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CYJANOBAKTERIE (SINICE) — ORGANIZMY,
KTOTYM NIESTRASZNE JEST PROMIENIOWANIE UV

WPROWADZENIE

Cyjanobakterie (sinice) to grupa mikroorga-
nizméw nalezaca do bakterii gram ujemnych,
ktorych pojawienie sie na Ziemi datowane jest
na ok 2,8 - 3,5 mld lat temu. Co szczegélnie
wazne, cyjanobakterie, jako pierwsze organiz-
my zdobyly zdolnos¢ przeprowadzania foto-
syntezy oksygenicznej (tlenowej) i przyczynity
sie do wytworzenia Srodowiska tlenowego na
Ziemi, a to z kolei doprowadzitlo m.in. do roz-
woju obecnie istniejacych form zycia (RAsSTOGI
i wspotaut. 2014Db).

Dotychczas poznano ok. 150 rodzajéw i po-
nad 2000 gatunkéw cyjanobakterii, ktore wy-
rozniaja sie odmienna morfologia — od naj-
prostszych, jednokomoérkowych form po wielo-
komoérkowe formy nitkowate lub kolonijne (PAN-
DEY i wspoélaut. 2013; ZIELINSKI i wspoélaut.
2021). Naleza one do waznych sktadnikow eko-
systemow zaréwno wodnych, jak i ladowych —
odpowiadaja za wysoki odsetek oceanicznej
produktywnosci pierwotnej (ok. 40% biomasy)
(SINHA i HADER 2008) oraz pelnia kluczowa role
w obiegu pierwiastkow, takich jak m.in.: azot,
wegiel i tlen. Ze wzgledu na szerokie spektrum
wlasciwosci fizjologicznych posiadaja bardzo
rozwiniete zdolnosci adaptacyjne. Potrafia prze-
trwa¢ w prawie kazdych warunkach, tj.
w goracych zrédlach, jeziorach arktycznych czy
tez na nagich skatach, a nawet w ich wnetrzu
(Rastoal i wspotaut. 2014b; SaJJAD i wspolaut.
2022).

Cyjanobakterie znalazly takze zastosowanie
w roéznych galeziach przemystu, np. przy
produkcji bioaktywnych zwiazkéw, suplemen-
tow diety oraz jako potencjalne zrédio biona-

wozow (VAISHAMPAYAN i wspotaut. 2001). Obec-
nie duze zainteresowanie wzbudza mozliwosc
wykorzystania sinic przy produkcji 1) biopaliw:
etanolu, wodoru, 2) kosmetykow, np. kremow
z filtrami UV. Cyjanobakterie sg rowniez wyko-
rzystywane do oczyszczania Sciekéw bogatych
w azotany, fosforany i metale ciezkie (QUINTANA
i wspotaut. 2011; ABED i wspotaut. 2014; SINGH
i wspoétaut. 2016; LIANG i wspoélaut. 2018; VEGA
i wspotaut. 2020). Ponadto, ich szybka adap-
tacja do nowych srodowisk sprawia, ze badane
sa w kontekscie reakcji organizmow zywych na
warunki, jakie panuja w przestrzeni kosmiczne;j
(Rasroat i wspotaut. 2015). Niektorzy badacze
sugeruja nawet, ze cyjanobakterie posiadaja
cechy niezbedne do kolonizacji Marsa i moga
by¢ wykorzystane w tzw. terraformowaniu tej
planety (WynN-WiLLIAMS i EDWARDS 2002).

Wzrost zanieczyszczenia m.in. chlorofluoro-
weglowodorami czy tlenkami azotu (NO i N2O)
w atmosferze ziemskiej powoduje przerzedzanie
sie stratosferycznej warstwy ozonowej i powsta-
wanie w niej dziur, przez ktore wieksza ilosé
szkodliwego promieniowania kosmicznego
i Swiatla ultrafioletowego (ang. ultraviolet, UV)
moze dociera¢ do powierzchni Ziemi (RASTOGI
i wspotaut. 2014b). Obserwacje satelitarne
prowadzone przez NASA (ang. National Aerona-
utics and Space Administration) wykazaty,
ze w 2021 roku powierzchnia najwiekszej dziu-
ry ozonowej, obecnej nad Antarktyda, osiag-
nela maksymalnie 24,8 mln km? (dla porow-
nania powierzchnia Ameryki Pélnocnej —
24,7 mln km?) (Bates 2021).

Badania nad promieniowaniem UV (ang. ul-
traviolet radiation, UVR) prowadzi sie rowniez
ze wzgledu na dziure ozonowa, przez ktorg UVR

Slowa kluczowe: cyjanobakterie, matryca egzopolisacharydowa (matryca EPS), promieniowanie UV (UVR), reaktywne
formy tlenu (ROS), aminokwasy mykosporynopodobne (MAAs), scytonemina (Scy), naprawa DNA
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dociera do powierzchni Ziemi, dlatego liczne
eksperymenty dotycza skutkow dzialania UVR
na fizjologie roznych organizmow zywych. Po-
nadto, UVR jest powszechnie wykorzystywane
jako czynnik dezynfekujacy wode i inne pltyny
oraz rozmaite powierzchnie (sale szpitalne,
potki sklepowe itp.). Dlatego tak istotne jest
okreslenie mechanizmoéw adaptacyjnych, ktére
wyewoluowaly u mikroorganizmow (bakterie,
grzyby) w odpowiedzi na czynnik stresowy,
jakim jest UVR. Lepsze poznanie tych mecha-
nizméw sprawi, ze UVR bedzie mozna skutecz-
niej stosowaé wszedzie tam, gdzie wymagana
jest pelna jalowosc i czystos¢ mikrobiologiczna.
Ponadto, badania nad oddziatywaniem UVR na
mikroorganizmy moga wspomoéc eksploracje
kosmosu przez cztowieka. Tym bardziej, ze cy-
janobakterie wydaja sie by¢ szczegblnie odpor-
ne na rozne typy promieniowania, co moze
mie¢ w przyszlosci niebagatelne znaczenie
w funkcjonowaniu systemow do podtrzymywa-
nia zycia w trakcie misji kosmicznych.

Wszystkie wymienione powyzej powody
sprawily, ze postanowiono przedstawi¢ najwaz-
niejsze informacje o tym, jak cyjanobakterie
radza sobie z UVR, tym bardziej, ze w literatu-
rze polskojezycznej nie znaleziono podobnego
opracowania.

PROMIENIOWANIE UV I JEGO WPLYW
NA CYJANOBAKTERIE

Promieniowanie ultrafioletowe to promie-
niowanie elektromagnetyczne o dtugosci fali od
100 do 400 nm. W tym zakresie wyréznia sie
UVC: 100-280 nm, UVB: 280-315 nm i UVA:
315-400 nm. Co istotne, jedynie UVA (<7%)
i niewielka czes¢ UVB (<1%) dociera do po-
wierzchni Ziemi. Reszta pochlaniana jest przez
warstwe ozonowa (VEGA i wspotaut. 2020). UVR
jest toksyczne dla czlowieka i innych orga-
nizmow, moze zatem prowadzi¢ do ich $mierci.
Dzieje sie tak w wyniku bezposrednich lub
posrednich uszkodzen czasteczek biologicz-
nych, tj. DNA, biatek i lipidow.

Kwasy nukleinowe i biatka maja uklady
chromoforowe, ktére absorbuja UVR. Gdy
intensywnos¢ UVR jest za wysoka, dochodzi do
ich degradacji lub transformacji, czego nastep-
stwem moze by¢ utrata funkcji biologicznych —
sa to tzw. mechanizmy bezposSredniego
oddziatywania UVR na uklady zywe. O mecha-
nizmach posrednich moéowimy, gdy UVR jest
absorbowane przez zwiazki, znajdujace sie
wewnatrz lub na zewnatrz komorki, a efektem
tego jest wytworzenie reaktywnych form tlenu
(ang. reactive oxygen species, ROS) m.in. nad-
tlenku wodoru (H202), anionorodnika ponad-
tlenkowego (O2°*) czy rodnikéw hydroksylowych
(HO®). Przykladem moze by¢é np. produkcja

ROS w fazie fotosyntezy zaleznej od swiatla.
Zwiazki te, np. HoOy czy O3, produkowane
w nadmiarze, moga dyfundowac i reagowac ze
sktadnikami komorki, powodujac uszkodzenia
nie tylko w miejscu ich fotoprodukcji (VINCENT
i NEALE 2009; SzyMANSKA i wspotaut. 2017).
Niektére mikroorganizmy, w tym cyjano-
bakterie, wytworzyly mechanizmy adaptacyjne,
dzieki ktorym potrafia przezy¢ w niekorzyst-
nych warunkach, takich jak ekspozycja na
nadmiar UVR, pomimo tego, ze UVR wplywa na
rozne procesy fizjologiczne i biochemiczne
cyjanobakterii tj. wzrost, przezywalnos¢, rozni-
cowanie komoérek, metabolizm azotu, wydaj-
nosS¢ fotosyntezy czy aktywnos¢ wybranych
enzymow (Rastoal i wspétaut. 2015).

uve

Stosunkowo niewiele badan prowadzono
nad wplywem UVC na organizmy, poniewaz
w calosci pochlaniane jest ono przez warstwe
ozonowa obecna w stratosferze Ziemi. Zatem,
promieniowanie UVC z przestrzeni kosmicznej
nie zagraza organizmom zywym na Ziemi. UVC
moze by¢ jednak generowane przez niektore
zrodla swiatla (lampy UV) i wykorzystywane
jako czynnik biobédjczy, dezynfekujacy otocze-
nie (Tao i wspoétaut. 2010).

Badania nad wplywem UVC na komorki
cyjanobakterii Chroococcidiopsis sp. CCMEE
029 wykazaly, ze naswietlanie prowadzi do lizy
komorek, uszkodzen genomu, zmniejszenia
maksymalnej wydajnosci fotochemicznej (para-
metr fluorescencyjny Fv/Fm) fotosystemu II
(ang. photosystem II, PSII). Zaobserwowano
rowniez, ze wewnatrzkomorkowa akumulacja
karotenoidow oraz tworzenie sie agregatow
komoérkowych zapewniaja odpornos¢ na dzia-
tanie promieni UVC. Struktury tworzone przez
cyjanobakterie poddane dziataniu UVR posia-
daly grube otoczki sluzowe, przez co zmniej-
szaly poziom promieniowania docierajacego do
komoérek warstw wewnetrznych. Co ciekawe,
Chroococcidiopsis sp. CCMEE 029 posiadal
znacznie wieksza opornos¢ na UVC niz nie-
bedaca cyjanobakteria Escherichia coli (BAQUE
i wspotaut. 2013).

U cyjanobakterii Synechocystis sp. PCC
6803, narazonych na dawke promieniowania
UVC: 111 J m™2, nie doszlo do utraty zywot-
nosci. Srednia fluencja UVC (Srednia dawka
UVC) potrzebna do inaktywacji zywotnosci 90%
komorek (tzw. wartos¢ F1o), u Synechocystis sp.
PCC 6803 i Synechococcus sp. PCC 7942 wyno-
sity odpowiednio 500 J m= i 400J m=2 (Ng
i Pakrasi 2001; DoMAIN i wspétaut. 2004).

UVB

Najbardziej szkodliwym promieniowaniem
UV docierajacym do powierzchni naszej planety
jest UVB. UVB ma wielki potencjal do nisz-
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czenia komorek, poniewaz moze zaréwno
bezposrednio uszkadza¢ DNA (powstawanie
dimerow tyminy, peknie¢ nici DNA) i biatka,
jak i posrednio poprzez produkcje ROS, np.
wplywajac na peroksydacje lipidéow (Moon
i wspoétaut. 2012). Okolo 75-80% wszystkich
uszkodzen indukowanych UVB to tzw. cis-syn
cyklobutanowe dimery pirymidynowe (ang.
cis-syn cyclobutane pyrimidine dimers; CPDs)
(Vass i wspoétaut. 2013). Dokonano przegladu
badan, w ktérym pokazano negatywny wplyw
UVB na wiele proceséw fizjologicznych i bio-
chemicznych u réznych gatunkéw cyjanobak-
terii tj. fotosynteze (wiazanie CO2 i aktywnosc¢
RuBisCO), wzrost, zmiane skladu barwnikow
w fikobiliproteinach czy metabolizm azotu.
Mowa jest réwniez o zaburzeniu ruchliwosci
i fotoorientacji komorek, czy tez w przypadku
filamentowych form cyjanobakterii, zmian
w morfologii np. wystepowanie krotszych nici
(Moon i wspétaut. 2012).

UVA

UVA posrednio wplywa na komorki dzieki
zaleznej od Swiatla syntezie ROS, gdzie foto-
uczulaczami sa chlorofil lub fikobiliny (MooN
i wspotaut. 2012). Stres oksydacyjny wywotany
nadprodukcja ROS powoduje powstawanie
jednoniciowych i dwuniciowych peknie¢ czaste-
czek DNA (Rasroat i wspotaut. 2011). UVA ma
rowniez negatywny wplyw na fotosynteze po-
przez hamowanie transportu elektronow,
modyfikowanie powinowactwa do wiazania
chinonu B (Qg) czy degradacje biatek PSII: D1
i D2 (Vass i wspotaut. 2002). Zaobserwowano
rowniez zmiany w metabolizmie azotu, pozio-
mie barwnikow fotosyntetycznych oraz produk-
cji pierwotnej fitoplanktonu narazonego na
UVA (Noyma i wspoétaut. 2015).

U cyjanobakterii Anabaena siamensis
TISTR-8012, wystawionych na dziatanie pro-
mieniowania fotosyntetycznie czynnego (ang.
photosynthetically active radiation, PAR,
400-700 nm) oraz UVA i UVB (ang. PAR UVA
and UVB, PAB), zaobserwowano wplyw na
roznicowanie z wegetatywnych form w hetero-
cyty (komorki gruboscienne, odpowiedzialne za
procesy asymilacji azotu) lub akinety (formy
przetrwalne). Obserwowano spadek zaréwno
liczby heterocytow, jak i akinet w przypadku
A. siamensis eksponowanego na PAB. Nastepo-
wala rowniez fragmentacja nici cyjanobakterii
(Rastoar i wspélaut. 2014a). Fragmentacja
filamentowych cyjanobakterii moze by¢ spowo-
dowana produkcja ROS, ktére wplywaja na
peroksydacje lipidéw i lize uszkodzonych
komorek (Rasrocl i wspoélaut. 2020). Badania
prowadzone na kilku gatunkach cyjanobakterii
posiadajacych i nieposiadajacych heterocyt,
dotyczace wplywu PAB na fikocyjaniny (ang.
phycocyanine, PC — barwnik obecny w fiko-

biliproteinach aparatu fotosyntetycznego sinic),
chlorofil a (Chl a) i karotenoidy, wykazaty
spadek zawartosci Chl a oraz wzrost poziomu
karotenoidow po 24 godz. naswietlaniu PAB
w obu badanych grupach sinic. W przypadku
cyjanobakterii nieposiadajacych heterocyt
zaobserwowano spadek ilosci PC oraz réznice
w intensywnosci emisji fluorescencji w porow-
naniu z gatunkami posiadajagcymi heterocyty,
gdzie PC byla bardziej stabilna. Swiadczy to
o lepszej adaptacji heterocytycznych form sinic
na dzialanie PAB (KuMAR i wspotaut. 2020).

MECHANIZMY ADAPTACYJNE
CYJANOBAKTERII DO UVR

Odpornos¢ cyjanobakterii na dziatanie pro-
mieniowania UV zalezna jest od gatunku
i szczepu. Istnieje wiele strategii adaptacyjnych
m.in.: migracja, tworzenie mat, produkcja
zwiazkéw absorbujacych promieniowanie UV,
zwiekszenie aktywnosci enzymow antyoksyda-
cyjnych czy uruchomienie mechanizméow
naprawczych DNA — Ryc. 1 (RASTOGI i wspotaut.
2014b).

UNIKANIE UVR I INTENSYWNEGO
SWIATEA W ZAKRESIE PAR

Cyjanobakterie zyjace w okresie ery pre-
kambryjskiej (ok. 2,8-3,5 mld lat temu) od
samego poczatku narazone byly na wysokie
dawki UVR. Brak warstwy ozonowej powodo-
wal, ze oddzialywanie UVC i generalnie dawki
UVR pochlaniane przez te organizmy byly
wielokrotnie wieksze niz obecnie. Pierwotnym
mechanizmem obronnym obserwowanym
u obecnych cyjanobakterii jest unikanie nad-
miaru promieniowania (UVR+PAR) poprzez
tworzenie tzw. mat lub migracje w miejsca
mniej naswietlone (RasToGI i wspétaut. 2015).

Powstawanie mat jest charakterystyczne
zarowno dla niktowatych, jak i jednokomor-
kowych cyjanobakterii i nalezy do pierwszej
linii obrony przed dzialaniem intensywnego
Swiatla w zakresie PAR i UVR. Skupiska te
moga zawiera¢ wiele réznych gatunkéw sinic,
a takze inne mikroorganizmy. Ukladaja sie
wtedy w warstwy zyjacych w symbiozie mikro-
organizmoéw autotroficznych (fotoautotrofy
i chemoautotrofy) i heterotroficznych (Ryc. 2).
Ich synchroniczny ruch w obszarze mat pozwa-
la zapewni¢ zasoby potrzebne do przezycia
(BippANDA i wspoétaut. 2015; PrIETO-BARAJAS
i wspotaut. 2018).

Maty cyjanobakterii wystepuja w ptytkich
wodach regionow tropikalnych, subtropikal-
nych, jak rowniez w strefach umiarkowanych.
Organizmy, tworzace maty na obszarach
o zmiennym natezeniu promieniowania, posia-
daja czesto zdolnosé do migracji. Warunki sro-
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UVR

CYJANOBAKTERIE
Mechanizmy adaptacyjne

l l

l 1 1

unikanie wzrost aktywnosci produkcja zwigzkow naprawa DNA synteza biatek
1. Migracja enzymow absorbujgcych UVR 1. Fotoreaktywacja de novo
2. Tworzenie mat antyoksydacyjnych 1. Scytonemina (Scy) 2. Naprawa przez
1. Katalaza (CAT) 2. Aminokwasy wyciecie uszkodzonej
2. Dysmutaza mykosporynopodobne zasady (BER) lub
ponadtlenkowa (SOD) (MAAS) nukleotydu (NER)

3. Peroksydaza
askorbinianowa (APX)

3. Programowana smieré
komdrki (PCD)

Ryc. 1. Mechanizmy adaptacyjne u cyjanobakterii w odpowiedzi na UVR; szczegoly w tekscie.

dowiskowe powoduja bowiem potrzebe prze-
mieszczania sie w kierunku do (fototaksja
dodatnia) lub od (fototaksja ujemna) zrodia
Swiatla (CASTENHOLZ i wspoélaut. 1991; VINCENT
i QUESADA 1994). Wiele cyjanobakterii z rejonoéw
Antarktydy rowniez tworzy takie skupiska.
Powstaja wtedy cienkie, sluzowate maty,
w ktorych wiekszos¢ biomasy znajduje sie
w glebszych warstwach, co stanowi ochrone
przed UVR i swiattem krétkofalowym z zakresu
PAR (QUESADA i VINCENT 1993; VINCENT i QUESADA
1994).

Migracja jest jedna ze strategii odpowie-
dzialnych za optymalizacje fizycznych (np.
Swiatto, temperatura) i chemicznych (np.
stezenie Og) parametrow sSrodowiska, waznych
dla mikroorganizmow tworzacych maty (Ryc. 3)
(STOCKER 2012). Pod wplywem sSwiatlta UVA
(360 nm) zaobserwowano wystepowanie foto-

piasek / scytonemina

warstwa
cyjanobakterii

warstwa z
utlenionego Zelaza

warstwa purpurowych
bakterii siarkowych

warstwa zielonych
bakterii siarkowych

warstwa siarczku
zelaza

Ryc. 2. Schemat budowy typowych mat formowa-
nych przez cyjanobakterie (wg STAL 2012).

taksji ujemnej u Synechocystis sp. PCC 6803
(CHort i wspétaut. 1999). Ma i Gao (2009) zebrali
informacje z badan prowadzonych na cyjano-
bakteriach, zaréwno jednokomérkowych jak
i nitkowatych. Hodowle narazone na wysoki
poziom PAR i UVR przemieszczaly sie jak naj-
dalej od zrodia swiatla, co wskazuje na mecha-
nizm obronny przed szkodliwym promieniowa-
niem (Ma i Gao 2009).

Badano réwniez potencjalne fotoreceptory
zaangazowane w fotoprotekcje komorek przed
nadmiernym UVR, np. przez wywolywanie foto-
taksji ujemnej czyli reakcji ruchowej komérek
w kierunku przeciwnym do zrodila swiatla,
w tym wypadku UVR. Moon i wspoélaut. (2011)
w badaniach laboratoryjnych wykazali, ze gen
cph2, kodujacy fitochrom cyjanobakteryjny,
zaangazowany jest w hamowanie migracji
w kierunku zZrodia promieniowania UVA (foto-
taksja dodatnia wzgledem UVA). Dlatego
Synechocystis sp. PCC 6803 z wylaczonym
genem cph2 (brak biatka Cph2), wykazywat
fototaksje dodatnia, a brak fototaksji ujemne;j
(Moon i wspétaut. 2011). Generalnie, w przy-
padku cyjanobakterii planktonowej, jaka jest
Synechocystis sp. PCC 6803, fototaksje dodat-
nia obserwowano dla Swiatla PAR z zakresu
560-700 nm, natomiast UVR (360 nm) oraz
intensywne Swiatlo niebieskie (470 nm) i czer-
wone (600-700 nm) powodowalo fototaksje
ujemna (SONG i wspoélaut. 2011).

SonG i wspétaut. (2011) zaproponowali, ze
biatka UirR/UirS razem z biatkiem LsiR wcho-
dza w sklad systemu przekazu sygnatu, akty-
wowanego promieniowaniem UVA, odpowie-
dzialnego za fototaksje ujemna. Opisuja moz-
liwy mechanizm dziatania UVA, ktory zaklada,
ze przytaczony do blony kompleks biatkowy
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Ryc. 3. Schematyczne przedstawienie migracji cyjanobakterii pod wplywem intensywnego swiatla i UVR,

gdzie: (A) wystgpienie warunkéw stresowych (stres swietlny);

(B) migracja w dot na wieksze glebokosci;

(C) i/lub migracja lateralna (boczna) (wg RASTOGI i wspoétaut. 2015, zmodyfikowane).

UirR/UirS reaguje na promieniowanie UVA.
Dziatanie UVA powoduje odiaczenie biatka UirR
od UirS. Uwolnione UirR rozpoznaje promotor
genu [siR (slr1214). Nastepuje zapoczatkowanie
ekspresji regulatora przekazu sygnalu (LsiR)
prowadzacego do fototaksji ujemnej. Promotor
[siR pelni réwniez funkcje w odpowiedzi na inne
czynniki stresowe, np. H2O2 czy intensywne
Swiatlo. Zatem, prawdopodobnie system
UirR/UiS/LsiR moze byc¢ czesScia catego szlaku
transdukcji sygnatu odpowiedzialnego za zbie-
ranie bodzcow sSwietlnych z innych fotorecep-
toréw (SoNG i wspétaut. 2011).

CZASTECZKI ABSORBUJACE
PROMIENIOWANIE UV

MAAs

Aminokwasy mykosporynopodobne (ang.
mycosporine-like amino acids, MAAs) to grupa
bezbarwnych zwiazkow rozpuszczalnych w wo-
dzie. Zlokalizowane sa w matrycy egzopolisa-
charydowej (ang. exopolysaccharidic matrix,
matryca EPS), ktéora jest warstwa otaczajaca
komoérki wielu gatunkéw cyjanobakterii (Waba
i wspotaut. 2015; Gao 2017). MAAs zbudowane
sa z chromoforu cykloheksenonu lub cyklo-
hekseniminy sprzezonego z podstawnikiem
azotowym aminokwasu lub jego iminoalkoholu.
Dzielg sie na 2 grupy: oksy-mykosporyny (np.
mykosporyno-glicyna) i imino-mykosporyny
[np. shinorina (ang. shinorine), porphyra-334]

A

OMe

OH

rézniace sie podstawnikami przy 1, 2 i 3 atomie
wegla (Ryc. 4) (Rasrocr i wspélaut. 2010b).
Zaobserwowano takze nietypowe MAAs po-
laczone z oligosacharydami zewnatrzkomorko-
wej otoczki (EPS) w kolonii cyjanobakterii
Nostoc commune (BouM i wspoétaut. 1995).

MAAs naleza do naturalnych fotoprotektan-
tow, gdyz sa fotostabilne zaréwno w wodzie
slodkiej, jak i zasolonej, a ich maksima ab-
sorpcji UV (w zaleznosci od struktury zwigzku)
mieszcza sie w przedziale miedzy 310-362 nm.
Potrafia takze pochloniete promieniowanie UV
rozproszy¢ w postaci ciepla, nie wytwarzajac
toksycznych dla komérek ROS (SINHA i HADER
2008; Rasrtoal i wspoélaut. 2010b). Odkryto je
po raz pierwszy u grzybow, gdzie pelnity role
w zaleznej od UVR indukcji sporulacji. MAAs
wystepuja rowniez w wielu innych organizmach
(ok. 380 morskich gatunkéw zawiera MAAs),
m.in. w cyjanobakteriach, makro- i mikroglo-
nach oraz koralowcach (LLEWELLYN i AIRS 2010).
Ich synteza zachodzi w pierwszych etapach
szlaku szikimowego lub poprzez szlak pentozo-
fosforanowy. W przypadku swiatla niebieskiego
(436-495 nm) oraz UVA efektywnosé syntezy
MAAs jest wieksza niz dla Swiatla zielonego
(495-566 nm) i czerwonego (627-780 nm) (RaJ
i wspoétaut. 2021).

Do dzi§ poznano ponad 30 naturalnych
MAAs, ktore charakteryzuja sie roznymi wtasci-
wosciami antyoksydacyjnymi i zdolnosciami do

absorbowania UVR (Rosic 2019). Ilo§¢ MAAs
c COH
HO
N
OMe Me | OMe
HO
H/\COZH : N Co,H
OH H

Ryc. 4. Struktury chemiczne kilku MAAs powszechnie wystepujacych u cyjanobakterii: (A) mykosporyno-
-glicyna (oksy-mykosporyna, Amax = 310 nm); (B) shinorina (imino-mykosporyna, Amax = 334 nm); (C) por-
phyra-334 (Amax = 334 nm) (wg www.chemspider.com).
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u cyjanobakterii rosnie w odpowiedzi na:
dzialanie nadmiaru Swiatla w zakresie PAR,
UVR, stres cieplny czy wzrost zasolenia (RAJ
i wspotaut. 2021). Uwaza sie, ze MAAs sa waz-
nym skladnikiem mechanizmu ochronnego
cyjanobakterii przed uszkodzeniami spowodo-
wanymi dzialaniem UVB. Zwiazki te potrafig
zaabsorbowac¢ ok. 30% fotonéw docierajacych
do komorki. Wysokie stezenie MAAs w komor-
kach zwieksza ich odporno$¢ na promienie UV
nawet o 25% (Garcia-PICHELI wspoétaut. 1993;
SINHA 1 wspoétaut. 2003). Badania wykazaly, ze
istnieja roznice w akumulacji MAAs zalezne od
petnionych przez nie funkcji. Przyktadowo,
badajac oddzialywanie promieniowania UV
i stresu osmotycznego na Chlorogloeopsis
fritschiit PCC 6912 stwierdzono, ze promienio-
wanie UVB zwieksza akumulacje shinoriny,
natomiast stres osmotyczny wplywa na aku-
mulacje mykosporyno-glicyny. Ponadto, eks-
pozycja sinic C. fritschii PCC 6912 na promienie
UVB i swiatla dalekiej czerwieni (700-800 nm;
ang. far-red light, FR) powodowala indukcje
produkcji MAAs. Naswietlanie, zar6wno UVR
w polaczeniu z bialym sSwiatlem, jak i FR
z bialym swiatlem, zwiekszalo ekspresje genow
nalezacych do klastra mys, zaangazowanych
w biosynteze MAAs i dwéch genoéw transportera
ABC (nrtA, nrtB), ktéry odpowiada za transport
azotanow (III) i (V) do komoérek. Ekspresja
pozostalych genow tego transportera (nrtC, nrtD
i nrtP) byla indukowana przez sSwiatlo biale
i dalekiej czerwieni (ang. far red, FR). Wska-
zuje to na zwiekszone zapotrzebowanie na
zwigzki zawierajace azot podczas produkcji
MAAs (NaGOrRe i wspoétaut. 2006; LLEWELLYN
i wspotaut. 2020).

Scytonemina

Scytonemina (ang. scytonemin, Scy) to
zolto-brazowy barwnik, nierozpuszczalny w wo-
dzie, a bardzo dobrze rozpuszczalny w lipidach.
Zaobserwowac¢ go mozna jedynie w niektérych
gatunkach cyjanobakterii, gdzie podobnie jak
MAAs zlokalizowany jest w matrycy EPS
i nalezy do pierwszej linii obrony komoérek

narazonych na dzialanie UVR (GARCIA-PICHEL
i CasTENHOLZ 1991; Gao i wspoétaut. 2021). Ma
postac¢ dimeru skladajacego sie z podjednostki
indolowej i fenolowej, potaczonych wigzaniem
wegiel-wegiel. Scy wystepuje w dwoch posta-
ciach: utlenionej (kolor zoélty) i zredukowanej
(kolor czerwony) (Ryc. 5), oraz posiada trzy
pochodne: dimetoksyscytonemine, tetrameto-
ksyscytonemine i scytonemine.

Prekursorami biosyntezy Scy sa tryptofan
i p-hydroksyfenylopirogronian (Gao i wspétaut.
2021). Biosynteza Scy stymulowana jest dzia-
taniem UVA, jednak inne czynniki (np. zaso-
lenie, wysuszenie) moga rowniez prowadzi¢ do
zwiekszonej produkcji Scy  (ORELLANA
i wspotaut. 2020). U Chroococcidiopsis zaro6wno
wysoka temperatura, jak i stres fotooksyda-
cyjny w polaczeniu z promieniowaniem UVA,
powodowaly wzrost poziomu Scy. Podczas
zwiekszania zasolenia synteza Scy byla nato-
miast hamowana (DiLLoN i wspotaut. 2002).
Odwrotne wyniki przedstawiono dla Lyngbya
aestuarii — najmniejszy poziom scytoneminy
obserwowano w przypadku braku zasolenia,
a jego wzrost powodowal zwiekszanie sie
zawartosci tego zwiazku (RATH i wspotaut.
2012).

Badania wskazuja, ze Scy posiada zdolnosé
do absorpcji wszystkich rodzajow promienio-
wania UV (UVC, UVB, UVA), jednak glownie
pochlania UVA (90% promieniowania UVA
docierajgcego do komoérki) (GARCIA-PICHEL
i wspotaut. 1992). Uwaza sie, ze zdolnosé
absorpcji promieniowania UVC przez ten bar-
wnik wyewoluowala prawdopodobnie w czasie
ery prekambryjskiej (DILLON i CASTENHOLZ 1999;
Gao i wspotaut. 2021). Jego maksima absorpcji
in vivo oraz w rozpuszczalnikach organicznych
wynosza 370 i 384 nm. Wykazuje takze znacz-
na absorpcje dla fal o dlugosci 251, 278
i 300 nm (Rasroat i wspétaut. 2015; ORELLANA
i wspotaut. 2020). Zaabsorbowane promienio-
wanie jest rozpraszane w postaci ciepta (Gao
2017). Zawartos¢ Scy w komoérkach cyjano-
bakterii stanowi od 0,08 do 7,98% (w/w) suchej
masy. Scy wykazuje duza stabilno$¢ w warun-

Ryc. 5. Struktury chemiczne scytoneminy: (A) forma utleniona; (B) forma zredukowana (wg RASTOGI

i wspétaut. 2015).
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kach 1 godz. stresu wywolanego przez pro-
mieniowanie UVB (0,78 W m2), wysoka tempe-
rature (60°C) czy czynniki silnie utleniajace np.
0,25% H202 (Gao i wspotaut. 2021). Zebrano
prace na temat obecnosci Scy w osadach
glebinowych z jezior. Wykazano, ze zwiazek ten
nie podlega degradacji, co Swiadczy o jego
wysokiej stabilnosci. Dzieki temu mozna zali-
czy¢ go do jednego z kluczowych biomarkerow
podczas rekonstrukcji paleoklimatologicznych
i ekstremalnych $Srodowisk ladowych (Gao
i wspoétaut. 2021). Zaobserwowano réwniez
wplyw obecnosci Scy na stabilnos¢ matrycy
EPS. Gdy z nici Nostoc flagelliforme czesciowo
usunieto Scy przez traktowanie hodowli 100%
acetonem, komorki cyjanobakterii doznaty
uszkodzen PSII. W kulturze z czesciowo usu-
nieta Scy zaobserwowano wolniejszy powroét
aktywnosci PSII w poréwnaniu z kontrola.
Sugeruje to, ze brak Scy w matrycy EPS ostabia
sprawnos¢ fotosyntetyczna cyjanobakterii.
Dodatkowo, barwnik ten posiada inne wazne
wlasciwosci, takie jak aktywnos¢ antyoksyda-
cyjna czy zdolno$é ochrony przed PAR (Gao
2017).

OBECNOSC KAROTENOIDOW
ORAZ BIALEK OCP

Karotenoidy to barwne zwiazki nalezace do
tetraterpenow (C40). Dziela sie na dwie grupy:
karoteny (np. a-karoten, B-karoten, likopen)
i ksantofile (np. zeaksantyna, wiolaksantyna,
fukoksantyna czy luteina). Do tej pory poznano
ponad 50 karotenéw oraz ponad 800 ksantofili
wystepujacych w przyrodzie. Obecnos¢ karo-
tenoidow stwierdzono w bakteriach fotosynte-
tycznych, niektérych gatunkach archeonoéw,
grzybow, glonach, roslinach i zwierzetach.
Zwierzeta nie syntetyzuja karotenoidow,
a zwiazki te pobierane sa wraz z pozywieniem
(Maoka 2020).

Dzieki swoim wlasciwosciom karotenoidy
odgrywaja waznag role w aparacie fotosynte-
tycznym wielu organizmow. Sg uwazane m.in.
za przeciwutleniacze (ochrona komorki przed
ROS) oraz zwiazki rozpraszajace nadmiar
energii swietlnej (nadmiar energii wzbudzenia)
w postaci ciepla. Pelnia takze funkcje foto-
protekcyjna przed UVR u cyjanobakterii. Eks-
pozycja na UVR powodowala bowiem wzrost
poziomu niektorych karotenoidow u badanych
gatunkow cyjanobakterii  (EHLING-SCHULZ
i wspotaut. 1997; JianGg i Qmu 2005; BERERA
i wspotaut. 2009; Rastoat i wspotaut. 2010Db).
Zaobserwowano wzrost (50%) zawartosci
echinenonu i myksoksantofilu u bakterii Nostoc
commune po kilku godzinach naswietlania
promieniowaniem UVB (EHLING-ScHULZ
i wspotaut. 1997). Wykazano wieksza toleran-
cje na dziatanie promieniowania UVB podczas

badania aktywnosci fotosyntetycznej u trans-
formowanych cyjanobakterii Synechococcus sp.
PCC 7942. Podwyzszona odpornos¢ na UVB
zwiazana byla z modyfikacja genetyczna, ktora
prowadzila do zwiekszenia poziomu endogen-
nych karotenoidéw u tych cyjanobakterii (Go1z
i wspétaut. 1999). W publikacji przegladowe;j
Rastoal i wspoélaut. (2015) zebrano dane litera-
turowe, wykazujace role karotenoidow (kanta-
ksantyny, echinenonu, myksoksantofilu i ze-
aksantyny) w ochronie przed uszkodzeniami
wywolywanymi przez czynniki oksydacyjne,
takie jak np. intensywne Swiatlo w zakresie
PAR czy UVR.

Szczegolnie waznym u cyjanobakterii wyda-
je sie by¢ kompleks karotenoidowo-biatkowy
(ang. orange carotenoid protein, OCP), ktory
jest fotoaktywnym biatkiem o masie 35 kDa.
Do OCP niekowalencyjnie przylaczony jest
okreslony karotenoid (KIRILOVSKY i KERFELD
2012). Zaobserwowano wystepowanie réznych
zwigzkow w zaleznosci od gatunku cyjanobak-
terii — u Anacystis nidulans obecna jest ze-
aksantyna, u Arthrospira maxima 3’-hydroksy-
echinenon, natomiast u Synechocystis sp. PCC
6803 glukozydowa pochodna 3’-hydroksyechi-
nenonu (DIVERS-PIERLUISSI i KROGMANN 1988; Wu
i KrROGMANN 1997; KerRrELD 2004a, b). Uwaza
sie, ze kompleksy karotenoidowo-biatkowe
pelnia wazng funkcje fotoprotekcyjna w warun-
kach silnego naswietlenia. Zasugerowano, ze
u wiekszosci cyjanobakterii moga rozpraszac
nadmiar energii w postaci ciepla poprzez inter-
akcje z fikobilisomami (KIRILOVSKY i KERFELD
2012; SEDOUD i wspoétaut. 2014). Podczas inten-
sywnego naswietlania $wiatlem niebiesko-
-zielonym indukowane jest przeksztalcanie
nieaktywnej formy biatka OCP° (ang. inactive
orange carotenoid protein) do aktywnej czerwo-
nej formy OCPr (ang. active red carotenoid pro-
tein). Zalezne od intensywnosci Swiatla przy-
taczenie OCP' do fikobilisomoéw rozpoczyna
mechanizm fotoprotekcyjny przed nadmiernym
nastonecznieniem (SEDOUD i wspoétaut. 2014).

ENZYMY ANTYOKSYDACYJNE

Cyjanobakterie posiadaja rozbudowany
system antyoksydacyjny, w ktorego sktad
wchodza m.in: dysmutazy anionorodnika
ponadtlenkowego (ang. superoxide dismutase,
SOD), peroksydazy askorbinianowe (ang.
ascorbate peroxidase, APX) i katalazy (ang.
catalase, CAT). Enzymy te przeksztalcaja ROS
w zwigzki mniej szkodliwe lub nietoksyczne dla
komorki (SLEsAK i wspétaut. 2019).

Dysmutazy ponadtlenkowe naleza do
metaloprotein i przeprowadzajg reakcje dysmu-
tacji (dysproporcjacji) anionorodnikéw ponad-
tlenkowych. W wyniku reakcji powstaja O
i HoO2. Wyroznia sie kilka podstawowych klas
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SOD, w zaleznosci od kofaktora, ktoéry jest
zwigzany z bialkiem, sa to m.in.: dysmutazy
miedziowo-cynkowe (Cu-ZnSOD), dysmutazy
manganowe (MnSOD), dysmutazy zelazowe
(FeSOD) i dysmutazy niklowe (NiSOD). Najrza-
dziej wystepujaca forma SOD u cyjanobakterii
jest Cu-ZnSOD. Natomiast NiSOD jest najbar-
dziej rozpowszechniong forma u sinic morskich
(Priva i wspolaut. 2007; SHENG i wspolaut.
2014). Cyjanobakterie traktowane UVA i UVB
oraz poddane desykacji (wysuszeniu) mialy
zwiekszonag ekspresje genow wspA i sodF kodu-
jacych odpowiednio biatka stresu wodnego
(ang. water stress protein, WspA) i Fe-SOD
(SodF). Swiadczyé to moze o zaangazowaniu
tych biatek w ochrone komoérek N. commune
DRH1 przez dziataniem UVR i susza (WRIGHT
i wspotaut. 2005). U P. boryanum wystawionego
na dziatanie UVB réwniez wystepowal wzrost
aktywnosci SOD o 25-40% (PRASAD i ZEESHAN
2005).

Katalazy (CAT) sa kolejng grupa enzymow,
ktore w sposob posredni chronia komorki przed
dzialaniem UVR. Enzymy te przeksztalcaja
H>02 do wody i Oz. Wyroznia sie dwa rodzaje
CAT: katalazy manganowe (Mn-CAT) i katalazy
zawierajace w swej strukturze hem. Mn-CAT
wystepuja u prokariontéw i archeonéw, nato-
miast te zawierajace hem obecne sa zaréwno
u organizmoéw prokariotycznych, jak i eukario-
tycznych. (CHAKRAVARTY i wspoétaut. 2016; SLE-
SAK i wspoétaut. 2019). Zaobserwowano zwiek-
szona aktywnos¢ CAT u sinic Microcoleus
vaginatus wystawionych na dziatanie réznych
dawek UVB (0,06-0,48 mW cm2) (XIE
i wspoétaut. 2009) oraz Nostoc sp. HKAR-2
narazonego na dziatanie UVB lub UVB + PAR
(KANNAUJIYA 1 SINHA 2017).

Peroksydazy askorbinianowe (APX) katali-
zuja redukcje HoO2 do wody przy uzyciu askor-
binianu. W badaniach oddzialywania UVB na
aktywnos¢ CAT, SOD i APX u dwéch gatunkow
Nostoc wykazano znaczny wzrost aktywnosci
tych enzymoéw. W stresie wywolanym przez
UVR rézne gatunki sinic wykazywalty odmienny
stopienn indukcji aktywnosci enzymoéw anty-
oksydacyjnych. Aktywnos¢ ta moze regulowac
stopien przezywalnosci cyjanobakterii w nieko-
rzystnych warunkach Srodowiskowych (PATHAK
i wspotaut. 2018).

NAPRAWA DNA

Poznanych jest wiele mechanizméw zwiaza-
nych z naprawa uszkodzonego DNA. Sa to
m.in.: fotoreaktywacja, naprawa poprzez wy-
ciecie uszkodzonej zasady (ang. base excision
repair, BER), naprawa przez wyciecie uszko-
dzonego nukleotydu (ang. nucleotide excision
repair, NER), programowana $mier¢ komorki
(ang. programmed cell death; PCD), mecha-

nizm SOS (ang. SOS repair) czy tez naprawy
rekombinacyjne DNA. W niniejszym artykule
opisano jedynie wybrane procesy naprawy
zwiazane z narazeniem komorek cyjanobakterii
na UVR.

Fotoreaktywacja

Waznymi uszkodzeniami DNA spowodowa-
nymi dzialaniem UVR jest powstawanie cis-syn
cyklobutanowych dimeréw pirymidynowych
(ang. cis-syn cyclobutane pyrimidine dimers;
CPDs) oraz fotoproduktéw (6-4)-pyrimidyno-
pirymidonu (ang. pyrimidinepyrimidone (6-4)
photoproducts; (6-4)-PPs) (Rastoci i wspotaut.
2010a). Uszkodzenia te wplywaja na blokowa-
nie replikacji i transkrypcji DNA, a ich naprawe
przeprowadza mechanizm nazywany fotoreak-
tywacja.

Fotoreaktywacje i obecnos¢ CPD fotoliaz od-
kryto u archeonéw, bakterii, wirusow, grzybow,
roslin, bezkregowcow oraz wielu kregowcow.
Polega ona na aktywacji indukowanego swiat-
tem (320-500 nm) enzymu tzw. fotoliazy. W za-
leznosci od substratu, ktory ulega naprawie,
mozna wyrézni¢ dwa rodzaje fotoliaz: fotoliazy
CPD (naprawa CPDs) i (6-4)-fotoliazy (naprawa
(6-4)-PPs) (Rastoal i wspoétaut. 2010a).

Badania NG i wspétaut. (2000) prowadzone
na Synechocystis sp. PCC 6803 udowodnily, ze
biatko PhrA kodowane przez gen phrA nalezy
do CPD fotoliaz. Ponadto, mutacja genu phrA
powodowata wrazliwosé¢ komérek na UVB
(280-320 nm) i UVC (200-280 nm). Analizy
dostepnych bioinformatycznych baz danych
pokazaly, ze fotoliazy powszechnie wystepuja
w genomach cyjanobakterii. Przykladowo,
sekwencja aminokwasowa PhrA z Synechocys-
tis sp. PCC 6803 wykazuje > 60% identycznosci
z innymi cyjanobakteryjnymi fotoliazami PhrA
(https://blast.ncbi.nlm.nih.gov, BLASTp, maj
2022 r.).

Naprawa poprzez wyciecie uszkodzonej zasady (BER)
lub nukleotydu (NER)

Mechanizmy naprawy poprzez wyciecie
obejmuja wymiane uszkodzonych nukleotydow
wewnatrz helisy DNA lub naprawienie powsta-
tych dimeréw pirymidynowych. Wyréznia sie
dwa glowne procesy: naprawa przez wyciecie
uszkodzonej zasady (ang. base excision repair;
BER) oraz poprzez wyciecie uszkodzonego
nukleotydu (ang. nucleotide excision repair;
NER). Oba mechanizmy to wieloetapowe szlaki
biochemiczne, ktore zachodzg w ciemnosci
(Rasrtoart i wspotaut. 2010a; PATHAK i wspotaut.
2019).

BER jest zaangazowany w ochrone komorki
przed uszkodzeniami DNA powodowanymi
w wyniku m.in. dzialania: czynnikow alkalicz-
nych, promieniowania jonizujacego, UVR (za-
angazowanego rowniez posrednio przez tworze-
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nie ROS) czy tez réoznych matabolitéw komor-
kowych (PATHAK i wspétaut. 2019). Wyrodznia sie
2 typy BER: krotki szlak BER (ang. short patch
BER; SP-BER) oraz dtugi szlak BER (ang. long
patch BER; LP-BER).

Analiza bazy danych KEGG Pathway
(www.kegg.jp/pathway/map03410) pokazata
obecnos¢ bialek uczestniczacych w obu mecha-
nizmach BER u wielu cyjanobakterii, np. Gloeo-
bacter violaceus, Synechococcus sp. PCC 9605
czy Synechocystis sp. PCC 6803. Przykladowo,
po przeszukaniu bazy danych UniprotKB-
/Swiss-Prot (www.uniprot.org) biatko Fpg (gli-
kozylaza DNA) wykazywalo >37% identycznosci
z innymi cyjanobakteryjnymi sekwencjami dla
tego biatka (blast.ncbi.nlm.nih.gov, BLASTp,
maj 2022 r.).

NER to mechanizm zaangazowany w napra-
we roznych wariantow uszkodzen DNA, takich
jak: sieciowanie wewnatrz nici DNA czy adduk-
ty chemiczne DNA, powstajace pod wplywem
UVR, czyli CPDs i (6-4)-PPs (TRUGLIO i wspétaut.
2006; YANG 2011). W zaleznosci od tego, jakie
zmiany sg rozpoznawane, NER mozna podzieli¢
na globalna naprawe calego genomu (ang.
global genome wide repair; GGR lub GG-NER)
lub naprawe zwiazana z transkrypcja (ang.
transcription coupled repair; TCR) (YANG 2011).

Badania potwierdzily obecnos$¢ genow
odpowiedzialnych za mechanizm NER u cyja-
nobakterii. Ich genom zawiera po jednej kopii
genow uvrABCD, lecz uvrA i uvrB nie wchodza
w sklad operonu, tak jak ma to miejsce
u E. coli. W przypadku niektorych cyjanobak-
terii zaobserwowano, ze inne geny naprawy
DNA (phr, recN) sa polaczone z genami uvrA,
uvrB, uvrC i/lub uvrD (CASSIER-CHAUVAT
i wspotaut. 2016). U cyjanobakterii Arthrospira
PCC 8005 zaobserwowano nadekspresje genow
uvrBCD po ekspozycji na promieniowanie
gamma (BADRI i wspotaut. 2015). Analizy bio-
informatyczne pokazaly, ze biatka uvrB oraz
uvrC wystepuja w poznanych genomach cyja-
nobakterii i wykazuja duze podobienstwo, tj.
>50% identycznosci pomiedzy poréwnywanymi
sekwencjami (https://blast.ncbi.nlm.nih.gov,
BLASTp, maj 2022 r.).

Programowana $mier¢ komorki

Apoptoza, czyli Smieré¢ komorki aktywowa-
na jest, gdy wszystkie inne mechanizmy obron-
ne zawioda. Apoptoze wyzwalana wiele czyn-
nikow, takich jak: stres oksydacyjny, UVR czy
bledy rekombinacji i replikacji DNA (PATHAK
i wspotaut. 2019). Wyréznia sie dwa glowne
typy Smierci komorki: przypadkowa s$mierc
komoérki (ang. accidental cell death; ACD)
i regulowana Smier¢ komorki (ang. regulated
cell death; RCD). ACD to przypadkowe, nie-
kontrolowane zjawisko indukowane przez
ekstremalne czynniki fizyczne badz chemiczne.

W przypadku RCD istnieje wiele kaskad
sygnatowych i wewnatrzkomorkowych mecha-
nizmow, ktore reguluja ten proces. RCD jest
ogb6lnie okres§lana mianem programowanej
Smierci komorki (ang. programmed cel death,
PCD) i czesto wystepuje w kontekscie adaptacji
komorek do stresu (AGUILERA i wspotaut. 2021).

FrRANGEUL i wspotaut. (2008), uzywajac me-
tod bioinformatycznych, odkryli w genomie
Microcystis aeruginosa kilka genéw podobnych
do tych kodujacych kaspazy (ang. caspas-like
genes), ktoére moga by¢ zwigzane z PCD
(FRANGEUL i wspotaut. 2008). Kaspazy naleza do
enzymow proteolitycznych, ktére po aktywacji
apoptozy degraduja biatka komoérkowe. U Tri-
chodesmium sp. wykazano aktywnosc¢ kaspaz
oraz ich reakcje na ludzkie przeciwciala prze-
ciwko kaspazie-3 (BERMAN-FRANK i wspotaut.
2004). U M. aeruginosa, traktowanej wybra-
nymi stezeniami H2O2 (10 uM i 100 pM), stwier-
dzono indukcje PCD i obserwowano zwieksze-
nie aktywnosci proteolitycznej kaspaz w przy-
padku sinic inkubowanych w H>O>. Z kolei
dodanie CAT (enzymu rozkladajacego H2Oo)
hamowato PCD, co swiadczy o roli stresu oksy-
dacyjnego w programowanej Smierci komorki
(Ross i wspotaut. 2006). Ponadto, PCD zaobser-
wowano w badaniach na Trichodesmium spp.
w starzejacych sie kulturach, jak i wystawio-
nych na dzialanie czynnikoéw stresowych, ta-
kich jak: zmniejszenie iloSci fosforu i zelaza
w pozywce czy stres oksydacyjny (BERMAN-
-FraNK i wspotaut. 2004).

NAPRAWA PSII POPRZEZ SYNTEZE
de novo BIALEK D1 I D2

Zapobieganie uszkodzeniom powodowanym
przez UVR moze przebiega¢ rowniez poprzez
synteze de novo okreslonych biatek. Takim
mechanizmem jest cykl naprawczy bialek D1
i D2, ktore naleza do biatek rdzeniowych PSII
(Sass i wspoélaut. 1997). Proces ten wystepuje
u roslin wyzszych, a jego obecnos¢ potwier-
dzono réwniez u cyjanobakterii czy mikro-
i makroglonéw. Wiele aspektéw, zwiazanych
z procesem ponownej syntezy biatek po foto-
uszkodzeniu, pozostaje niewyjasnionych. Glow-
na podjednostka PSII, uszkadzana znacznie
czesSciej niz inne bialka, jest biatko D1 (Nixon
i wspoétaut. 2010; WEIsz i wspoétaut. 2019).

Poczatkowo proponowano dwie grupy pro-
teaz: FtsH (proteaza ATP-zalezna, aktywowana
jonami Zn?*) i Deg (jedna z proteaz seryno-
wych), ktére moglyby pelni¢ role podczas
degradacji podjednostki D1 w cyklu napraw-
czym PSII w chloroplastach roslin wyzszych.
Obecnie wiadomo, ze to proteazy z rodziny FtsH
petnia kluczowa role w tym procesie (NIXON
i wspoétaut. 2010; SACHARz i wspoélaut. 2015).
Badania na mutantach: cyjanobakterii Syne-
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chocystis sp. PCC 6803 pozbawionych proteaz
FtsH2 (SiLva i wspoétaut. 2003; KOMENDA
i wspotaut. 2006) oraz Arabidopsis thaliana —
bez FtsH2 i FtsHS (BalLEy i wspétaut. 2002;
Kato i wspétaut. 2009) wykazaly ograniczony
proces degradacji bialka D1. Zaréwno u mu-
tantow A. thaliana, jak i Synechocystis sp. PCC
6803 nie zaobserwowano catkowitego zahamo-
wania tego procesu, co moze SwiadczyC o ist-
nieniu innej proteazy zaangazowanej w ciecie
uszkodzonych podjednostek PSII (mozliwe, ze
jest to inny enzym z rodziny FtsH) (Karto
i wspoétaut. 2009; KoMENDA i wspotaut. 2010).
Wykluczono réwniez udzial proteazy Deg na
pierwszych etapach degradacji D1, poniewaz
badania prowadzone na mutancie Synecho-
cystis sp. PCC 6803, ktory zostal pozbawiony
wszystkich proteaz Dag, wykazaly poprawne
funkcjonowanie cyklu naprawczego. Wiadomo
zatem, ze biatka FtsH moga przeprowadzac
degradacje podjednostek D1 samodzielnie i nie
potrzebuja wczesniejszego cigcia przez proteazy
Dag (SiLva i wspoétaut. 2003; NIxoN i wspoétaut.
2005).

Badania Vass i wspétaut. (2014) pokazaty,
ze homolog fotoliazy (bialko Syn-CRY) jest
zaangazowany w mechanizm naprawy uszko-
dzen PSII wywolanych dzialaniem intensyw-
nego Swiatla w zakresie PAR i UVR u Synecho-
cystis sp. PCC 6803. Co wiecej, zaobserwo-
wano, ze Syn-CRY nie naprawia CPD i innych
uszkodzen DNA. Zaproponowano réwniez
potencjalne drogi przekazu sygnalu, przez
ktore Syn-CRY moze wplywac¢ na supresje
czynnikow biatkowych zaangazowanych w syn-
teze D1/D2 i naprawe PSII (Vass i wspétaut.
2014).

Zwiekszona wymiane podjednostek D1 i D2
obserwowano nie tylko w przypadku ekspozycji
na intensywne natezenie Swiatla. Badania
prowadzone na Synechocystis sp. PCC 6803
i Synechococcus sp. PCC 7942, narazonych na
umiarkowane dawki UVB, wykazaly, ze nowo
syntetyzowane polipeptydy zastepowaly uszko-
dzone biatka (CaMPBELL i wspotaut. 1998; MATE
i wspotaut. 1998). W przypadku dziatania
promieniowania UVB, mechanizm naprawczy,
opierajacy sie na degradacji i resyntezie pod-
jednostek biatka D1, jest waznym procesem
ochronnym takze u nitkowatych cyjanobakterii
Arthrospira platensis. Ponadto wykazano, ze
Swiatlo widzialne odgrywa waznag role w pod-
trzymaniu funkcji PSII podczas dzialania UVB
u A. platensis (Wu i wspétaut. 2011).

PODSUMOWANIE

Cyjanobakterie nalezg do grupy mikroorga-
nizméw bardzo dobrze adaptujacych sie do réz-
nych Srodowisk, w tym do zmiennych warun-
kow swietlnych o zréznicowanym natezeniu

promieniowania UV. Wielo§¢ mechanizmoéw
adaptacyjnych pozwolila cyjanobakteriom na
zasiedlanie rozmaitych Srodowisk, zarowno
wodnych, jak i ladowych. Moga przezy¢ w eks-
tremalnych warunkach, co czyni je ciekawym
obiektem badan z perspektywa do wykorzys-
tania przy np.: produkcji kremow z filtrem UV,
kosmetykow przeciw starzeniu sie, biopaliw
i bionawozow. U cyjanobakterii poznano wiele
mechanizméw adaptacyjnych, ktore chronia
przed nadmiarem UVR. Naleza do nich: uni-
kanie miejsc silnie nastonecznionych, procesy
naprawcze DNA, resynteza bialek PSII (D1
i D2), obecnos¢ zwiazkow fotoprotekcyjnych
(karotenoidy, Scy, MAAs) czy tez regulacja
aktywnosci enzymoéw antyoksydacyjnych (SOD,
CAT).

Wiekszos¢ badan dotyczy UVR z zakresu
UVA i UVB, ktore w niewielkiej ilosci docieraja
do powierzchni Ziemi. Rozw6j naszej cywilizacji
oraz mozliwos¢ eksploracji kosmosu sprawia,
ze prace naukowe powinny skupic¢ sie réwniez
na innych rodzajach promieniowania (promie-
niowanie kosmiczne) czy na promieniowaniu
UVC, ktore powszechnie wystepuje w przestrze-
ni kosmiczne;j.

Streszczenie

Cyjanobakterie (sinice) to grupa organizmoéw prokario-
tycznych zdolnych do fotosyntezy tlenowej. Odpornosc¢
cyjanobakterii na rozmaite czynniki stresowe sprawia, ze
sa one ciekawym obiektem badawczym. Pojawienie sie
dziur ozonowych w ziemskiej stratosferze oraz eksploracja
kosmosu sprawily, ze zaczeto wnikliwiej bada¢ wplyw pro-
mieniowania ultrafioletowego (UVR) na organizmy, w tym
sinice. UVR moze oddzialywaé¢ na uklady zywe zaréowno
bezposrednio, uszkadzajac glownie DNA i biatka, jak
i poSrednio poprzez synteze reaktywnych form tlenu.
Cyjanobakterie posiadaja szereg mechanizmow obronnych,
ktore pozwalaja im adaptowac sie do niesprzyjajacych
warunkow otoczenia. Sa to m.in.: unikanie UVR poprzez
migracje lub tworzenie mat, naprawa DNA, aktywnos¢
enzymoéw antyoksydacyjnych, biosynteza zwiazkéw absor-
bujacych UVR czy okreslonych bialek. Praca przedstawia
podstawowe informacje, ktore dotycza oddziatywania UVR
na sinice oraz cyjanobakteryjnych mechanizméw obron-
nych przed UVR.

LITERATURA

ABED R. M. M., AL-KHARUSI S., PRIGENT S., HEADLEY
T., 2014. Diversity, distribution and hydrocarbon
biodegradation capabilities of microbial communi-
ties in oil-contaminated cyanobacterial mats from
a constructed wetland. PLoS One 9, 1-22.

AGUILERA A., KLEMENCIC M., SUELDO D. J., RzZyMsKI
P., GianNUzzI L., MARTIN M. V., 2021. Cell death
in cyanobacteria: current understanding and rec-
ommendations for a consensus on its nomencla-
ture. Front. Microbiol. 12, 631654.

BADRI H., MONSIEURS P., CoNINX I., WATTIEZ R., LEYS
N., 2015. Molecular investigation of the radiation
resistance of edible cyanobacterium Arthrospira
sp. PCC 8005. Microbiologyopen 4, 187-207.



Cyjanobakterie (sinice) — organizmy, ktétym niestraszne jest promieniowanie UV

483

BAILEY S., THompsoN E., NixonNn P., HortON P.,
MuULLINEAUX C. W., ROBINSON C., i wspoétaut.
2002. A critical role for the Var2 FtsH homologue
of Arabidopsis thaliana in the photosystem I
repair cycle in vivo. J. Biol. Chem. 277,
2006-2011.

BAQUE M., ViagGiu E., ScarLzt G., BiLur D., 2013.
Endurance of the endolithic desert cyanobac-
terium Chroococcidiopsis under UVC radiation.
Extremophiles 17, 161-169

BATES S., 2021. 2021 Antarctic Ozone Hole 13th-
-Largest, Will Persist into November.
https://www.nasa.gov/fea-
ture/goddard/2021/2021-antarc-
tic-ozone-hole-13th-largest-will-per-
sist-into-november

BERERA R., VAN STOKKUM IHM, D’hAENE S., KENNIS J.
T. M., VAN GRONDELLE R., DEKKER J. P., 2009. A
mechanism of energy dissipation in cyanobac-
teria. Biophys. J. 96, 2261-2267

BERMAN-FRANK I., BIDLE K. D., HARAMATY L., FALKOW-
SKI P. G., 2004. The demise of the marine cyano-
bacterium, Trichodesmium spp., via an autocata-
lyzed cell death pathway. Limnol. Oceanogr. 49,
997-1005

BIDDANDA B., MCMILLAN A., LONG S., SNIDER M. J.,
WEINKE A. D., 2015. Seeking sunlight: rapid pho-
totactic motility of filamentous mat-forming
cyanobacteria optimize photosynthesis and
enhance carbon burial in Lake Huron’s sub-
merged sinkholes. Front. Microbiol. 6, 930

BouMm G. A., PFLEIDERER W., BOGER P., SCHERER S.,
1995. Structure of a novel oligosaccharide-myco-
sporine-amino acid ultraviolet A/B sunscreen
pigment from the terrestrial cyanobacterium
Nostoc commune. J. Biol. Chem. 270,
8536-8539.

CAMPBELL D., ERIKSSON M. J., OQUIST G., GUSTAFSSON
P., CLARKE A. K., 1998. The cyanobacterium
Synechococcus resists UV-B by exchanging
photosystem II reaction-center D1 proteins. Proc.
Natl. Acad. Sci. USA 95, 364-369.

CASSIER-CHAUVAT C., VEAUDOR T., CHAUVAT F., 2016.
Comparative genomics of DNA recombination and
repair in cyanobacteria: biotechnological implica-
tions. Front. Microbiol. 7, 1809.

CASTENHOLZ R. W., JORGENSEN B. B., AMELIO E. D.,
BauLD J., 1991. Photosynthetic and behavioral
versatility of the cyanobacterium Oscillatoria
boryana in a sulfide-rich microbial mat. FEMS
Microbiol. Ecol. 86, 43-58.

CHAKRAVARTY D., BANERJEE M., WAGHMARE N., BALLAL
A., 2016. Cyanobacterial Mn-catalase ‘KatB’:
Molecular link between salinity and oxidative
stress resistance. Commun. Integr. Biol. 9,
el1216738.

CHor J. S., CHUNG Y. H., MoonN Y. J., Kim C., WATA-
NABE M., SonG P. S., i wspétaut. 1999. Photo-
movement of the gliding cyanobacterium Syne-
chocystis sp. PCC 6803. Photochem. Photobiol.
70, 95-102.

DiLLoN J. G., CASTENHOLZ R. W.; 1999. Scytonemin,
a cyanobacterial sheath pigment, protects
against UVC radiation: implications for early
photosynthetic life. J. Phycol. 35, 673-681.

DiLLoN J. G., Tarsumi C. M., TANDINGAN P. G.,
CASTENHOLZ R. W., 2002. Effect of environmental
factors on the synthesis of scytonemin,
a UV-screening pigment, in a cyanobacterium
(Chroococcidiopsis sp.). Arch. Microbiol. 177,
322-331.

DIVERS-PIERLUISSI M., KROGMANN D. W., 1988. A ze-
axanthin protein from Anacystis nidulans.
Biochem. Biophys. Acta 933, 372-377.

DomAIN F., HouoTt L., CHAUVAT F., CASSIER-CHAUVAT
C., 2004. Function and regulation of the cyano-
bacterial genes lexA, recA and ruvB: LexA is criti-
cal to the survival of cells facing inorganic carbon
starvation. Mol. Microbiol. 53, 65-80.

EHLING-SCHULZ M., BILGER W., SCHERER S., 1997.
UV-B-induced synthesis of photoprotective pig-
ments and extracellular polysaccharides in the
terrestrial cyanobacterium Nostoc commune. J.
Bacteriol. 179, 1940-1945.

FRANGEUL L., QUILLARDET P., CASTETS A. M., HUMBERT
J. F., MartHus H. C. P., CortEZ D. i wspétaut.
2008. Highly plastic genome of Microcystis
aeruginosa PCC 7806, a ubiquitous toxic fresh-
water cyanobacterium. BMC Genomics 9, 274.

Gao X., 2017. Scytonemin plays a potential role in
stabilizing the exopolysaccharidic matrix in ter-
restrial cyanobacteria. Microb. Ecol. 73,
255-258.

Gao X., JING X., Liu X., LINDBLAD P., 2021. Biotechno-
logical production of the sunscreen pigment
scytonemin in cyanobacteria: progress and strat-
egy. Mar. Drugs. 19, 129.

GARCIA-PICHEL F., CASTENHOLZ R. W., 1991. Charac-
terization and biological implications of
scytonemin, a cyanobacterial sheath pigment. J.
Phycol. 27, 395-409.

GARCIA-PICHEL F.;, WINGARD C. E., CASTENHOLZ R. W.,
1993. Evidence regarding the UV sunscreen role
of a mycosporine-like compound in the
cyanobacterium Gloeocapsa sp. Appl. Environ.
Microbiol. 59, 170-176.

GARCIA-PICHEL F., SHERRY N. D., CASTENHOLZ R. W.,
1992. Evidence for an ultraviolet sunscreen role
of the extracellular pigment scytonemin in the ter-
restrial cyanobacterium Chiorogloeopsis sp.
Photochem. Photobiol. 56, 17-23.

GOtz T., WINDHOVEL U., BOGER P., SANDMANN G.,
1999. Protection of photosynthesis against ultra-
violet-B radiation by carotenoids in transfor-
mants of the cyanobacterium Synechococcus
PCC7942. Plant. Physiol. 120, 599-604.

JIANG H., QiU B., 2005. Photosynthetic adaptation of
a bloom-forming cyanobacterium Microcystis
aeruginosa (Cyanophyceae) to prolonged UV-B
exposure. J. Phycol. 41, 983-992.

KANNAUJIYA V. K., SINHA R. P., 2017. Impacts of diur-
nal variation of ultraviolet-B and photosynthe-
tically active radiation on phycobiliproteins of the
hot-spring cyanobacterium Nostoc sp. strain
HKAR-2. Protoplasma 254, 423-433.

Kato Y., Miura E., Ipo K., IFUKU K., SAKAMOTO W.,
2009. The variegated mutants lacking chloro-
plastic FtsHs are defective in D1 degradation and
accumulate reactive oxygen species. Plant.
Physiol. 151, 1790-1801.

KERFELD C.A., 2004a. Structure and function of the
water-soluble carotenoid-binding proteins of
cyanobacteria. Photosynth. Res. 81, 215-225.

KERFELD C.A., 2004b. Water-soluble carotenoid pro-
teins of cyanobacteria. Arch. Biochem. Biophys.
430, 2-9.

KiriLovsky D., KERrFELD C. A., 2012. The orange
carotenoid protein in photoprotection of photo-
system II in cyanobacteria. Biochim. Biophys.
Acta — Bioenerg. 1817, 158-166.

KOMENDA J., BARKER M., KUVIKOVA S., DE VRIES R.,
MULLINEAUX C. W., TicHY M., 2006. The FtsH pro-
tease slr0228 is important for quality control of
photosystem II in the thylakoid membrane of



484

ZOFIA MAZUR, IRENEUSZ SLESAK

Synechocystis sp. PCC 6803. J. Biol. Chem.
281, 1145-1151.

KoMENDA J., KNOPPOVA J., KRYNICKA V., NixoN P. J.,
TicHY M., 2010. Role of FtsH2 in the repair of
photosystem II in mutants of the cyanobacterium
Synechocystis PCC 6803 with impaired assem-
bly or stability of the CaMna4 cluster. Biochim.
Biophys. Acta — Bioenerg. 1797, 566-575.

KuMAR D., KANNAUJIYA V. K., JAISWAL J., SINHA R. P.,
2020. Effects of ultraviolet and photosyntheti-
cally active radiation on phycocyanin of habitat
specific cyanobacteria. J. Sci. Res. 64, 74-79.

LiaANG F., ENGLUND E., LINDBERG P., LINDBLAD P.,
2018. Engineered cyanobacteria with enhanced
growth show increased ethanol production and
higher biofuel to biomass ratio. Metab. Eng. 46,
51-59.

LLEWELLYN C. A., AIRs R. L., 2010. Distribution and
abundance of MAAs in 33 species of microalgae
across 13 classes. Mar. Drugs. 8, 1273-1291.

LLEWELLYN C. A., GREIG C., SILKINA A., KULTSCHAR B.,
HITCHINGS M. D., FARNHAM G., 2020. Mycospo-
rine-like amino acid and aromatic amino acid
transcriptome response to UV and far-red light in
the cyanobacterium Chlorogloeopsis fritschiit PCC
6912. Sci. Rep. 10, 20638.

Ma Z., Gao K., 2009. Photosynthetically active and
UV radiation act in an antagonistic way in regu-
lating buoyancy of Arthrospira (Spirulina)
platensis (cyanobacterium). Environ. Exp. Bot.
66, 265-269.

MaokA T., 2020. Carotenoids as natural functional
pigments. J. Nat. Med. 74, 1-16.

MATE Z., SASS L., SZEKERES M., Vass I., NaGgy F.,
1998. UV-B-induced differential transcription of
psbA genes encoding the D1 protein of photo-
system II in the cyanobacterium Synechocystis
6803. J. Biol. Chem. 273, 17439-17444.

Moon Y. J., Kim S. I. L., CHUNG Y. H., 2012. Sensing
and responding to UV-A in cyanobacteria. Int. J.
Mol. Sci. 13, 16303-16332.

Moon Y. J.,KiM S. Y., JunG K. H., CHO1 J. S., PARK Y.
M., CHuNG Y. H., 2011. Cyanobacterial phyto-
chrome Cph?2 is a negative regulator in phototaxis
toward UV-A. FEBS Lett. 585, 335-340.

NAGORE D., SANz B., SORIA J., LLARENA M., LLAMA M.
J., CALVETE J. J., i wspétaut. 2006. The nitra-
te/ nitrite ABC transporter of Phormidium lamino-
sum: Phosphorylation state of NrtA is not invol-
ved in its substrate binding activity. Biochim.
Biophys. Acta. 1760, 172-181.

Ng W. O., Pakrast H. B., 2001. DNA photolyase
homologs are the major UV resistance factors in
the cyanobacterium Synechocystis sp. PCC
6803. Mol. Gen. Genet. 264, 924-930.

NixonN P. J., BARKER M., BoEHM M., DE VRIES R.,
KOMENDA J., 2005. FtsH-mediated repair of the
photosystem II complex in response to light
stress. J. Exp. Bot. 56, 357-363.

NixoN P. J., MicHOuX F., YU J., BOEHM M., KOMENDA
J., 2010. Recent advances in understanding the
assembly and repair of photosystem II. Ann. Bot.
106, 1-16.

NoyMmA N. P., SiLva T. P., CHIARINI-GARCIA H., AMADO
A. M., RoLanD F., MELO R. C. N., 2015. Potential
effects of UV radiation on photosynthetic struc-
tures of the bloom-forming cyanobacterium
Cylindrospermopsis raciborskii CYRF-0O1. Front.
Microbiol. 6, 1-13.

ORELLANA G., GOMEZz-SILVA B., URRUTIA M., GALETO-
viC A., 2020. UV-A irradiation increases scyto-
nemin biosynthesis in cyanobacteria inhabiting

halites at Salar Grande, Atacama Desert. Micro-
organisms 8, 1690.

PANDEY V. D., PANDEY A., SHARMA V., 2013. Biotech-
nological applications of cyanobacterial
phycobiliproteins. Int. J. Curr. Microbiol. Appl.
Sci. 2, 89-97.

PATHAK J., AHMED H., SINGH P. R., SINGH S. P., HADER
D. P., SINHA R. P., 2018. Mechanisms of photo-
protection in cyanobacteria. [W:] Cyanobacteria:
from basic science to applications. MISHRA A. K.,
Tiwar! D. N., Rar A. N., Elsevier Inc.

PATHAK J., RAJNEESH, SINGH P. R., HADER D. P.,
SINHA, R. P., 2019. UV-induced DNA damage and
repair: a cyanobacterial perspective. Plant. Gene.
19, 100194

PrASAD S. M., ZEESHAN M., 2005. UV-B radiation and
cadmium induced changes in growth, photosyn-
thesis, and antioxidant enzymes of cyanobac-
terium Plectonema boryanum. Biol. Plant. 49,
229-236.

PRIETO-BARAJAS C. M., VALENCIA-CANTERO E., SANTO-
YO G., 2018. Microbial mat ecosystems: Structure
types, functional diversity, and biotechnological
application. Electron J. Biotechnol. 31, 48-56.

PRIYA B., PREMANANDH J., DHANALAKSHMI R. T., SEET-
HALAKSHMI T., UMA L., PRABAHARAN D.,
i wspotaut. 2007. Comparative analysis of
cyanobacterial superoxide dismutases to discrim-
inate canonical forms. BMC Genomics. 8, 435.

QUESADA A., VINCENT W. F., 1993. Adaptation of
cyanobacteria to the light regime within Antarctic
microbial mats. SIL Proceedings, 1922-2010 25,
960-965.

QUINTANA N., VAN DER KooY F., VAN DE RHEE M. D.,
VosHOL G. P., VERPOORTE R., 2011. Renewable
energy from Cyanobacteria: Energy production
optimization by metabolic pathway engineering.
Appl. Microbiol. Biotechnol. 91, 471-490.

Ras S., KunNiviL A. M., SREENIKETHANAM A., GUGULO-
THU P., 2021. Microalgae as a source of myco-
sporine-like amino acids (MAAs); advances and
future prospects. Int. J. Environ. Res. Public.
Health 18, 12402.

RasTtoGl R. P., INCHAROENSAKDI A., MADAMWAR D.,
2014a. Responses of a rice-field cyanobacterium
Anabaena siamensis TISTR-8012 upon exposure
to PAR and UV radiation. J. Plant. Physiol. 171,
1545-1553.

RasTOGI R. P., MADAMWAR D., INCHAROENSAKDI A.,
2015. Multiple defense systems in cyanobacteria
in response to solar UV radiation. [W:] Cyano-
bacteria: Ecological Importance, Biotechnological
Uses and Risk Management. DAVISON D. (red.).
Nova Science Publisher, U.K., 125-158.

RasTOGI R. P., MADAMWAR D., NAKAMOTO H., INCHARO-
ENSAKDI A., 2020. Resilience and self-regulation
processes of microalgae under UV radiation
stress. J. Photochem. Photobiol. C Photochem.
Rev. 43, 100322.

RAsTOGI R. P., RICHA, KUMAR A., TYAaGI M. B., SINHA R.
P., 2010a. Molecular mechanisms of ultraviolet
radiation-induced DNA damage and repair. J.
Nucleic. Acids. 2010, 592980.

RasTOGI R. P., RICHA, SINHA R. P., SINGH S. P., HADER
D. P., 2010b. Photoprotective compounds from
marine organisms. J. Ind. Microbiol. Biotechnol.
37, 537-558.

RasTOGI R. P., SINGH S. P., HADER D. P., SINHA R. P.,
2011. Ultraviolet-B-induced DNA damage and
photorepair in the cyanobacterium Anabaena
variabilis PCC 7937. Environ. Exp. Bot. 74,
280-288.



Cyjanobakterie (sinice) — organizmy, ktétym niestraszne jest promieniowanie UV

485

RastoGl R. P., SINHA R. P., MoH S. H., LEE T. K.,
KoTTuPARAMBIL S., KiM Y. J. i wspétaut., 2014b.
Ultraviolet radiation and cyanobacteria. J. Photo-
chem. Photobiol. B Biol. 141, 154-169.

RATH J., MANDAL S., ADHIKARY S. P., 2012. Salinity
induced synthesis of UV-screening compound
scytonemin in the cyanobacterium Lyngbya
aestuarii. J. Photochem. Photobiol. B Biol. 115,
5-8.

Rosic N. N., 2019. Mycosporine-like amino acids:
making the foundation for organic personalised
sunscreens. Mar. Drugs. 17, 638.

Ross C., SANTIAGO-VAZQUEZ L., PAUL V., 2006. Toxin
release in response to oxidative stress and pro-
grammed cell death in the cyanobacterium
Microcystis aeruginosa. Aquat. Toxicol. 78,
66-73.

SACHARZ J., BrRyaN S. J., YU J., BURROUGHS N. J.,
SPENCE E. M., NixoN P. J., MULLINEAUX C. W,
2015. Sub-cellular location of FtsH proteases in
the cyanobacterium Synechocystis sp: PCC 6803
suggests localised PSII repair zones in the
thylakoid membranes. Mol. Microbiol. 96,
448-462.

SAaJJAD W., ILaHI N., KANG S., BAHADUR A., ZADA S.,
IoBAL A., 2022. Endolithic microbes of rocks,
their community, function and survival strategies.
Int. Biodeterior. Biodegrad. 169,105387.

Sass L., SPETEA C., MATE Z., NAGY F., Vass I., 1997.
Repair of UV-B induced damage of photosystem
II via de novo synthesis of the D1 and D2 reaction
centre subunits in Synechocystis sp. PCC 6803.
Photosynth. Res. 54, 55-62.

SEDOUD A., LOPEZ-IGUAL R., REHMAN A.U., WILSON A.,
PERREAU F., BouLay C. i wspoétaut., 2014. The
cyanobacterial photoactive orange carotenoid
protein is an excellent singlet oxygen quencher.
Plant. Cell. 26, 1781-1791.

SHENG Y., ABREU 1. A., CABELLI D. E., MARONEY M. J.,
MILLER A. F., TEIXEIRA M., i wspélaut., 2014.
Superoxide dismutases and superoxide reduc-
tases. Chem. Rev. 114, 3854-3918.

SILVA P., THOMPSON E., BAILEY S., KRUSE O., MULLINE-
AUX C.W., RoBINSON C. i wspoélaut., 2003.
CyanoP is involved in the early steps of photo-
system II assembly in the cyanobacterium
synechocystis sp. PCC 6803. Plant. Cell. 15,
2152-2164.

SINGH J. S., KUMAR A., Rar A. N., SINGH D. P., 2016.
Cyanobacteria: A precious bio-resource in agri-
culture, ecosystem, and environmental sustaina-
bility. Front. Microbiol. 7, 529.

SINHA R. P., AMBASHT N. K., SINHA J. P., KLISCH M.,
HADER D. P., 2003. UV-B-induced synthesis of
mycosporine-like amino acids in three strains of
Nodularia (cyanobacteria). J. Photochem. Photo-
biol. B Biol. 71, 51-58.

SINHA R. P., HADER D. P., 2008. UV-protectants in
cyanobacteria. Plant. Sci. 174, 278-289.

SONG J. Y., CHO H. S., CHO J. 1., JEON J. S., LAGARIAS
J. C., PARK Y. L., 2011. Near-UV cyanobacterio-
chrome signaling system elicits negative photo-
taxis in the cyanobacterium Synechocystis sp.
PCC 6803. PNAS USA 108, 10780-10785.

StaL L. J., 2012. Cyanobacterial Mats and Stro-
matolites. [W:] Ecology of Cyanobacteria II: Their
Diversity in Space and Time. WHITTON B. A. (red.)
Springer Dordrecht Heidelberg, 65-115.

STOCKER R., 2012. Marine microbes see a sea of gra-
dients. Science 338, 628-633.

SZYMANSKA R., SLESAK I., ORZECHOWSKA A., KRUK J.
2017. Physiological and biochemical responses

to high light and temperature stress in plants.

_ Environ. Exp. Bot. 139: 165-177.

SLESAK 1., KuLA M., SLESAK H., MISZALSKI Z., STRZAIKA
K., 2019. How to define obligatory anaerobiosis?
An evolutionary view on the antioxidant response
system and the early stages of the evolution of
life on Earth. Free Radic. Biol. Med. 140, 61-73.

Tao Y., ZHANG X., AUu D. W. T., Mao X., YUAN K.,
2010. The effects of sub-lethal UV-C irradiation
on growth and cell integrity of cyanobacteria and
green algae. Chemosphere 78, 541-547.

TruGLIO J. J., CROTEAU D. L., VAN HOUTEN B., KISKER
C., 2006. Prokaryotic nucleotide excision repair:
The UvrABC system. Chem. Rev. 106, 233-252.

VAISHAMPAYAN A., SINHA R. P., HADER D. P., DEy, T.,
GuprA A. K., BHAN U., i wspoétaut. 2001. The
Botanical Review: Cyanobacteria biofertilizers in
rice agriculture. Bot. Rev. 67, 453-516.

Vass 1., TUuRcsANYI E., TouLoUPAKIS E., GHANOTAKIS
D., PETROULEAS V., 2002. The mechanism of
UV-A radiation-induced inhibition of photosystem
II electron transport studied by EPR and chloro-
phyll  fluorescence. Biochemistry 41,
10200-10208.

Vass 1. Z., Kos P. B., KNoPPOVA J., KOMENDA J., VASS
1., 2014. The cry-DASH cryptochrome encoded
by the sll1629 gene in the cyanobacterium
Synechocystis PCC 6803 is required for
Photosystem II repair. J. Photochem. Photobiol.
B Biol. 130, 318-326.

Vass I. Z., Kos P. B, Sass L., Nagy C. I, Vass I,
2013. The ability of cyanobacterial cells to
restore UV-B radiation induced damage to
photosystem II is influenced by photolyase
dependent DNA repair. Photochem. Photobiol.
89, 384-390.

VEGA J., BONOMI-BARUFI J., GOMEZ-PINCHETTI J. L.,
FIGUEROA F. L., 2020. Cyanobacteria and red
macroalgae as potential sources of antioxidants
and UV radiation-absorbing compounds for
cosmeceutical applications. Mar. Drugs. 18, 659.

VINCENT W. F., NEALE P. J., 2009. Mechanisms of UV
damage to aquatic organisms. [W:] The Effects of
UV Radiation in the Marine Environment. DE
MoRrA S., DEMERS S., VERNET M. (red.). Cam-
bridge University Press, 149-176

VINCENT W. F., QUESADA A., 1994. Ultraviolet radia-
tion effects on cyanobacteria: Implications for
Antarctic microbial ecosystems. [W:| Ultraviolet
Radiation In Antarctica: Measurements And Bio-
logical Effects Antarctic Research Series. WEILER
C. S., PENHALE P. A. (red.). American Geophysi-
cal Union, Washington, 111-124.

WADA N., Sakamoto T., MATSUGO S., 2015. Myco-
sporine-like amino acids and their derivatives as
natural antioxidants. Antioxidants 4, 603-646.

WEIsz D. A., JOHNSON V. M., NIEDZWIEDZzKI D. M., Liu
H., Kuitzge C. F., GRoss M. L. i wspétaut., 2019.
A novel chlorophyll protein complex in the repair
cycle of photosystem II. Proc. Natl. Acad. Sci.
USA 116, 21907-21913

WRIGHT D. J., SMITH S. C., JOARDAR V., SCHERER S.,
JERVIS J., WARREN A. i wspétaut., 2005. UV irra-
diation and desiccation modulate the
three-dimensional extracellular matrix of Nostoc
commune (Cyanobacteria). J. Biol. Chem. 280,
40271-40281.

Wu H., ABasovAa L., CHEREGI O., DEAK Z., Gao K.,
Vass L., 2011. D1 protein turnover is involved in
protection of Photosystem II against UV-B indu-
ced damage in the cyanobacterium Arthrospira
(Spirulina) platensis. J. Photochem. Photobiol. B
Biol. 104, 320-325.



486 ZOFIA MAZUR, IRENEUSZ SLESAK

Wu Y. P., KROGMANN D. W., 1997. The orange caro- subsequent repair strategies in a desert cyano-
tenoid protein of Synechocystis PCC 6803. bacterium Microcoleus vaginatus. Gom. Eur. J.
Biochim. Biophys. Acta — Bioenerg. 1322, 1-7. Soil. Biol. 45, 377-382.

WyNN-WiLLiIaMS D. D., EbwarRDS H. G. M., 2002. Yang W., 2011. Surviving the sun: Repair and
Environmental UV Radiation: Biological Strate- bypass of DNA UV lesions. Protein. Sci. 20,
gies for Protection and Avoidance. [W:] Astro- 1781-1789. 3
biology: The Quest for the Conditions of Life. ZIELINSKI K. J., KACZMARCZYK A., CIESLAK E., SLESAK
HORNECK G., BAUMSTARK-KHAN C. (red.). 1., 2021. Symbioza u cyjanobakterii. Kosm.
Springer-Varlag, Berlin, 245-260. Probl. Nauk Biol. 70, 697-710.

XIE Z., WANG Y., Liu Y., Liu Y., 2009., Ultraviolet-B
exposure induces photo-oxidative damage and

KOSMOS Vol. 71, 4, 473-486, 2022

ZOFIA MAZUR, IRENEUSZ SLESAK

The Franciszek Gérski Institute of Plant Physiology, Polish Academy of Sciences, Niezapominajek 21, 30-239 Krakéw, Poland;
E-mail: z.mazur@ifr-pan.edu.pl, i.slesak@ifr-pan.edu.pl

CYANOBACTERIA — ORGANISMS THAT ARE NOT INTIMIDATED BY UV RADIATION

Summary

Cyanobacteria are prokaryotic organisms performing oxygenic photosynthesis. The resistance of cyanobacteria to
various stress factors makes them an interesting object of research. The appearance of ozone holes in the Earth’s strato-
sphere and the exploration of space have led to a more thorough investigation of the effects of ultraviolet radiation (UVR)
on cyanobacteria. UVR can affect living systems both directly, by damaging DNA and proteins in particular, and indirectly
through the synthesis of reactive oxygen species. Cyanobacteria have various defence mechanisms that enable them to
adapt to unfavorable conditions. These include avoidance of UVR through migration or mat formation, DNA repair, antiox-
idant enzyme activities, and biosynthesis of UVR-absorbing compounds. This review presents information on the effects of
UVR on cyanobacteria and the defence mechanisms of cyanobacteria against UVR.

Keywords: cyanobacteria, exopolysaccharidic matrix (EPS matrix), UV radiation (UVR), reactive oxygen species (ROS), mycosporine-like
amino acids (MAAs), scytonemin (Scy), DNA repair



