy tworza z sinicami gléwnie symbioze
ektobiotyczna. Wyjatkiem sa przypadki, gdzie
sinice zasiedlaja martwe komorki gospodarza
wypelnione woda. Przykladami mchéw, ktére
tworza symbioze z cyjanobakteriami sa Pleu-
rozium schreberi i Hylocomium splendens.
Symbioze tworza sinice z rodzaju Nostoc, Sti-

gonema i Calothrix. Dtugo sadzono, ze mchy
nie posiadaja zadnych specyficznych mecha-
nizmow przyciagania sinic, jak to ma miej-
sce u glewikow i watrobowcow, a powstate
symbiozy sa kwestiqa przypadku (SOLHEIM
i ZIELKE 2002). BAYy i wspélaut. (2013), na
podstawie swoich badan, jako jedyni wyka-
zali, ze mchy aktywnie wabia cyjanobakte-
rie takze wydzielajac HIF i chemoatraktan-
ty w czasie niedoboru przyswajalnego azotu.
Po zasiedleniu, sinice zyjace na gospodarzu
dostarczaja mu azot, ktéry gromadzi sie w
tkance mchu i jest albo szybko uwalniany
poprzez wyptukiwanie z zywej tkanki, albo
powoli uwalniany w wyniku rozkladu mar-
twych tkanek gospodarza (BERG i wspélaut.
2013).

PAPROCIE (POLYPODIOPSIDA)

Jedynym przykladem symbiozy cyjano-
bakterii z paprociami jest wodna paproc¢ z
rodzaju Azolla. Jest to rodzaj obejmujacy
tylko 8 gatunkéw paproci zyjacych na po-
wierzchni woéd stojacych, takich jak stawy,
jeziora lub rowy melioracyjne. Azolla spp.
ma dwa rodzaje liSci — liScie niefotosynte-
tyczne, ktore unosza sie na powierzchni
wody, oraz liScie fotosyntetyczne (asymilacyj-
ne), z ktoérych kazdy zawiera symbiotyczna
jame lisSciowa. Wszystkie gatunki z rodzaju
Azolla maja w kazdym liSciu asymilacyjnym
symbiotyczne cyjanobakterie z rodzaju No-
stoc i Anabena, ktore wiaza N,. Wewnatrz
jamy lisciowej znajduja sie wyspecjalizowa-
ne wloski, ktéore biora udziat w wymianie
skltadnikéw odzywczych, sacharozy i jonéw
NH,", pomiedzy symbiontami (SMALL i DAR-
BYSHIRE 2011) (Ryc. 6).

Liscie
Cyjanobakterie
Het\erocyta Y yi
Wiosek Sluz
Jama liciowa
Korzenie

Ryc. 6. Rozmieszczenie cyjanobakterii wewnatrz
jamy liSciowej paproci Azolla caroliniana (wWg

ADAMS i wspoétaut 2013)
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W tym przypadku relacja cyjanobakte-
ria-roslina ma charakter permanentny, w
ktorym zamiast ponownie zasiedlac gospo-
darza, sinice synchronizuja swoj rozwdj ze
wzrostem gospodarza przez caly jego cykl
zyciowy. Zasiedlajac jame lisSciowa infekuja
nowo wyrastajace liScie i wraz z fragmenta-
cja pedu (glowna droga rozmnazana paproci)
przenosza sie na kolejne osobniki. W roz-
mnazaniu generatywnym sinice kolonizuja
tkanke wytwarzajaca zarodniki (sporokarp),
wnikaja do wnetrza zarodnikéw, a po za-
ptodnieniu zarazaja powstajacy lis¢ zarodko-
wy (PERKINS i PETER 1993).

NAGONASIENNE (GYMNOSPERMAE)

W przypadku nagonasiennych potwier-
dzono tylko jedna relacje symbiotyczna. Cy-
janobakterie zyjace w zwiazku z sagowcami
(Cycadales) zostaly po raz pierwszy opisane
w XIX w., a partnerstwo to jest nadal je-
dynym znanym przykladem naturalnie wy-
stepujacej symbiozy korzen-cyjanobakteria
(ADAMS i wspotaut. 2013). Wszystkie badane
do tej pory gatunki sagowcéw sg w stanie
stworzy¢ symbioze z cyjanobakteriami wig-
zacymi azot (gléwnie z rodzaju Nostoc), wi-
doczna jako ciemnoniebiesko-zielone pasmo
(strefa cyjanobakteryjna) pomiedzy wewnetrz-
na i zewnetrznag warstwa korowa w tak zwa-
nych korzeniach koralowych (koraloidach).
Koraloidy sagowcoéw rozwijaja sie z tkanki
okolnicy korzeni wtérnych lub korzeni przy-
byszowych wyeksponowanych na powierzch-
ni¢ gleby. Nie wystepuja one wylacznie na
powierzchni gleby, mozna je réwniez znalezé

Strefa
cyjanobakteryjna

——\\

(

Koraloid

Korzen boczny

- AN

Korzen gtown
Wioniki S

Ryc. 7. Rozmieszczenie cyjanobakterii wewnatrz
koraloidow Cycas rezoluta (wg ADAMS i wspoétaut
2013).

na gtebokosci okolo 30 cm ponizej jej pozio-
mu (MILINDASUTA 19795) (Ryc. 7).

Wnikanie sinic moze nastapi¢c na kaz-
dym etapie rozwoju korzeni koralowych, a
ich obecnos¢ wyzwala dalszy wzrost i zmia-
ny rozwojowe tych korzeni. Sposob wnikania
cyjanobakterii jest nadal niejasny, chociaz
sugerowane punkty dostepu obejmuja natu-
ralne otwory (przetchlinki), pekniecia w ry-
zodermie lub przez ostonke brodawek (LIND-
BLAD 2009). Po przedostaniu sie do korzenia,
cyjanobakterie migruja w kierunku strefy
cyjanobakteryjnej, pomiedzy kora wewnetrz-
na i zewnetrzna, przez kanal utworzony w
korze zewnetrznej, ktory prawdopodobnie
powstal przez oddzielenie, znieksztalcenie i
zniszczenie komoérek korowych (NATHANIELSZ
i STAFF 1975). Zasiedlanie korzeni odbywa
sie poprzez formy z ruchliwkami i jest od-
powiedzia na chemoatraktanty wytwarzane
przez rosline. Poniewaz koraloidy sagowcow
znajduja sie pod ziemia, ilo§¢ Swiatla jaka
otrzymuja cyjanobakterie jest niewielka lub
nie ma jej wcale. Dlatego cyjanobakterie
pozyskuja organiczny wegiel od gospodarza
(LINDBLAD 2009). W zamian za wegiel, kto-
ry otrzymuja od sasiednich komoérek wege-
tatywnych, heterocyty dostarczaja azot. Po-
mimo przekazywania gospodarzowi wiekszo-
Sci zwigzanego azotu w postaci jonow NH,7,
cyjanobakterie nie wykazuja objawéw glodu
azotowego, poniewaz posiadaja duze zrodlo
azotu w postaci cyjanoficyny, ktéora jest jego
wyspecjalizowanym rezerwuarem. Ponadto,
karboksysomy i fikobiliproteiny moga byc¢
degradowane w warunkach niedoboru azotu
(MEEKS i ELHAI 2002).

OKRYTONASIENNE (ANGIOSPERMAE)

Parzeplinowate (Gunneraceae) sa jedyna
rodzina okrytonasiennych, o ktérej wiadomo,
ze tworzy unikatowa relacje endosymbiozy
z sinicami z rodzaju Nostoc. Sinice dostaja
sie do rosliny poprzez gruczoly u podstawy
liscieni, ktore rozwijaja sie w pelni tylko w
warunkach niedoboru azotu u gospodarza.
Gruczoly rosliny skladaja sie z zespolu mak-
symalnie dziewieciu brodawek otaczajacych
brodawke centralna. Zlokalizowane sa one u
podstawy kazdego nowego ogonka liSciowego
i, gdy nie ma w nich cyjanobakterii, wydzie-
laja bogaty w weglowodany $§luz. Zasiedlone
przez sinice gruczoly sa natomiast zamknie-
te i nie wydzielaja Sluzu. Sluz odgrywa klu-
czowa role w procesie infekcji. Sklada sie on
z wysoko glikozylowanych bialek arabinoga-
laktanu (ang. arabinogalactan-proteins, AGP)
i stymuluje nie tylko wzrost, ale takze réz-
nicowanie ruchliwek (RASMUSSEN i wspoétaut.
1996) (Ryc. 8).
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Ogonek lisciowy

Lodyga

Ryc. 8. Rozmieszczenie cyjanobakterii wewnatrz
lodygi Gunnera manicata (wg ADAMS i wspoétaut
2013).

Pomiedzy brodawkami a tkankami todygi
znajduja sie wglebienia, przez ktore uwalnia-
ny jest sluz. Sinice wykorzystuja te waskie
kanaty, aby dosta¢ sie do ciemnego wnetrza
todygi rosliny. Potencjalny atraktant musi by¢
uwolniony przez rosling prawdopodobnie ra-
zem ze Sluzem, zeby zwabi¢ sinice do kanatu
gruczolu. Po dotarciu do dna kanalu gruczo-
lu cyjanobakterie wnikaja do wnetrza drob-
nych komoérek merystematycznych, a rozwoj
ruchliwek zostaje zahamowany. Taki stan
prawdopodobnie jest spowodowany obecno-
Scia HRF podobnych do tych, ktore wystepu-
ja u glewikoéw i watrobowcow (MEEKS i ELHAI
2002). Cukry wewnatrz gruczoléow skolonizo-
wanych przez sinice hamujg roéznicowanie ru-
chliwek, co moze swiadczy¢ o ich dzialaniu
jako HRF (KHAMAR i wspoétaut. 2010).

Podobnie, jak w przypadku wiekszosci
innych symbioz z roslinami, glowna funk-
cja cyjanobakterii w tej relacji jest pokrycie
catkowitego zapotrzebowania gospodarza na
azot. Dzieje sie to za pomoca heterocyt, kto-
re wiaza azot i uwalniaja go w postaci jo-
now NH," (SILVESTER i wspotaut. 1996). Po-
niewaz sinice wewnatrz gospodarza nie maja
dostepu do swiatla cale zapotrzebowanie na
organiczny wegiel spoczywa na roslinie (KHA-
MAR i wspoétaut. 2010). Bytowanie wewnatrz
komoérek gospodarza chroni cyjanobakterie
przed drapieznikami, ale rowniez ogranicza
mozliwosci wytwarzania nowej generacji cy-
janobakterii (ADAMS i wspoétaut. 2013).

WIRUSY

Ciekawa interakcja wydaje sie by¢ sym-
bioza wirusé6w z cyjanobakteriami. Cyjano-

fagi to wirusy cyjanobakteryjne wystepuja-
ce w Srodowisku wodnym. Zbudowane sg
zazwyczaj z dwudziestosciennej biatkowej
glowy (kapsydu) wypelnionej dwuniciowym
DNA i biatkowego ogona. Wirusy tworzace
symbioze mozna zaklasyfikowa¢ do trzech
morfologicznie zdefiniowanych rodzin: Po-
doviridae, Myoviridae i Siphoviridae, ro6z-
nigcych sie wielkoscia kapsydu i diugoscig
ogona. Cyjanofagi infekuja wiele gatunkow
sinic i sa kluczowymi regulatorami popula-
cji sinic w Srodowisku wodnym. Wirusy z
rodziny Podoviridae i Siphoviridae sa bar-
dzo specyficzne pod wzgledem wyboru go-
spodarza, podczas gdy Myoviridae infekuja
szerszy zakres gospodarzy (SULLIVAN i wpo-
laut. 2006).

Cyjanofagi sa waznymi czynnikami prze-
noszenia informacji genetycznej z jednego
organizmu do drugiego wsSréd sinic mor-
skich. Morskie cyjanofagi, szczegdlnie te z
rodziny Myoviridae, posiadaja kilka genow
warunkujacych proces fotosyntezy. Geny te
obejmuja psbA i psbD kodujace dwa glow-
ne biatka D1 i D2, ktore wchodza w skiad
biatek rdzeniowych PSII (MILLARD i wspotaut.
2009). Wirusowe geny PSII ulegaja ekspresji
w momencie infekcji cyjanobakterii przez wi-
rusa, w celu zachowania aktywnosci apara-
tu fotosyntetycznego komorki przez caly cykl
infekcyjny. Poniewaz maksymalna produkcja
nowych cyjanofagéw w gospodarzu jest za-
lezna od jego aktywnosci fotosyntetycznej,
a ekspresja genu psbA gospodarza ulega
zmniejszeniu podczas infekcji, ekspresja ge-
now kodowanych przez cyjanofagi prawdopo-
dobnie pozwala na dalsze prowadzenie foto-
syntezy podczas infekcji, zapewniajac wzrost
cyjanobakterii, a zarazem zwiekszajac w ten
sposob wytwarzanie nowych czasteczek wi-
rusa (LINDELL i wspétaut. 2005).

Sposréd innych genow kodowanych przez
cyjanofagi nalezace do rodziny Myoviridae,
ktore moga odgrywac role w zmianie ak-
tywnosci fotosyntetycznej komorki cyjano-
bakterii, mozna wymieni¢ np.: hol (koduje
oksygenaze hemowa), pcyA (koduje oksy-
doreduktaze fykocyjanobiliny:ferredoksyny),
pebS (koduje syntaze fykoerytrobiliny), petE
(koduje plastocyaning) i petF (koduje ferre-
doksyne) (MANN i wspotaut. 2005, SULLIVAN i
wspoélaut. 2006, MILLARD i wspoétaut. 2009) .

Kodowane przez wirusy bialka moga byc¢
w komorce gospodarza ukierunkowane na
wiele roznych procesow, ktére sa nie tylko
wazne dla optymalizacji reprodukcji wiru-
sa, ale takze zapewniaja przetrwanie zain-
fekowanej komoérki do momentu jej rozpadu
(lizy). Wnikanie fagowego DNA i jego repli-
kacja, w polaczeniu z przetrwaniem komorki
cyjanobakteryjnej, zapewniaja mozliwos¢ ho-
ryzontalnego transferu materialu genetyczne-



Symbioza u cyjanobakterii

707

go u morskich cyjanobakterii (ZBOROWSKYA i
LINDELLA 2019).

PODSUMOWANIE

Symbiozy z cyjanobakteriami sg szero-
ko rozpowszechnione zaréwno w Srodowisku
morskim, gdzie cyjanobakterie wspolpracuja
z takimi organizmami jak protisty (okrzem-
ki, bruzdnice, promienice), wodorosty, gab-
ki, koralowce i zachwy, jak i w Srodowisku
ladowym (symbiozy z mszakami, grzyba-
mi, paprociami oraz roslinami nasiennymi).
Czes¢ z nich jest bardzo dobrze opisana i
udokumentowana, jednak wiele z nich wy-
maga dalszych badan. Najwiecej relacji sym-
biotycznych powstaje w oparciu o mozliwosé
wigzania azotu atmosferycznego przez cyja-
nobakterie, a nastepnie przekazywanie go w
przyswajalnej formie organizmom gospoda-
rza. Cyjanobakterie sa znaczaca ,sila nape-
dowa” w ewolucji swych gospodarzy i umoz-
liwiaja im pomyslna kolonizacje i rozmnaza-
nie w siedliskach, w ktérych mogltoby to byc¢
trudne lub nawet niemozliwe.

Poznanie, jakie korzysci otrzymuja orga-
nizmy zaangazowane w relacje symbiotyczng
i jak sie zachowuja, aby zmaksymalizowac
korzysci z takiego zwigzku powinny byc¢ sze-
rzej zbadane. Identyfikacja molekularnych i
fizjologicznych mechanizméw, ktore leza u
podstaw relacji symbiotycznej cyjanobiont-
-gospodarz, pozwoli w pelni zrozumie¢ sym-
bioze i jej wplyw na rozwdj, a nawet ewolu-
cje organizmoéw tworzacych taka interakcje.

Ciekawg perspektywa zdaje sie by¢é row-
niez mozliwo$§¢ wykorzystania symbiozy cyja-
nobakterie-rosliny w rolnictwie. Przykladem
jest tu omawiana wczesniej wodna paproc
z rodzaju Azolla, ktéra stosowana jest jako
zielony nawo6z, a zwigzany azot jest przeka-
zywany roslinom uprawnym. Poza tym, po-
mimo ze symbioza cyjanobakterii z bruzd-
nicami lub okrzemkami nie jest jeszcze do-
kladnie zbadana, to wiadomo, ze zdolnosc
do wigzania azotu moze wplywac na dostep-
nosSc¢ tego pierwiastka w otwartych ekosyste-
mach wodnych.

Streszczenie

Cyjanobakterie (sinice) sa grupa prokariontéow o du-
zym znaczeniu dla Srodowiska, odpowiedzialna przede
wszystkim za gléwna czes¢ globalnego wiazania dwu-
tlenku wegla i azotu. Wchodza one w interakcje sym-
biotyczne 2z organizmami o zroznicowanym statusie
taksonomicznym. Interesujacy przyktad stanowia takze
interakcje cyjanobakterii z wirusami (cyjanofagami). Si-
nice sa rowniez istotna sila napedowa w ewolucji swych
gospodarzy. Zapewniaja im wigzanie azotu atmosferycz-
nego (N,), produkty fotosyntezy, substancje absorbujace
promieniowanie UV i toksyny, ktore chronia gospodarza
przed szkodliwymi czynnikami S$rodowiska. Natomiast
cyjanobakterie otrzymuja od gospodarza Srodowisko

do wzrostu i rozwoju, wolne od drapieznikéw i ekstre-
malnych warunkéw naturalnych. W niniejszej pracy
przedstawiono najbardziej znane i najczesciej spotyka-
ne relacje symbiotyczne pomiedzy cyjanobakteriami a
organizmami zaréwno morskimi, jak i ladowymi. Czes¢
interakcji symbiotycznych moze by¢ z powodzeniem wy-
korzystywana m.in. w rolnictwie, poprzez zapewnienie
przyswajalnosci azotu przez rosliny uprawne, a takze w
otwartych wodach morskich, gdzie dostepnosc tego pier-
wiastka wplywa pozytywnie na rozwdj lokalnych ekosys-
temow.

LITERATURA

AbpamMs D. G., DuGgGAaN P. S., 2012. Signalling in
Cyanobacteria-Plant Symbiosis. [W:] Signaling
and communication in plant symbiosis. PER-
OTTO S., BALUSKA F. (red.). Springer, Berlin,
Heidelberg, 93-121.

AbpamMs D. G., DUGGAN P. S., JACKSON O., 2012.
Cyanobacterial symbioses. [W:] Ecology of Cy-
anobacteria II. WHITTON B. (red.). Springer,
Dordrecht 593-647.

AbpavMs D. G., BERGMAN B., NIERZWICKI-BAUER S.
A., DuGGAN P. S., Ral A. N., SCHUSSLER A.,
2013. Cyanobacterial-Plant Symbioses. [W:]
The Prokaryotes - prokaryotic biology and
symbiotic associations. ROSENBERG E., DELONG
E.F., LORY S., STACKEBRANDT E., THOMPSON
F. (red.). Springer-Verlag, Berlin, Heidelberg,
359-400.

ALDRED N., CLARE A. S., 2014. Mini-review: Im-
pact and dynamics of surface fouling by sol-
itary and compound ascidians. J. Bioadhes.
Biofilm Res. 30, 259-270.

ALEX A., VASCONCELOS V., TAMAGNINI P., SAN-
TOS A., ANTUNES A., 2012. Unusual symbiot-
ic cyanobacteria association in the genetically
diverse intertidal marine sponge Hymeniac-
idon perlevis (Desmospongiae, Halichondri-
da). PloS One 7, doi.org/10.1371/journal.
pone.0051834.

ANDREEVA N. A., MELNIKOV V. V., SNARSKAYA D.
D., 2020. The role of cyanobacteria in marine
ecosystems. Rus. J. Mar. Bio. 46, 154-165.

BaY G., NAHAR N., OUBRE M., WHITEHOUSE M. J.,
WARDLE D. A., ZACKRISSON O., NILSSON M. C.,
RASMUSSEN U., 2013. Boreal feather mosses
secrete chemical signals to gain nitrogen. New
Phytol. 200, 54-60.

BERG A., DANIELSSON A., SVENSSON B. H., 2013.
Transfer of fixed-N from NZ2-fixing cyanobacte-
ria associated with the moss Sphagnum ripar-
ium results in enhanced growth of the moss.
Plant Soil 362, 271-278.

BERGMAN B., Ral A., RASMUSSEN U., 2007. Cya-
nobacterial associations. [W:] Associative and
endophytic nitrogen-fixing bacteria and cyano-
bacterial associations. Nitrogen Fixation: Or-
igins, Applications, and Research Progress.
ELMERICH C., NEWTON W. E. (red.). Springer,
Dordrecht, 257-301.

BooTH A., 2013. Symbiosis, selection and individ-
uality. Biol. Philosophy 29, 657-673.

BRYANT D. A., FRIGAARD N. U., 2006. Prokaryotic
photosynthesis and phototrophy illuminated.
Trends Microbiol. 14, 1-30.

Buck K. R., BENTHAM W. N., 1998. A novel sym-
biosis between a cyanobacterium, Synechoc-
occus sp., an aplastidic protest, Solenicola se-
tigera, and a diatom, Leptocylindrus Mediter-
raneus, in the open ocean. Marine Biol. 132,
349-355.



708

KAMIL JAN ZIELINSKI i wspoétaut.

BURGSDORF I., SLaBY B. M., HaNDLEY K. M.,
HABER M., BLoM J., MARSHALL C. W., GILBERT
J. A., HENTSCHEL U., STEINDLER L., 2015. Life-
style Evolution in Cyanobacterial Symbionts of
Sponges. mBio 6, 3.

CARPENTER E., FOSTER R. A., 2007. Marine cya-
nobacterial symbioses. [W:] Cyanobacteria in
symbiosis. RAI A. N., BERGMAN B., RASMUSSEN
U. (red.). Springer, Dordrecht, 11-17.

CHARPY L., CASARETO B. E., LANGLADE M. J., Su-
ZUKI Y., 2012. Cyanobacteria in coral reef eco-
systems: a review. J. Mar. Biol. 2012, 1-9.

DECELLE J., COLIN S., FOSTER R. A., 2015. Pho-
tosymbiosis in marine planktonic protists.
[W:] Marine Protists. OHTSUKA S., SUZAKI
T., HORIGUCHI T., Suzukl N., Notr F. (red.).
Springer, Tokyo, 465-500.

DELMAIL D., GRUBE M., PARROT D., COOK-MOREAU
J., BOUSTIE J., LABROUSSE P., ToMASI S.,
2012. Halotolerance in lichens: symbiotic co-
alition against salt stress. [W:] Ecophysiology
and responses of plants under salt stress. AH-
MAD P., Azooz M. M., PrasaD M. N. V. (red.).
Springer-Verlag New York, 115-148.

ERWIN P. M. E., THACKER R. W., 2008. Phototro-
phic nutrition and symbiont diversity of two
Caribbean sponge-cyanobacteria symbioses.
Mar. Ecol. Progr. Ser. 362, 139-147.

FIore C. L., JARETT J. K., OLSON N. D., LESSER
M. P., 2010. Nitrogen fixation and nitrogen
transformations in marine symbioses. Trends
Microbiol. 18, 455-463.

FLORENTINO J., 2008. First record of pyrenocol-
lema halodytes (Nyl) R. Harris (Pyrenulales:
Pyrenulaceae) from the Maltese Islands (Cen-
tral Mediterranean). Central Mediterranean
Naturalist 4, 213-219.

FOSTER R. A., ZEHR J. P., 2019. Diversity, ge-
nomics and distribution of Phytoplankton-Cya-
nobacterium single-cell symbiotic associations.
Ann. Rev. Microbiol. 73, 435-456.

FOSTER R. A., KUyPERS M. M. M., VAGNER T.,
PAERL R. W., Musar N., ZEHR J. P., 2011.
Nitrogen fixation and transfer in open ocean
diatom-cyanobacterial symbioses. ISME J. 5,
1484-1493.

FREEMAN C. J., THACKER R. W., 2011. Complex
interactions between marine sponges and
their symbiotic microbial communities. Linnol.
Oceanography 56, 1577-1586.

GOMEz F., 2007. The consortium of the protozoan
Solenicola setigera and the diatom Leptocylin-
drus mediterraneus in the Pacific Ocean. Acta
Protozool. 46, 15-24.

GOMEz F., 2012. A quantitative review of the life-
style, habitat and trophic diversity of dinofla-
gellates (Dinoflagellata, Alveolata). Syst. Bio-
divers. 10, 267-275.

GRUBE M., 2005. Frigidopyrenia — a new genus
for a peculiar subarctic lichen, with notes on
similar taxa. Phyton 45, 305-318.

HIROSE E., 2014. Ascidian photosymbiosis: di-
versity of cyanobacterial transmission during
embryogenesis. Genesis. J. Genetics Develop.
53, 121-131.

HIROSE E., HIROSE M., NEILAN B. A., 2006. Local-
ization of symbiotic Cyanobacteria in the Colo-
nial Ascidian Trididemnum miniatum (Didemni-
dae, Ascidiacea). Zool. Sci. 23, 435-442.

HIROSE E., NEILAN B. A., SCcHMIDT E. W., MURAKA-
MI A., 2009. Enigmatic life and evolution of
Prochloron and related Cyanobacteria inhabit-
ing colonial ascidians. [W:] Handbook on Cya-
nobacteria. GAULT P. M., MARLER H. J. (red.).
Nova Science Publishers, 161-189.

JYOTHIBABU R., MADHU N. V., MAHESWARAN P. A,
AsHA DEvVI C. R., THANGAVEL B., NAIR K. K.
C., ACHUTHANKUTTY C. T., 2006. Environmen-
tally-related seasonal variation in symbiotic
associations of heterotrophic dinoflagellates
with cyanobacteria in the western Bay of Ben-
gal. Symbiosis 42, 51-58.

KaStovsky J., HAUER T., GERIS R., CHATTOVA B.,
JURAN J., LEPSOVA-SKACELOVA O., PITELKOVA
P., Puzstal M., SKALOUD P., STASTNY J., CAP-
KOVA K., BOHUNICKA M., MUHLSTEINOVA R.,
2018. Atlas sinic a fas Ceské republiky. Pow-
erprint, Praga, 9.

KHAMAR H. J., BREATHWAITE E. K., PRASSE C. E.,
FrRaLEY E. R., SECOR C. R., CHIBANE F. L.,
ELHAI J., CHIU W.-L., 2010. Multiple Roles of
Soluble Sugars in the Establishment of Gun-
nera-Nostoc Endosymbiosis. Plant Physiol.
154, 1381-1389.

KIMURA J., NAKANO T., 1990. Reconstitution of a
Blasia—Nostoc symbiotic association under ax-
enic conditions. Nova Hedwigia Band 50, 191-
200.

KLUGE M., 2002. A fungus eats a cyanobacterium:
the story of the Geosiphon pyriformis endocya-
nosis. Proc. Royal Irish Acad. 102B, 11-14.

KOMAREK J., JOHANSEN J. R., 2015a. Coccoid cy-
anobacteria. [W:] Freshwater Algae of North
America. WEHR J. D., SHEATH R. G., KOCIOLEK
J. P. (red.). Elsevier Inc., 75-133.

KOMAREK J., JOHANSEN J. R., 2015b. Filamentous
cyanobacteria. [W:] Freshwater Algae of North
America. WEHR J. D., SHEATH R. G., KOCIOLEK
J. P. (red.). Elsevier Inc., 135-235.

KONSTANTINOU D., GEROVASILEIOU V., VOULTSIADOU
E., GKELIS S., 2018. Sponges-Cyanobacteria
associations: global diversity overview and
new data from the Eastern Mediterranean.
PloS One 13, 3.

Lau E., NasH C. Z., VOGLER D. R., CULLING K.
W., 2005. Molecular diversity of cyanobacteria
inhabiting coniform structures and surrounding
mat in a Yellowstone Hot Spring. Astrobiology
5, 83-92.

LEMA K. A., WiLLIS B. L., BOURNE D. G., 2012.
Corals Form Characteristic Associations with
Symbiotic Nitrogen-Fixing Bacteria. Appl. Envi-
ron. Microbiol. 3136-3144.

LESSER M. P., MazeL C. H., GORBUNOV M. Y.,
FALKOWSKI P. G., 2004. Discovery of symbiot-
ic nitrogen-fixing cyanobacteria in Corals. Sci-
ence 305, 997-1000.

LESSER M. P., FALCON L. 1., RODRIGUEZ-ROMAN
A, ENRIQUEZ S., HOEGH-GULDBERG O., IGLE-
SIAS-PRIETO R., 2007. Nitrogen fixation by
symbiotic cyanobacteria provides a source of
nitrogen for the scleractinian coral Montastrea
cavernosa. Mar. Ecol. Progr. Ser. 346, 143-
152.

LINDELL D., JAFFE J. D., JOHNSON Z. I., CHURCH
G. M., CHISHOLM S. W., 2005. Photosynthesis
genes in marine viruses yield proteins during
host infection. Nature 438, 86-89.

LIGRONE R., 2019. The Great Oxygenation Event.
[W:] Biological Innovations that Built the
World. A Four-billion-year Journey through Life
and Earth History. LIGRONE R. (red.). Spring-
er, Cham, 129-154.

LINDBLAD P., 2009. Cyanobacteria in symbiosis
with cycads. Microbiol Monogr 8, 225-233.
LoulE A. H., 2010. Relational biology of symbio-

sis. Axiomathes 20, 495-5009.

LoPEZ-GUZMAN M., ERwWIN P. M., HIROSE E.,
LOPEZ-LEGENTIL S., 2020. Biogeography and
host-specificity of cyanobacterial symbionts in



Symbioza u cyjanobakterii

709

colonial ascidians of the genus Lissoclinum.
System. Biodivers. 18, 1-14.

LOPEZ-LEGENTIL S., SONG B., BoscH M., PAWLIK J.
R., TurRON X., 2011. Cyanobacterial diversity
and a new Acaryochloris-like Symbiont from
Bahamian sea-squirts. PloS One 6, 8.

MANN N. H., CLOKIE M. R. J., MILLARD A., COOK
A., WIiLsON W. H., WHEATLEY P. J., LETAROV
A., KriscH H. M., 2005. The genome of S-PM2,
a “photosynthetic” T4-type bacteriophage that
infects marine Synechococcus strains. J. Bac-
teriol. 187, 3188-3200.

MEEKS J. C., 1990. Cyanobacterial-bryophyte as-
sociations. [W:] CRC handbook of symbiotic
cyanobacteria. RAl A. N. (red.). CRC Press,
Boca Raton, 43-63.

MEEKsS J. C., ELHAI J., 2002. Regulation of cellu-
lar differentiation in filamentous cyanobacteria
in free-living and plant-associated symbiotic
growth states. Microbiol. Mol. Biol. Rev. 66,
94-121.

MEEKs J. C., CAMPBELL E. L., SUMMERS M. L.,
WonG F. C., 2002. Cellular differentiation in
the cyanobacterium Nostoc punctiforme. Arch.
Microbiol. 178, 395-403.

MILINDASUTA B., 1975. Developmental anatomy
of coralloid roots in cycadsl. Am. J. Bot. 62,
468-472.

MILLARD A. D., ZWIRGLMAIER K., DOWNEY M. J.,
MANN N. H., ScANLAN D. J., 2009. Compara-
tive genomics of marine cyanomyoviruses re-
veals the widespread occurrence of Synecho-
coccus host genes localized to a hyperplastic
region: implications for mechanisms of cyano-
phage evolution. Environ. Microbiol. 11, 2370-
2387.

NATHANIELSZ C. P., STAFF I. A., 1975. A mode of
entry of blue-green algae into the apogeotropic
roots of Macrozamia communis. Am. J. Bot.
62, 232-235.

NILSSON M., RASMUSSEN U., BERGMAN B., 2006.
Cyanobacterial chemotaxis to extracts of host
and nonhost plants. FEMS Microbiol. Ecol.
55, 382-390.

OKSANEN 1., 2006. Ecological and biotechnological
aspects of lichens. Appl. Microbiol. Biotech-
nol. 73, 723-734.

OLIVER K. M., RUSSELL J. A., 2016. Symbiosis,
Introduction to. [W:] Encyclopedia of Evolution-
ary Biology. KLIMAN R. M. (red.). Oxford: Aca-
demic Press, 282-290.

OREN M., STEINDLER L., ILAN M., 2005. Transmis-
sion, plasticity and the molecular identifica-
tion of cyanobacterial symbionts in the Red
Sea sponge Diacarnus erythraneus. Mar. Biol.
148, 35-41.

PADMAKUMAR K. B., CiciLy L., SHAJI A., MANEESH
T. P., SANJEEVAN V. N., 2012. Symbiosis be-
tween the stramenopile protist Solenicola se-
tigera and the diatom Leptocylindrus medi-
terraneus in the North Eastern Arabian Sea.
Symbiosis 56, 97-101.

PERKINS S. K., PETERS G. A., 1993. The Azol-
la-Anabaena symbiosis:- endophyte continuity
in the Azola life-cycle is facilitated by epider-
mal trichomes. I Partitioning of the endophyt-
ic Anabaena into developing sporocarps. New
Phytol. 123, 53-64.

PRIETO B., SANMARTIN P., AIRA N., SiLvA B., 2010.
Color of cyanobacteria: some methodological
aspects. Appl. Opt. 49, 2022-2029.

RAl A. N., SODERBACK E., BERGMAN B., 2000.
Tansley Review No. 116, cyanobacterium-plant
symbioses. New Phytol. 147, 449-481.

RASMUSSEN U., JOHANSSON C., RENGLIN A., PE-
TERSSON C., BERGMAN B., 1996. A molecular

characterization of the Gunnera-Nostoc symbi-
osis: comparision with Rhizobium- and Agro-
bacterium- plant interactions. New Phytol. 133,
391-398.

RAVEN J. A., 2002. Cyanobacteria in symbiosis.
[W:] Evolution of cyanobacterial symbioses.
Rar A.N., BERGMAN B., RASMUSSEN U. (red.).
Kluwer Academic Publishers, Netherlands,
329-346.

RIGUAL-HERNANDEZ A., BARCENA M. A., SIERRO F.
J., FLORES J. A., HERNANDEZ-ALMEIDA 1., SAN-
CHEZ-VIDAL A., PALANQUES A., HEUSSNER S.,
2010. Seasonal to interannual variability and
geographic distribution of the silicoflagellate
fluxes in the Western Mediterranean. Mar. Mi-
cropaleontol. 77, 46-57.

RIKKINEN J., 2017. Symbiotic cyanobacteria in li-
chens. [W:] Algal and Cyanobacteria Symbios-
es. GUBE M., SECKBACH L., MUGGIA L. (red.).
World Scientific, Singapore, 147-167.

SALDARRIAGA J. F., TAYLOR F. J. R., 2017. Dino-
flagellata. [W:] Handbook of the Protists. AR-
CHIBALD J. M., SIMPSON A. G. B., SLAMOVITS
C. H., (red.). Springer International Publish-
ing, 1-54.

ScANLAN D. J., Post A. F., 2008. Aspects of ma-
rine cyanobacterial nitrogen physiology and
connection to the nitrogen cycle. [W:] Nitrogen
in the marine environment. CAPONE D. G.,
BRONK D. A., MULHOLLAND M. R. (red.). Aca-
demic Press, 1073-1095.

ScHMIDT E. W., 2014. The secret to a successful
relationship: lasting chemistry between ascid-
ians and their symbiotic bacteria. Invertebr.
Biol. 134, 88-102.

SCHUSSLER A., WOLF E., 2005. Geosiphon pyri-
formis - a glomeromycotan soil fungus forming
endosymbiosis with cyanobacteria. [W:] In Vit-
ro Culture of Mycorrhizas. DECLERCK S., FOR-
TIN J. A., STRULLU D. G. (red.). Soil Biology,
vol 4. Springer, Berlin, Heidelberg. 271-289.

SILVESTER W. B., PARSONS R., WATT P. W., 1996.
Direct measurement of release and assimila-
tion of ammonia in the Gunnera-Nostoc sym-
biosis. New Phytol. 132, 617-625.

SMALL E., DARBYSHIRE S. J., 2011. 35. Mosquito
Ferns (Azolla species) — tiny ‘super plants’.
Biodiversity 12, 119-128.

SOEST R. W. M., BOURY-ESNAULT N., VACELET J.,
DOHRMANN M., ERPENBECK D., DE VooGD N.
J., SANTODOMINGO N., VANHOORNE B., KELLY
M., HOOPER J. N. A., 2012. Global diversity of
sponges (Porifera). PloS One 7, 4.

SOLHEIM B., ZIELKE M., 2002. Associations be-
tween cyanobacteria and mosses. [W:] Cyano-
bacteria in symbiosis. Ral A. N., BERGMAN B.,
RASMUSSEN U. (red.). Kluwer, Dordrecht, 137-
152.

SULLIVAN M. B., LINDELL D., LEE J. A., THOMPSON
L. R., BIELAWSKI J. P., CHISHOLM S. W., 2006.
Prevalence and evolution of core photosystem
II genes in marine cyanobacterial viruses and
their hosts. PLoS Biol. 4:e234.

THACKER R. W., 2005. Impacts of shading on
sponge-cyanobacteria symbioses: A comparison
between host-specific and generalist associa-
tions. Integrat. Compar. Biol. 45, 369-376.

TURNER S., HUANG T.-C., CHAW S.-M., 2001. Mo-
lecular phylogeny of nitrogen-fixing unicellular
cyanobacteria. Bot. Bull. Acad. Sinica Taipei
42, 181-186.

UsHER K. M., 2008. The ecology and phylogeny
of cyanobacterial symbionts in sponges. Mar.
Ecol. 29, 178-192.

VINCENT W. F., MUELLER D. R., BONILLA S., 2004.
Ecosystems on ice: the microbial ecology of



710 KAMIL JAN ZIELINSKI i wspoétaut.

Markham Ice Shelf in the high Arcti. Cryobiol- ZBOROWSKYA S., LINDELLA D., 2019. Resistance in

ogy 48, 103-112. marine cyanobacteria differs against specialist
WEST N., ApDAMS D. G., 1997. Phenotypic and and generalist cyanophages. Proc. Natl. Acad.

genotypic comparison of symbiotic and free- Sci. USA 116, 16899-16908.

living cyanobacteria from a single field site. ZIMORSKI V., Ku C., MARTIN W. F., GouLb S. B,,

Appl. Environ. Microbiol. 63, 4479-4484. 2014. Endosymbiotic theory for organelle ori-
WHITTON B. A., Porrts M., 2000. Introduction to gins. Curr. Opin. Microbiol. 22, 38-48.

cyanobacteria. [W:] The ecology of cyanobac-
teria. WHITTON B. A., PorTs M. (red.). Kluwer
Academic Publishers, Netherlands, 1-11.

KOSMOS Vol. 70, 4, 697-710, 2021

KAMIL JAN ZIELINSKI', ADRIANA KACZMARCZYK?, ELZBIETA CIESLAK?, IRENEUSZ SLESAK!

!The Franciszek Gérski Institute of Plant Physiology PAS, 21 Niezapominajek Str., 30-239 Krakéw, ?The Wiadystaw Szafer Institute
of Botany PAS, 46 Lubicz Str., 31-512 Krakéw, E-mail: kzielinski@ifr-pan.edu.pl, a.kaczmarczyk@botany.pl, e.cieslak@botany.pl,
i.slesak@ifr-pan.edu.pl

SYMBIOSIS WITH CYANOBACTERIA

Summary

Cyanobacteria are a group of prokaryotes of great importance for the environment, primarily responsible for the
main part of global carbon dioxide and nitrogen fixation. They form symbiotic interactions with various groups of
organisms. An interesting example of symbiotic interactions is the relationship between cyanobacteria and viruses
(cyanophages). Cyanobacteria are also an important driving force in the evolution of their hosts. They provide the
fixation of atmospheric nitrogen (N,), photosynthetic products, compounds absorbing UV radiation, and toxins that
can protect the host from harmful environmental conditions. Cyanobacteria whereas gain an environment free from
predators and extreme natural conditions. In this paper, various interactions between cyanobacteria and both ma-
rine and terrestrial organisms are presented. Some symbiotic interactions can be successfully used, inter alia, in ag-
riculture by providing nitrogen to crops, and in open marine waters, where availability of this element has a positive
effect on the development of local ecosystems.

Key words: cyanobacteria, ectosymbiosis, endosymbiosis, nitrogen fixation, symbiotic interaction



