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WPROWADZENIE

Cy jan oba kter ie (si nice) to gru pa mikro orga -
nizmów nal e¿¹ca do bak ter ii gram ujemn ych,
który ch po jaw ienie siê na Zie mi da tow ane jest
na ok 2,8 - 3,5 mld lat temu. Co sz cze gól nie
wa ¿ne, cy jan oba kter ie, jako pierw sze organiz -
my zdo by³y zdo lnoœæ prze prow adz ania foto -
syntezy oksy gen icznej (tle now ej) i przy czyni³y
siê do wy twor zenia œr odow iska tle now ego na
Zie mi, a to z ko lei do prow adzi³o m.in. do roz -
woju obecn ie ist niej¹cych form ¿yc ia (RASTOGI

i wspó³aut. 2014b).
Do tychc zas po znano ok. 150 ro dzaj ów i po -

nad 2000 ga tunków cy jan oba kter ii, kt óre wy -
ró¿ niaj¹ siê od mienn¹ mor fol ogi¹ – od naj -
prostszych, jed nokomó rkowych form po wielo -
komórkowe for my nit kow ate lub ko lon ijne (PAN -

DEY i wspó³aut. 2013; ZIE LIÑSKI i wspó³aut.
2021). Na le¿¹ one do wa ¿nych sk³ad ników eko -
systemów za równo wod nych, jak i l¹do wych –
od pow iadaj¹ za wy soki od set ek ocea nicznej
prod uktywn oœci pier wotn ej (ok. 40% bio masy)
(SINHA i HÄD ER 2008) oraz pe³ni¹ klu czow¹ rolê
w obiegu pierw iastków, ta kich jak m.in.: azot,
wê giel i tlen. Ze wz glêdu na sze rok ie spek trum
w³aœci woœci fi zjol ogi cznych po siad aj¹ bar dzo
roz winiête zdo lnoœci ad apt acy jne. Po trafi¹ prze -
trwaæ w pra wie ka¿ dych wa runk ach, tj.
w gor¹cych Ÿród³ach, je zior ach ark tyczn ych czy 
te¿ na na gich ska³ach, a na wet w ich wn êtrzu
(RASTOGI i wspó³aut. 2014b; SAJ JAD i wspó³aut.
2022).

Cy jan oba kter ie zna laz³y tak ¿e za stos owa nie 
w ró ¿nych ga³êz iach prze mys³u, np. przy
produk cji bio akt ywny ch zwi¹zków, suplemen -
tów die ty oraz jako po tenc jalne Ÿród³o biona -

wozów (VAISH AMPA YAN i wspó³aut. 2001). Obec -
nie du¿e za int ere sow anie wzbu dza mo¿ liwoœæ
wyko rzystania si nic przy pro dukc ji 1) bio paliw:
eta nolu, wo doru, 2) ko sme tyków, np. kr emów
z fil trami UV. Cy jan oba kter ie s¹ rów nie¿ wyko -
rzystywane do oczyszc zania œcieków bo gat ych
w azot any, fos for any i me tale ci ê¿k ie (QUINT ANA

i wspó³aut. 2011; ABED i wspó³aut. 2014; SINGH

i wspó³aut. 2016; LIANG i wspó³aut. 2018; VEGA

i wspó³aut. 2020). Po nadto, ich szyb ka adap -
tacja do no wych œro do wisk spra wia, ¿e ba dane
s¹ w ko nte kœcie reak cji or gan izmów ¿y wych na
wa runki, ja kie pa nuj¹ w prze strzeni ko smiczn ej 
(RASTOGI i wspó³aut. 2015). Niekt órzy ba dac ze
su ger uj¹ na wet, ¿e cy jan oba kter ie po siad aj¹
ce chy nie zbêdne do ko lon iza cji Mar sa i mog¹
byæ wyko rzystane w tzw. ter raf ormo wan iu tej
pla nety (WYNN-WIL LIAMS i EDWARDS 2002).

Wzrost za niec zyszcz enia m.in. ch loro fluoro -
wêgl owodorami czy tlen kami azotu (NO i N2O)
w at mosf erze ziem skiej po wod uje prze rzed zanie 
siê stra tosf ery cznej war stwy ozon owej i powsta -
wanie w niej dziur, przez które wiêksza iloœæ
szko dliw ego pro mien iowa nia ko smiczn ego
i œwia t³a ul traf iole tow ego (ang. ul traviol et, UV)
mo¿e do cieraæ do po wierzchni Zie mi (RASTOGI

i wspó³aut. 2014b). Ob serw acje sa tel ita rne
 prowa dzone przez NASA (ang. Na tion al Aer ona -
utics and Spa ce Ad min ist ration) wy kaza³y,
¿e w 2021 roku po wierzchn ia na jwiêkszej dziu -
ry ozo nowej, obecn ej nad An tarkt yd¹, osi¹g -
nê³a maksymalnie 24,8 mln km2 (dla porów -
nania po wierzchn ia Amer yki Pó³noc nej –
24,7 mln km2) (BATES 2021).

Ba dan ia nad pro mien iowa niem UV (ang. ul -
traviol et ra diat ion, UVR) pro wad zi siê rów nie¿
ze wzg lêdu na dzi urê ozon ow¹, przez któr¹ UVR 
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do ciera do po wierzchni Zie mi, dla tego licz ne
eks per yme nty do tycz¹ sk utków dzia³ania UVR
na fi zjologiê ró ¿nych or ganizmów ¿y wych. Po -
nadto, UVR jest po wszechn ie wy kor zyst ywane
jako czyn nik de zynf ekuj¹cy wodê i inne p³yny
oraz roz mai te po wierzchn ie (sale szpi talne,
pó³ki skle powe itp.). Dla tego tak istotne jest
okreœl enie mechan izmów ad apt acy jnych, kt óre
wy ew olu owa³y u mi kr oor gan izmów (bak ter ie,
grzy by) w od pow iedzi na czyn nik stre sowy,
jakim jest UVR. Lep sze po znan ie tych mecha -
niz mów spra wi, ¿e UVR bêdz ie mo¿na skutecz -
niej sto sowaæ wsz êdzie tam, gdzie wy mag ana
jest pe³na ja³ow oœæ i cz yst oœæ mi krob iolo gic zna. 
Ponadto, ba dan ia nad od dzia³ywan iem UVR na
mi kroo rga niz my mog¹ ws pomóc ek splo rac jê
ko smosu przez cz³owieka. Tym bar dziej, ¿e cy -
jan oba kter ie wy daj¹ siê byæ sz czególnie odpor -
ne na ró ¿ne typy pro mien iowa nia, co mo¿e
mieæ w przysz³oœci niebagatelne znaczenie
w funkcjonowaniu systemów do podtrzy my wa -
nia ¿ycia w trakcie misji kosmicznych.

Wszyst kie wy mien ione po wy¿ej po wody
spra wi³y, ¿e po stan owi ono pr zeds taw iæ najwa¿ -
niejsze in form acje o tym, jak cy jan oba kter ie
radz¹ so bie z UVR, tym bar dziej, ¿e w literatu -
rze po lsk ojê zyc znej nie zna lez iono podobnego
opracowania.

PROMIENIOWANIE UV I JEGO WP£YW
NA CYJANOBAKTERIE

Pro mien iowa nie ul traf iole towe to promie -
niowanie elekt roma gne tycz ne o d³ugoœci fali od
100 do 400 nm. W tym za kres ie wy ró¿n ia siê
UVC: 100-280 nm, UVB: 280-315 nm i UVA:
315-400 nm. Co istotne, je dyn ie UVA (<7%)
i nie wielka czê œæ UVB (<1%) do ciera do po -
wierzchni Zie mi. Resz ta poch³aniana jest przez
warstwê ozon ow¹ (VEGA i wspó³aut. 2020). UVR 
jest tok syczne dla cz³owieka i in nych orga -
nizmów, mo¿e za tem pr owadziæ do ich œm ierci.
Dzie je siê tak w wy niku be zpo œrednich lub
 poœrednich us zko dzeñ cz¹ste czek biologicz -
nych, tj. DNA, bia³ek i lipidów.

Kwasy nukleinowe i bia³ka maj¹ uk³ady
chromoforowe, które absorbuj¹ UVR. Gdy
inten sywnoœæ UVR jest za wysoka, dochodzi do
ich degradacji lub transformacji, czego nastêp -
stwem mo¿e byæ utrata funkcji biolo gicz nych –
s¹ to tzw. mechanizmy bezpoœredniego
oddzia³ywania UVR na uk³ady ¿ywe. O me cha -
nizmach poœrednich mówimy, gdy UVR jest
absorbowane przez zwi¹zki, znajduj¹ce siê
wewn¹trz lub na zewn¹trz komórki, a efektem
tego jest wytworzenie reaktywnych form tlenu
(ang. reactive oxygen species, ROS) m.in. nad -
tlenku wodoru (H2O2), anionorodnika ponad -
tlenkowego (O2

·–) czy rodników hydroksylowych 
(HO·). Przyk³adem mo¿e byæ np. produkcja

ROS w fazie fotosyntezy zale¿nej od œwiat³a.
Zwi¹zki te, np. H2O2 czy O2

·–, produkowane
w nadmiarze, mog¹ dyfundowaæ i reagowaæ ze
sk³adnikami komórki, powoduj¹c uszkodzenia
nie tylko w miejscu ich fotoprodukcji (VINCENT

i NEALE 2009; SZYMAÑSKA i wspó³aut. 2017).
Niektóre mikroorganizmy, w tym cyjano -

bak terie, wytworzy³y mechanizmy adaptacyjne, 
dziêki którym potrafi¹ prze¿yæ w nieko rzyst -
nych warunkach, takich jak ekspozycja na
nad miar UVR, pomimo tego, ¿e UVR wp³ywa na 
ró¿ne procesy fizjologiczne i biochemiczne
cyjano bakterii tj. wzrost, prze¿ywalnoœæ, ró¿ ni -
cowanie komórek, metabolizm azotu, wydaj -
noœæ fotosyntezy czy aktywnoœæ wybranych
enzy mów (RASTOGI i wspó³aut. 2015).

UVC

Stosunkowo niewiele badañ prowadzono
nad wp³ywem UVC na organizmy, poniewa¿
w ca³oœci poch³aniane jest ono przez warstwê
ozonow¹ obecn¹ w stratosferze Ziemi. Zatem,
promieniowanie UVC z przestrzeni kosmicznej
nie zagra¿a organizmom ¿ywym na Ziemi. UVC
mo¿e byæ jednak generowane przez niektóre
Ÿród³a œwiat³a (lampy UV) i wykorzystywane
jako czynnik biobójczy, dezynfekuj¹cy otocze -
nie (TAO i wspó³aut. 2010).

Badania nad wp³ywem UVC na komórki
cyja nobakterii Chroococcidiopsis sp. CCMEE
029 wykaza³y, ¿e naœwietlanie prowadzi do lizy
komórek, uszkodzeñ genomu, zmniejszenia
maksymalnej wydajnoœci fotochemicznej (para -
metr fluorescencyjny Fv/Fm) fotosystemu II
(ang. photosystem II, PSII). Zaobserwowano
równie¿, ¿e wewn¹trzkomórkowa akumulacja
karotenoidów oraz tworzenie siê agregatów
komór kowych zapewniaj¹ odpornoœæ na dzia -
³anie promieni UVC. Struktury tworzone przez
cyjanobakterie poddane dzia³aniu UVR posia -
da ³y grube otoczki œluzowe, przez co zmniej -
sza³y poziom promieniowania docie ra j¹cego do
komórek warstw wewnêtrznych. Co ciekawe,
Chroococcidiopsis sp. CCMEE 029 posiada³
znacznie wiêksz¹ opornoœæ na UVC ni¿ nie -
bêd¹ca cyjanobakteri¹ Esch e richia coli (BAQUÉ

i wspó³aut. 2013).
U cyjanobakterii Synechocystis sp. PCC

6803, nara¿onych na dawkê promieniowania
UVC: 111 J m–2, nie dosz³o do utraty ¿ywot -
noœci. Œrednia fluencja UVC (œrednia dawka
UVC) potrzebna do inaktywacji ¿ywotnoœci 90% 
komórek (tzw. wartoœæ F10), u Synechocystis sp. 
PCC 6803 i Synechococcus sp. PCC 7942 wyno -
si³y odpowiednio 500 J m–2 i 400 J m–2 (NG

i PAKRASI 2001; DOMAIN i wspó³aut. 2004).

UVB

Najbardziej szkodliwym promieniowaniem
UV docieraj¹cym do powierzchni naszej planety 
jest UVB. UVB ma wielki potencja³ do nisz -

474 ZOFIA MAZUR, IRENEUSZ ŒLESAK



czenia komórek, poniewa¿ mo¿e zarówno
bezpoœrednio uszkadzaæ DNA (powstawanie
dime rów tyminy, pêkniêæ nici DNA) i bia³ka,
jak i poœrednio poprzez produkcjê ROS, np.
wp³y waj¹c na peroksydacjê lipidów (MOON

i wspó³aut. 2012). Oko³o 75–80% wszystkich
uszkodzeñ indukowanych UVB to tzw. cis-syn
cyklobutanowe dimery pirymidynowe (ang.
cis-syn cyclobutane py rim i dine dimers; CPDs)
(VASS i wspó³aut. 2013). Dokonano przegl¹du
badañ, w którym pokazano negatywny wp³yw
UVB na wiele procesów fizjologicznych i bio -
chemicznych u ró¿nych gatunków cyjano bak -
terii tj. fotosyntezê (wi¹zanie CO2 i aktyw noœæ
RuBisCO), wzrost, zmianê sk³adu barwni ków
w fikobiliproteinach czy metabolizm azotu.
Mowa jest równie¿ o zaburzeniu ruchliwoœci
i fotoorientacji komórek, czy te¿ w przypadku
filamentowych form cyjanobakterii, zmian
w morfologii np. wystêpowanie krótszych nici
(MOON i wspó³aut. 2012).

UVA

UVA poœrednio wp³ywa na komórki dziêki
zale¿nej od œwiat³a syntezie ROS, gdzie foto -
uczulaczami s¹ chlorofil lub fikobiliny (MOON

i wspó³aut. 2012). Stres oksydacyjny wywo³any
nadprodukcj¹ ROS powoduje powstawanie
jednoniciowych i dwuniciowych pêkniêæ cz¹ste -
czek DNA (RASTOGI i wspó³aut. 2011). UVA ma
równie¿ negatywny wp³yw na fotosyntezê po -
przez hamowanie transportu elektronów,
mody fikowanie powinowactwa do wi¹zania
chinonu B (QB) czy degradacjê bia³ek PSII: D1
i D2 (VASS i wspó³aut. 2002). Zaobser wowano
równie¿ zmiany w metabolizmie azotu, pozio -
mie barwników fotosyntetycznych oraz produk -
cji pierwotnej fitoplanktonu nara¿onego na
UVA (NOYMA i wspó³aut. 2015).

U cyjanobakterii Anabaena siamensis
TISTR-8012, wystawionych na dzia³anie pro -
mie niowania fotosyntetycznie czynnego (ang.
photosynthetically active radiation, PAR,
400-700 nm) oraz UVA i UVB (ang. PAR UVA
and UVB, PAB), zaobserwowano wp³yw na
ró¿nicowanie z wegetatywnych form w hetero -
cyty (komórki gruboœcienne, odpowiedzialne za
procesy asymilacji azotu) lub akinety (formy
przetrwalne). Obserwowano spadek zarówno
liczby heterocytów, jak i akinet w przypadku
A. siamensis eksponowanego na PAB. Nastêpo -
wa³a równie¿ fragmentacja nici cyjanobakterii
(RASTOGI i wspó³aut. 2014a). Fragmentacja
filamentowych cyjanobakterii mo¿e byæ spowo -
do wana produkcj¹ ROS, które wp³ywaj¹ na
per oksydacjê lipidów i lizê uszkodzonych
komó rek (RASTOGI i wspó³aut. 2020). Badania
prowadzone na kilku gatunkach cyjanobakterii 
posiadaj¹cych i nieposiadaj¹cych heterocyt,
dotycz¹ce wp³ywu PAB na fikocyjaniny (ang.
phycocyanine, PC – barwnik obecny w fiko -

biliproteinach aparatu fotosyntetycznego sinic), 
chlorofil a (Chl a) i karotenoidy, wyka za³y
spadek zawartoœci Chl a oraz wzrost pozio mu
karotenoidów po 24 godz. naœwiet la niu PAB
w obu badanych grupach sinic. W przy padku
cyjanobakterii nieposiadaj¹cych hetero cyt
zaobserwowano spadek iloœci PC oraz ró¿ nicê
w intensywnoœci emisji fluorescencji w porów -
naniu z gatunkami posiadaj¹cymi heterocyty,
gdzie PC by³a bardziej stabilna. Œwiadczy to
o lepszej adaptacji heterocy tycz nych form sinic
na dzia³anie PAB (KUMAR i wspó³aut. 2020).

MECHANIZMY ADAPTACYJNE
CYJANOBAKTERII DO UVR

Odpornoœæ cyjanobakterii na dzia³anie pro -
mie niowania UV zale¿na jest od gatunku
i szczepu. Istnieje wiele strategii adaptacyjnych
m.in.: migracja, tworzenie mat, produkcja
zwi¹zków absorbuj¹cych promieniowanie UV,
zwiêkszenie aktywnoœci enzymów antyoksy da -
cyjnych czy uruchomienie mechanizmów
napraw czych DNA – Ryc. 1 (RASTOGI i wspó³aut.
2014b).

UNIKANIE UVR I INTENSYWNEGO
ŒWIAT£A W ZAKRESIE PAR

Cyjanobakterie ¿yj¹ce w okresie ery pre -
kam bryjskiej (ok. 2,8-3,5 mld lat temu) od
samego pocz¹tku nara¿one by³y na wysokie
dawki UVR. Brak warstwy ozonowej powodo -
wa³, ¿e oddzia³ywanie UVC i generalnie dawki
UVR poch³aniane przez te organizmy by³y
wielo krotnie wiêksze ni¿ obecnie. Pierwotnym
mechanizmem obronnym obserwowanym
u obec nych cyjanobakterii jest unikanie nad -
miaru promieniowania (UVR+PAR) poprzez
tworzenie tzw. mat lub migracjê w miejsca
mniej naœwietlone (RASTOGI i wspó³aut. 2015).

Powstawanie mat jest charakterystyczne
zarówno dla niktowatych, jak i jednokomór -
kowych cyjanobakterii i nale¿y do pierwszej
linii obrony przed dzia³aniem intensywnego
œwiat³a w zakresie PAR i UVR. Skupiska te
mog¹ zawieraæ wiele ró¿nych gatunków sinic,
a tak¿e inne mikroorganizmy. Uk³adaj¹ siê
wtedy w warstwy ¿yj¹cych w symbiozie mikro -
organizmów autotroficznych (fotoauto trofy
i chemoautotrofy) i heterotroficznych (Ryc. 2).
Ich synchroniczny ruch w obszarze mat pozwa -
la zapewniæ zasoby potrzebne do prze¿ycia
(BIDDAN DA i wspó³aut. 2015; PRIETO-BARAJAS

i wspó³aut. 2018).
Maty cyjanobakterii wystêpuj¹ w p³ytkich

wodach regionów tropikalnych, subtropi kal -
nych, jak równie¿ w strefach umiar kowanych.
Organizmy, tworz¹ce maty na obszarach
o zmien nym natê¿eniu promie nio wania, posia -
daj¹ czêsto zdolnoœæ do migracji. Warunki œro -
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do wiskowe powoduj¹ bowiem potrzebê prze -
mieszczania siê w kierunku do (fototaksja
dodat nia) lub od (fototaksja ujemna) Ÿród³a
œwiat³a (CASTENHOLZ i wspó³aut. 1991; VINCENT

i QUESADA 1994). Wiele cyjanobakterii z rejonów 
Antarktydy równie¿ tworzy takie skupiska.
Powstaj¹ wtedy cienkie, œluzowate maty,
w których wiêkszoœæ biomasy znajduje siê
w g³êbszych warstwach, co stanowi ochronê
przed UVR i œwiat³em krótkofalowym z zakresu
PAR (QUESADA i VINCENT 1993; VINCENT i QUESADA

1994).
Migracja jest jedn¹ ze strategii odpowie -

dzialnych za optymalizacjê fizycznych (np.
œwiat ³o, temperatura) i chemicznych (np.
stê¿enie O2) parametrów œrodowiska, wa¿nych
dla mikroorganizmów tworz¹cych maty (Ryc. 3)
(STOCKER 2012). Pod wp³ywem œwiat³a UVA
(360 nm) zaobserwowano wystêpowanie foto -

tak sji ujemnej u Synechocystis sp. PCC 6803
(CHOI i wspó³aut. 1999). MA i GAO (2009) zebrali 
informacje z badañ prowadzonych na cyjano -
bakteriach, zarówno jednokomórkowych jak
i nitkowatych. Hodowle nara¿one na wysoki
poziom PAR i UVR przemieszcza³y siê jak naj -
dalej od Ÿród³a œwiat³a, co wskazuje na mecha -
nizm obronny przed szkodliwym promienio wa -
niem (MA i GAO 2009).

Badano równie¿ potencjalne fotoreceptory
zaanga¿owane w fotoprotekcjê komórek przed
nadmiernym UVR, np. przez wywo³ywanie foto -
taksji ujemnej czyli reakcji ruchowej komórek
w kierunku przeciwnym do Ÿród³a œwiat³a,
w tym wypadku UVR. MOON i wspó³aut. (2011)
w badaniach laboratoryjnych wykazali, ¿e gen
cph2, koduj¹cy fitochrom cyjanobakteryjny,
zaanga¿owany jest w hamowanie migracji
w kierun ku Ÿród³a promieniowania UVA (foto -
taksja dodatnia wzglêdem UVA). Dlatego
Synechocystis sp. PCC 6803 z wy³¹czonym
genem cph2 (brak bia³ka Cph2), wykazywa³
fototaksjê dodatni¹, a brak fototaksji ujemnej
(MOON i wspó³aut. 2011). Generalnie, w przy -
padku cyjanobakterii planktonowej, jak¹ jest
Synechocystis sp. PCC 6803, fototaksjê dodat -
ni¹ obserwowano dla œwiat³a PAR z zakresu
560-700 nm, natomiast UVR (360 nm) oraz
intensywne œwiat³o niebieskie (470 nm) i czer -
wone (600-700 nm) powodowa³o fototak sjê
ujemn¹ (SONG i wspó³aut. 2011).

SONG i wspó³aut. (2011) zaproponowali, ¿e
bia³ka UirR/UirS razem z bia³kiem LsiR wcho -
dz¹ w sk³ad systemu przekazu sygna³u, akty -
wo wanego promieniowaniem UVA, odpowie -
dzial nego za fototaksjê ujemn¹. Opisu j¹ mo¿ -
liwy mechanizm dzia³ania UVA, który zak³a da,
¿e przy³¹czony do b³ony kompleks bia³kowy
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Ryc. 2. Schemat budowy typowych mat for mo wa -
nych przez cyjanobakterie (wg STAL 2012).

Ryc. 1. Mechanizmy adaptacyjne u cyjanobakterii w odpowiedzi na UVR; szczegó³y w tekœcie.



UirR/UirS reaguje na promieniowanie UVA.
Dzia³anie UVA powoduje od³¹czenie bia³ka UirR 
od UirS. Uwolnione UirR roz poz naje promotor
genu lsiR (slr1214). Nastêpuje zapocz¹tkowanie 
ekspresji regula tora przekazu sygna³u (LsiR)
prowadz¹cego do fototaksji ujemnej. Promotor
lsiR pe³ni równie¿ funkcjê w odpowiedzi na inne 
czynniki stresowe, np. H2O2 czy intensywne
œwiat³o. Zatem, prawdo podobnie sys tem
UirR/UiS/LsiR mo¿e byæ czêœci¹ ca³ego szlaku
transdukcji sygna³u odpowiedzialnego za zbie -
ra nie bodŸców œwiet lnych z innych foto recep -
torów (SONG i wspó³aut. 2011).

CZ¥STECZKI ABSORBUJ¥CE
PROMIENIOWANIE UV

MAAs

Aminokwasy mykosporynopodobne (ang.
myco sporine-like amino ac ids, MAAs) to grupa
bezbarwnych zwi¹zków rozpuszczalnych w wo -
dzie. Zlokalizowane s¹ w matrycy egzopoli sa -
cha rydowej (ang. exopolysaccharidic ma trix,
matryca EPS), która jest warstw¹ otaczaj¹c¹
komórki wielu gatunków cyjanobakterii (WADA

i wspó³aut. 2015; GAO 2017). MAAs zbudowane 
s¹ z chromoforu cykloheksenonu lub cyklo -
hekseniminy sprzê¿onego z podstaw ni kiem
azotowym aminokwasu lub jego iminoalkoholu. 
Dziel¹ siê na 2 grupy: oksy-mykosporyny (np.
mykosporyno-glicyna) i imino-mykosporyny
[np. shinorina (ang. shinorine), porphyra-334]

ró¿ni¹ce siê podstawnikami przy 1, 2 i 3 atomie 
wêgla (Ryc. 4) (RASTOGI i wspó³aut. 2010b).
Zaob serwowano tak¿e nietypowe MAAs po -
³¹czo ne z oligosacharydami zewn¹trz komór ko -
wej otoczki (EPS) w kolonii cyjanobakterii
Nostoc com mune (BOHM i wspó³aut. 1995).

MAAs nale¿¹ do naturalnych fotopro tek tan -
tów, gdy¿ s¹ fotostabilne zarówno w wodzie
s³odkiej, jak i zasolonej, a ich maksima ab -
sorpcji UV (w zale¿noœci od struktury zwi¹zku)
mieszcz¹ siê w przedziale miêdzy 310-362 nm.
Potrafi¹ tak¿e poch³oniête promieniowanie UV
rozproszyæ w postaci ciep³a, nie wytwarzaj¹c
toksycznych dla komórek ROS (SINHA i HÄDER

2008; RASTOGI i wspó³aut. 2010b). Odkryto je
po raz pierwszy u grzybów, gdzie pe³ni³y rolê
w zale¿nej od UVR indukcji sporulacji. MAAs
wystêpuj¹ równie¿ w wielu innych organizmach 
(ok. 380 morskich gatunków 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 pento zo -
fosforanowy. W przypadku œwiat³a niebieskiego 
(436-495 nm) oraz UVA efektywnoœæ syntezy
MAAs jest wiêksza ni¿ dla œwiat³a zielonego
(495–566 nm) i czerwonego (627–780 nm) (RAJ

i wspó³aut. 2021).
Do dziœ poznano ponad 30 naturalnych

MAAs, które charakteryzuj¹ siê ró¿nymi w³aœci -
woœciami antyoksydacyjnymi i zdolnoœciami do 
absorbowania UVR (ROSIC 2019). Iloœæ MAAs
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Ryc. 3. Schematyczne przedstawienie migracji cyjanobakterii pod wp³ywem intensywnego œwiat³a i UVR,
gdzie: (A) wyst¹pienie warunków stresowych (stres œwietlny); (B) migracja w dó³ na wiêksze g³êbokoœci;
(C) i/lub migracja lateralna (boczna) (wg RASTOGI i wspó³aut. 2015, zmodyfikowane).

Ryc. 4. Struktury chemiczne kilku MAAs powszechnie wystêpuj¹cych u cyjanobakterii: (A) myko spo ryno -
-glicyna (oksy-mykosporyna, lmax = 310 nm); (B) shinorina (imino -myko sporyna, lmax = 334 nm); (C) por -
phyra-334 (lmax = 334 nm) (wg www.chemspider.com).



u cyjanobakterii roœnie w odpowiedzi na:
dzia³anie nadmiaru œwiat³a w zakresie PAR,
UVR, stres cieplny czy wzrost zasolenia (RAJ

i wspó³aut. 2021). Uwa¿a siê, ¿e MAAs s¹ wa¿ -
nym sk³adnikiem mechanizmu ochronnego
cyjanobakterii przed uszkodzeniami spowodo -
wa nymi dzia³aniem UVB. Zwi¹zki te potrafi¹
zaabsorbowaæ ok. 30% fotonów docieraj¹cych
do komórki. Wysokie stê¿enie MAAs w komór -
kach zwiêksza ich odpornoœæ na promienie UV
nawet o 25% (GARCIA-PICHELi wspó³aut. 1993;
SINHA i wspó³aut. 2003). Badania wykaza³y, ¿e
istniej¹ ró¿nice w akumulacji MAAs zale¿ne od
pe³nionych przez nie funkcji. Przyk³adowo,
bada j¹c oddzia³ywanie promieniowania UV
i stre su osmotycznego na Chlorogloeopsis
fritschii PCC 6912 stwierdzono, ¿e promie nio -
wanie UVB zwiêksza akumulacjê shinoriny,
natomiast stres osmotyczny wp³ywa na aku -
mu lacjê mykosporyno-glicyny. Ponadto, eks -
pozy cja sinic C. fritschii PCC 6912 na promienie 
UVB i œwiat³a dalekiej czerwieni (700-800 nm;
ang. far-red light, FR) powodowa³a indukcjê
produkcji MAAs. Naœwietlanie, zarówno UVR
w po³¹czeniu z bia³ym œwiat³em, jak i FR
z bia³ym œwiat³em, zwiêksza³o ekspresjê genów
nale¿¹cych do klastra mys, zaanga¿owanych
w biosyntezê MAAs i dwóch genów transportera 
ABC (nrtA, nrtB), który odpowiada za trans port
azotanów (III) i (V) do komórek. Ekspresja
pozosta³ych genów tego transportera (nrtC, nrtD
i nrtP) by³a indukowana przez œwiat³o bia³e
i dalekiej czerwieni (ang. far red, FR). Wska -
zuje to na zwiêkszone zapotrzebowanie na
zwi¹zki zawieraj¹ce azot podczas produkcji
MAAs (NAGO RE i wspó³aut. 2006; LLEWELLYN

i wspó³aut. 2020).

Scytonemina

Scytonemina (ang. scytonemin, Scy) to
¿ó³to -br¹zowy barwnik, nierozpuszczalny w wo -
dzie, a bardzo dobrze rozpuszczalny w lipidach. 
Zaobserwowaæ go mo¿na jedynie w niektórych
gatunkach cyjanobakterii, gdzie podobnie jak
MAAs zlokalizowany jest w matrycy EPS
i nale¿y do pierwszej linii obrony komórek

nara¿onych na dzia³anie UVR (GARCIA-PICHEL

i CASTENHOLZ 1991; GAO i wspó³aut. 2021). Ma
postaæ dimeru sk³adaj¹cego siê z podjednostki
indolowej i fenolowej, po³¹czonych wi¹zaniem
wêgiel-wêgiel. Scy wystêpuje w dwóch posta -
ciach: utlenionej (kolor ¿ó³ty) i zredu ko wanej
(kolor czerwony) (Ryc. 5), oraz posiada trzy
pochodne: dimetoksyscytoneminê, tetrameto -
ksys cytoneminê i scytoneminê.

Prekursorami biosyntezy Scy s¹ tryptofan
i p-hydroksyfenylopirogronian (GAO i wspó³aut.
2021). Biosynteza Scy stymulowana jest dzia -
³aniem UVA, jednak inne czynniki (np. zaso -
lenie, wysuszenie) mog¹ równie¿ prowadziæ do
zwiêkszonej produkcji Scy (ORELLANA

i wspó³aut. 2020). U Chroococcidiopsis zarówno
wysoka temperatura, jak i stres foto oksy da -
cyjny w po³¹czeniu z promieniowaniem UVA,
powodowa³y wzrost poziomu Scy. Podczas
zwiêk szania zasolenia synteza Scy by³a nato -
miast hamowana (DILLON i wspó³aut. 2002).
Odwrotne wyniki przedstawiono dla Lyngbya
aestuarii – najmniejszy poziom scytoneminy
obserwowano w przypadku braku zasolenia,
a jego wzrost powodowa³ zwiêkszanie siê
zawartoœci tego zwi¹zku (RATH i wspó³aut.
2012).

Badania wskazuj¹, ¿e Scy posiada zdolnoœæ
do absorpcji wszystkich rodzajów pro mie nio -
wania UV (UVC, UVB, UVA), jednak g³ównie
poch³ania UVA (90% promieniowania UVA
docieraj¹cego do komórki) (GARCIA-PICHEL

i wspó³aut. 1992). Uwa¿a siê, ¿e zdolnoœæ
absorpcji promieniowania UVC przez ten bar -
wnik wyewoluowa³a prawdopodobnie w czasie
ery prekambryjskiej (DILLON i CASTENHOLZ 1999;
GAO i wspó³aut. 2021). Jego maksima absorpcji 
in vivo oraz w rozpuszczalnikach organicznych
wynosz¹ 370 i 384 nm. Wykazuje tak¿e znacz -
n¹ absorpcjê dla fal o d³ugoœci 251, 278
i 300 nm (RASTOGI i wspó³aut. 2015; ORELLANA

i wspó³aut. 2020). Zaabsorbowane promienio -
wanie jest rozpraszane w postaci ciep³a (GAO

2017). Zawartoœæ Scy w komórkach cyjano -
bakterii stanowi od 0,08 do 7,98% (w/w) suchej 
masy. Scy wykazuje du¿¹ stabilnoœæ w warun -
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Ryc. 5. Struktury chemiczne scytoneminy: (A) forma utleniona; (B) forma zredukowana (wg RASTOGI

i wspó³aut. 2015).



kach 1 godz. stresu wywo³anego przez pro -
mieniowanie UVB (0,78 W m–2), wysok¹ tempe -
raturê (60°C) czy czynniki silnie utleniaj¹ce np.
0,25% H2O2 (GAO i wspó³aut. 2021). Zebrano
prace na temat obecnoœci Scy w osadach
g³êbinowych z jezior. Wykazano, ¿e zwi¹zek ten
nie podlega degradacji, co œwiadczy o jego
wyso kiej stabilnoœci. Dziêki temu mo¿na zali -
czyæ go do jednego z kluczowych biomar kerów
podczas rekonstrukcji paleokli ma to logicznych
i ekstremalnych œrodowisk l¹do wych (GAO

i wspó³aut. 2021). Zaobserwowano równie¿
wp³yw obecnoœci Scy na stabilnoœæ matrycy
EPS. Gdy z nici Nostoc flagelliforme czêœciowo
usuniêto Scy przez traktowanie hodowli 100%
acetonem, komórki cyjanobakterii dozna³y
uszkodzeñ PSII. W kulturze z czêœciowo usu -
niêt¹ Scy zaobserwowano wolniejszy powrót
aktywnoœci PSII w porównaniu z kontrol¹.
Suge ruje to, ¿e brak Scy w matrycy EPS os³abia 
sprawnoœæ fotosyntetyczn¹ cyjanobakterii.
Dodatkowo, barwnik ten posiada inne wa¿ne
w³aœciwoœci, takie jak aktywnoœæ anty oksy da -
cyjna czy zdolnoœæ ochrony przed PAR (GAO

2017).

OBECNOŒÆ KAROTENOIDÓW
ORAZ BIA£EK OCP

Karotenoidy to barwne zwi¹zki nale¿¹ce do
tetraterpenów (C40). Dziel¹ siê na dwie grupy:
karoteny (np. a-karoten, b-karoten, likopen)
i ksantofile (np. zeaksantyna, wiolaksantyna,
fukoksantyna czy luteina). Do tej pory poznano
ponad 50 karotenów oraz ponad 800 ksantofili
wystêpuj¹cych w przyrodzie. Obecnoœæ karo -
teno idów stwierdzono w bakteriach fotosynte -
tycznych, niektórych gatunkach archeonów,
grzybów, glonach, roœlinach i zwierzêtach.
Zwie rzêta nie syntetyzuj¹ karotenoidów,
a zwi¹zki te pobierane s¹ wraz z po¿ywieniem
(MAOKA 2020).

Dziêki swoim w³aœciwoœciom karotenoidy
odgrywaj¹ wa¿n¹ rolê w aparacie fotosyn te -
tycznym wielu organizmów. S¹ uwa¿ane m.in.
za przeciwutleniacze (ochrona komórki przed
ROS) oraz zwi¹zki rozpraszaj¹ce nadmiar
energii œwietlnej (nadmiar energii wzbudzenia)
w postaci ciep³a. Pe³ni¹ tak¿e funkcjê foto -
protekcyjn¹ przed UVR u cyjanobakterii. Eks -
pozycja na UVR powodowa³a bowiem wzrost
poziomu niektórych karotenoidów u badanych
gatunków cyjanobakterii (EHLING -SCHULZ

i wspó³aut. 1997; JIANG i QIU 2005; BERERA

i wspó³aut. 2009; RASTOGI i wspó³aut. 2010b).
Zaobserwowano wzrost (»50%) zawartoœci
echinenonu i myksoksantofilu u bakterii Nostoc 
com mune po kilku godzinach naœwietlania
promieniowaniem UVB (EHLING -SCHULZ

i wspó³aut. 1997). Wykazano wiêksz¹ tole ran -
cjê na dzia³anie promieniowania UVB podczas

badania aktywnoœci fotosyntetycznej u trans -
for mowanych cyjanobakterii Synecho coccus sp. 
PCC 7942. Podwy¿szona odpor noœæ na UVB
zwi¹zana by³a z modyfikacj¹ gene tyczn¹, która
prowadzi³a do zwiêkszenia poziomu endogen -
nych karotenoidów u tych cyjano bakterii (GÖTZ

i wspó³aut. 1999). W publi kacji przegl¹dowej
RASTOGI i wspó³aut. (2015) zebrano dane lite ra -
turowe, wykazuj¹ce rolê karotenoidów (kanta -
ksantyny, echinen onu, myksoksantofilu i  ze -
aksan tyny) w ochro nie przed uszkodzeniami
wy wo³ywanymi przez czynniki oksydacyjne,
takie jak np. intensywne œwiat³o w zakresie
PAR czy UVR.

Szczególnie wa¿nym u cyjanobakterii wyda -
je siê byæ kompleks karotenoido wo -bia³kowy
(ang. or ange carotenoid pro tein, OCP), który
jest fotoaktywnym bia³kiem o masie 35 kDa.
Do OCP niekowalencyjnie przy³¹czony jest
okreœ lony karotenoid (KIRILOVSKY i KERFELD

2012). Zaobserwowano wystêpowanie ró¿nych
zwi¹z ków w zale¿noœci od gatunku cyjano bak -
terii – u Anacystis nidulans obecna jest ze -
aksantyna, u Arthrospira max ima  3’-hydroksy -
echinenon, natomiast u Synecho cystis sp. PCC
6803 glukozydowa pochod na 3’-hydroksy echi -
neno nu (DIVERS-PIERLUISSI i KROGMANN 1988; WU

i KROGMANN 1997; KERFELD 2004a, b). Uwa¿a
siê, ¿e kompleksy karotenoidowo -bia³ ko we
pe³ni¹ wa¿n¹ funkcjê fotoprotekcyjn¹ w warun -
kach silnego naœwietlenia. Zasugero wa no, ¿e
u wiêkszoœci cyjanobakterii mog¹ roz praszaæ
nadmiar energii w postaci ciep³a po przez inter -
akcje z fikobilisomami (KIRILOVSKY i KER FELD

2012; SEDOUD i wspó³aut. 2014). Pod czas inten -
sywnego naœwietlania œwiat³em niebiesko -
-zielonym indukowane jest prze kszta³ canie
nieaktywnej formy bia³ka OCPo (ang. in ac tive
or ange carotenoid pro tein) do aktywnej czerwo -
nej formy OCPr (ang. ac tive red carotenoid pro -
tein). Zale¿ne od intensywnoœci œwiat³a przy -
³¹cze nie OCPr do fikobilisomów rozpo czy na
mechanizm fotoprotekcyjny przed nadmier nym 
nas³onecznieniem (SEDOUD i wspó³aut. 2014).

ENZYMY ANTYOKSYDACYJNE

Cyjanobakterie posiadaj¹ rozbudowany
sys tem antyoksydacyjny, w którego sk³ad
wcho dz¹ m.in: dysmutazy anionorodnika
ponad tlenkowego (ang. superoxide dismutase,
SOD), peroksydazy askorbinianowe (ang.
ascor bate peroxidase, APX) i katalazy (ang.
cata lase, CAT). Enzymy te przekszta³caj¹ ROS
w zwi¹zki mniej szkodliwe lub nietoksyczne dla
komórki (ŒLESAK i wspó³aut. 2019).

Dysmutazy ponadtlenkowe nale¿¹ do
metaloprotein i przeprowadzaj¹ reakcjê dys mu -
tacji (dysproporcjacji) anionorodników ponad -
tlenkowych. W wyniku reakcji powstaj¹ O2

i H2O2. Wyró¿nia siê kilka podstawowych klas
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SOD, w zale¿noœci od kofaktora, który jest
zwi¹zany z bia³kiem, s¹ to m.in.: dysmutazy
miedziowo-cynkowe (Cu-ZnSOD), dysmutazy
manganowe (MnSOD), dysmutazy ¿elazowe
(FeSOD) i dysmutazy niklowe (NiSOD). Najrza -
dziej wystêpuj¹c¹ form¹ SOD u cyjanobakterii
jest Cu-ZnSOD. Natomiast NiSOD jest naj bar -
dziej rozpowszechnion¹ form¹ u sinic morskich 
(PRIYA i wspó³aut. 2007; SHENG i wspó³aut.
2014). Cyjanobakterie traktowane UVA i UVB
oraz poddane desykacji (wysu sze niu) mia³y
zwiêkszon¹ ekspresjê genów wspA i sodF kodu -
j¹cych odpowiednio bia³ka stresu wodnego
(ang. wa ter stress pro tein, WspA) i Fe-SOD
(SodF). Œwiadczyæ to mo¿e o zaanga ¿owaniu
tych bia³ek w ochronê komórek N. com mune
DRH1 przez dzia³aniem UVR i susz¹ (WRIGHT

i wspó³aut. 2005). U P. borya num wystawionego 
na dzia³anie UVB równie¿ wystêpowa³ wzrost
aktywnoœci SOD o 25-40% (PRASAD i ZEESHAN

2005).
Katalazy (CAT) s¹ kolejn¹ grup¹ enzymów,

które w sposób poœredni chroni¹ komórki przed 
dzia³aniem UVR. Enzymy te przekszta³caj¹
H2O2 do wody i O2. Wyró¿nia siê dwa rodzaje
CAT: katalazy manganowe (Mn-CAT) i katalazy
zawieraj¹ce w swej strukturze hem. Mn-CAT
wystêpuj¹ u prokariontów i archeonów, nato -
miast te zawieraj¹ce hem obecne s¹ zarówno
u organizmów prokariotycznych, jak i eukario -
tycznych. (CHAKRAVARTY i wspó³aut. 2016; ŒLE -

SAK i wspó³aut. 2019). Zaobserwo wano zwiêk -
szon¹ aktywnoœæ CAT u sinic Microcoleus
vaginatus wystawionych na dzia³anie ró¿nych
dawek UVB (0,06-0,48 mW cm–2) (XIE

i wspó³aut. 2009) oraz Nostoc sp. HKAR-2
nara¿onego na dzia³anie UVB lub UVB + PAR
(KANNAUJIYA i SINHA 2017).

Peroksydazy askorbinianowe (APX) katali -
zuj¹ redukcjê H2O2 do wody przy u¿yciu askor -
binianu. W badaniach oddzia³ywania UVB na
aktywnoœæ CAT, SOD i APX u dwóch gatunków
Nostoc wykazano znaczny wzrost aktywnoœci
tych enzymów. W stresie wywo ³a nym przez
UVR ró¿ne gatunki sinic wykazywa³y odmienny 
stopieñ indukcji aktywnoœci enzy mów anty -
oksy dacyjnych. Aktywnoœæ ta mo¿e regulowaæ
stopieñ prze¿ywalnoœci cyjano bak terii w nieko -
rzystnych warunkach œrodo wis kowych (PATHAK

i wspó³aut. 2018).

NAPRAWA DNA

Poznanych jest wiele mechanizmów zwi¹za -
nych z napraw¹ uszkodzonego DNA. S¹ to
m.in.: fotoreaktywacja, naprawa poprzez wy -
ciêcie uszkodzonej zasady (ang. base ex ci sion
re pair, BER), naprawa przez wyciêcie uszko -
dzonego nukleotydu (ang. nu cle o tide ex ci sion
re pair, NER), programowana œmieræ komórki
(ang. pro grammed cell death; PCD), mecha -

nizm SOS (ang. SOS re pair) czy te¿ naprawy
rekombinacyjne DNA. W niniejszym artykule
opisano jedynie wybrane procesy naprawy
zwi¹zane z nara¿eniem komórek cyjanobakterii 
na UVR.

Fotoreaktywacja

Wa¿nymi uszkodzeniami DNA spowodo wa -
nymi dzia³aniem UVR jest powstawanie cis-syn
cyklobutanowych dimerów pirymidynowych
(ang. cis-syn cyclobutane py rim i dine dimers;
CPDs) oraz fotoproduktów (6-4)-pyrimidyno -
pirymidonu (ang. pyrimidinepyrimidone (6-4)
photoproducts; (6-4)-PPs) (RASTOGI i wspó³aut.
2010a). Uszkodzenia te wp³ywaj¹ na bloko wa -
nie replikacji i transkrypcji DNA, a ich naprawê 
przeprowadza mechanizm nazywany fotoreak -
tywacj¹.

Fotoreaktywacjê i obecnoœæ CPD fotoliaz od -
kry to u archeonów, bakterii, wirusów, grzy bów, 
roœlin, bezkrêgowców oraz wielu krêgow ców.
Polega ona na aktywacji indukowanego œwiat -
³em (320-500 nm) enzymu tzw. fotoliazy. W za -
le¿ noœci od substratu, który ulega naprawie,
mo¿na wyró¿niæ dwa rodzaje fotoliaz: fotoliazy
CPD (naprawa CPDs) i (6-4)-fotoliazy (naprawa
(6-4)-PPs) (RASTOGI i wspó³aut. 2010a).

Badania NG i wspó³aut. (2000) prowadzone
na Synechocystis sp. PCC 6803 udowodni³y, ¿e
bia³ko PhrA kodowane przez gen phrA nale¿y
do CPD fotoliaz. Ponadto, mutacja genu phrA
powodowa³a wra¿liwoœæ komórek na UVB
(280-320 nm) i UVC (200-280 nm). Analizy
dostêpnych bioinformatycznych baz danych
pokaza³y, ¿e fotoliazy powszechnie wystêpuj¹
w genomach cyjanobakterii. Przyk³adowo,
sekwencja aminokwasowa PhrA z Synecho cys -
tis sp. PCC 6803 wykazuje > 60% identycznoœci 
z innymi cyjanobakteryjnymi fotoliazami PhrA
(https://blast.ncbi.nlm.nih.gov, BLASTp, maj
2022 r.).

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

Mechanizmy naprawy poprzez wyciêcie
obejmuj¹ wymianê uszkodzonych nukleotydów 
wewn¹trz helisy DNA lub naprawienie powsta -
³ych dimerów pirymidynowych. Wyró¿nia siê
dwa g³ówne procesy: naprawa przez wyciêcie
uszkodzonej zasady (ang. base ex ci sion re pair;
BER) oraz poprzez wyciêcie uszkodzonego
nukleotydu (ang. nu cle o tide ex ci sion re pair;
NER). Oba mechanizmy to wieloetapowe szlaki
biochemiczne, które zachodz¹ w ciemnoœci
(RASTOGI i wspó³aut. 2010a; PATHAK i wspó³aut.
2019).

BER jest zaanga¿owany w ochronê komórki
przed uszkodzeniami DNA powodowanymi
w wyniku m.in. dzia³ania: czynników alkalicz -
nych, promieniowania jonizuj¹cego, UVR (za -
an ga¿owanego równie¿ poœrednio przez tworze -
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nie ROS) czy te¿ ró¿nych matabolitów komór -
kowych (PATHAK i wspó³aut. 2019). Wyró¿nia siê 
2 typy BER: krótki szlak BER (ang. short patch
BER; SP-BER) oraz d³ugi szlak BER (ang. long
patch BER; LP-BER).

Analiza bazy danych KEGG Pathway
(www.kegg.jp/pathway/map03410) pokaza³a
obecnoœæ bia³ek uczestnicz¹cych w obu mecha -
nizmach BER u wielu cyjanobakterii, np. Gloeo -
bacter violaceus, Synechococcus sp. PCC 9605
czy Synechocystis sp. PCC 6803. Przy k³a dowo,
po przeszukaniu bazy danych Uni protKB -
/Swiss-Prot (www.uniprot.org) bia³ko Fpg (gli -
ko zylaza DNA) wykazywa³o >37% identycz noœci 
z innymi cyjanobakteryjnymi sekwencjami dla
tego bia³ka (blast.ncbi.nlm.nih.gov, BLASTp,
maj 2022 r.).

NER to mechanizm zaanga¿owany w napra -
wê ró¿nych wariantów uszkodzeñ DNA, takich
jak: sieciowanie wewn¹trz nici DNA czy adduk -
ty chemiczne DNA, powstaj¹ce pod wp³ywem
UVR, czyli CPDs i (6-4)-PPs (TRUGLIO i wspó³aut. 
2006; YANG 2011). W zale¿noœci od tego, jakie
zmiany s¹ rozpoznawane, NER mo¿na podzieliæ 
na globaln¹ naprawê ca³ego genomu (ang.
global ge nome wide re pair; GGR lub GG-NER)
lub naprawê zwi¹zan¹ z trans krypcj¹ (ang.
tran scrip tion cou pled re pair; TCR) (YANG 2011).

Badania potwierdzi³y obecnoœæ genów
odpo wiedzialnych za mechanizm NER u cyja -
no bakterii. Ich genom zawiera po jednej kopii
genów uvrABCD, lecz uvrA i uvrB nie wchodz¹
w sk³ad operonu, tak jak ma to miejsce
u E. coli. W przypadku niektórych cyjano bak -
terii zaobserwowano, ¿e inne geny naprawy
DNA (phr, recN) s¹ po³¹czone z genami uvrA,
uvrB, uvrC i/lub uvrD (CASSIER-CHAUVAT

i wspó³aut. 2016). U cyjanobakterii Arthrospira
PCC 8005 zaobserwowano nadekspresjê genów 
uvrBCD po ekspozycji na promieniowanie
gamma (BADRI i wspó³aut. 2015). Analizy bio -
informatyczne pokaza³y, ¿e bia³ka uvrB oraz
uvrC wystêpuj¹ w poznanych genomach cyja -
no bakterii i wykazuj¹ du¿e podobieñstwo, tj.
>50% identycznoœci pomiêdzy porównywanymi
sek wencjami (https://blast.ncbi.nlm.nih.gov,
BLASTp, maj 2022 r.).

Programowana œmieræ komórki

Apoptoza, czyli œmieræ komórki aktywowa -
na jest, gdy wszystkie inne mechanizmy obron -
ne zawiod¹. Apoptozê wyzwalana wiele czyn -
ników, takich jak: stres oksydacyjny, UVR czy
b³êdy rekombinacji i replikacji DNA (PATHAK

i wspó³aut. 2019). Wyró¿nia siê dwa g³ówne
typy œmierci komórki: przypadkowa œmieræ
komór ki (ang. ac ci den tal cell death; ACD)
i regulowana œmieræ komórki (ang. reg u lated
cell death; RCD). ACD to przypadkowe, nie -
kontrolowane zjawisko indukowane przez
ekstremalne czynniki fizyczne b¹dŸ chemiczne.

W przypadku RCD istnieje wiele kaskad
sygna³owych i wewn¹trzkomórkowych mecha -
nizmów, które reguluj¹ ten proces. RCD jest
ogólnie okreœlana mianem programowanej
œmierci komórki (ang. pro grammed cel death,
PCD) i czêsto wystêpuje w kontekœcie adaptacji
komórek do stresu (AGUILERA i wspó³aut. 2021).

FRANGEUL i wspó³aut. (2008), u¿ywaj¹c me -
tod bioinformatycznych, odkryli w genomie
Micro cystis aeruginosa kilka genów podobnych
do tych koduj¹cych kaspazy (ang. caspas-like
genes), które mog¹ byæ zwi¹zane z PCD
(FRANGEUL i wspó³aut. 2008). Kaspazy nale¿¹ do 
enzymów proteolitycznych, które po aktywacji
apoptozy degraduj¹ bia³ka komórkowe. U Tri -
cho desmium sp. wykazano aktywnoœæ kaspaz
oraz ich reakcjê na ludzkie przeciwcia³a prze -
ciwko kaspazie-3 (BERMAN-FRANK i wspó³aut.
2004). U M. aeruginosa, trakto wa nej wybra -
nymi stê¿eniami H2O2 (10 mM i 100 mM), stwier -
dzono indukcjê PCD i obser wowano zwiêksze -
nie aktywnoœci proteolitycznej kaspaz w przy -
padku sinic inkubowanych w H2O2. Z kolei
dodanie CAT (enzymu rozk³adaj¹cego H2O2)
hamowa³o PCD, co œwiadczy o roli stresu oksy -
dacyjnego w pro gramowanej œmierci komórki
(ROSS i wspó³aut. 2006). Ponadto, PCD zaobser -
wo wano w bada niach na Trichodes mium spp.
w starzej¹cych siê kulturach, jak i wysta wio -
nych na dzia³anie czynników stresowych, ta -
kich jak: zmniejszenie iloœci fosforu i ¿elaza
w po¿ywce czy stres oksydacyjny (BERMAN -

-FRANK i wspó³aut. 2004).

NAPRAWA PSII POPRZEZ SYNTEZÊ
de novo BIA£EK D1 I D2

Zapobieganie uszkodzeniom powodowanym 
przez UVR mo¿e przebiegaæ równie¿ poprzez
syntezê de novo okreœlonych bia³ek. Takim
mechanizmem jest cykl naprawczy bia³ek D1
i D2, które nale¿¹ do bia³ek rdzeniowych PSII
(SASS i wspó³aut. 1997). Proces ten wystêpuje
u roœlin wy¿szych, a jego obecnoœæ potwier -
dzono równie¿ u cyjanobakterii czy mikro-
i makroglonów. Wiele aspektów, zwi¹zanych
z procesem ponownej syntezy bia³ek po foto -
uszkodzeniu, pozostaje niewyjaœnionych. G³ów -
n¹ podjednostk¹ PSII, uszkadzan¹ znacz nie
czêœciej ni¿ inne bia³ka, jest bia³ko D1 (NIXON

i wspó³aut. 2010; WEISZ i wspó³aut. 2019).
Pocz¹tkowo proponowano dwie grupy pro -

teaz: FtsH (proteaza ATP-zale¿na, aktywo wa na
jonami Zn2+) i Deg (jedna z proteaz seryno -
wych), które mog³yby pe³niæ rolê podczas
degradacji podjednostki D1 w cyklu napraw -
czym PSII w chloroplastach roœlin wy¿szych.
Obecnie wiadomo, ¿e to proteazy z rodziny FtsH 
pe³ni¹ kluczow¹ rolê w tym procesie (NIXON

i wspó³aut. 2010; SACHARZ i wspó³aut. 2015).
Badania na mutantach: cyjanobakterii Syne -
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cho cystis sp. PCC 6803 pozbawionych proteaz
FtsH2 (SILVA i wspó³aut. 2003; KOMENDA

i wspó³aut. 2006) oraz Arabidopsis thaliana –
bez FtsH2 i FtsH5 (BAILEY i wspó³aut. 2002;
KATO i wspó³aut. 2009) wykaza³y ograniczony
proces degradacji bia³ka D1. Zarówno u mu -
tan tów A. thaliana, jak i Synechocystis sp. PCC
6803 nie zaobserwowano ca³kowitego zaha mo -
wania tego procesu, co mo¿e œwiadczyæ o ist -
nie niu innej proteazy zaanga¿owanej w ciêcie
uszko dzonych podjednostek PSII (mo¿liwe, ¿e
jest to inny enzym z rodziny FtsH) (KATO

i wspó³aut. 2009; KOMENDA i wspó³aut. 2010).
Wykluczono równie¿ udzia³ proteazy Deg na
pierwszych etapach degradacji D1, poniewa¿
badania pro wadzone na mutancie Synecho -
cystis sp. PCC 6803, który zosta³ pozbawiony
wszystkich proteaz Dag, wykaza³y poprawne
funkcjono wanie cyklu naprawczego. Wiadomo
zatem, ¿e bia³ka FtsH mog¹ przeprowadzaæ
degradacjê podjednostek D1 samodzielnie i nie
potrzebuj¹ wczeœniejszego ciêcia przez proteazy 
Dag (SILVA i wspó³aut. 2003; NIXON i wspó³aut.
2005).

Badania VASS i wspó³aut. (2014) pokaza³y,
¿e homolog fotoliazy (bia³ko Syn-CRY) jest
zaanga¿owany w mechanizm naprawy uszko -
dzeñ PSII wywo³anych dzia³aniem inten syw -
nego œwiat³a w zakresie PAR i UVR u Synecho -
cystis sp. PCC 6803. Co wiêcej, zaobserwo -
wano, ¿e Syn-CRY nie naprawia CPD i innych
uszkodzeñ DNA. Zaproponowano równie¿
poten cjalne drogi przekazu sygna³u, przez
które Syn-CRY mo¿e wp³ywaæ na supresjê
czyn ników bia³kowych zaanga¿owanych w syn -
tezê D1/D2 i naprawê PSII (VASS i wspó³aut.
2014).

Zwiêkszon¹ wymianê podjednostek D1 i D2
obserwowano nie tylko w przypadku ekspozycji 
na intensywne natê¿enie œwiat³a. Badania
prowadzone na Synechocystis sp. PCC 6803
i Synechococcus sp. PCC 7942, nara¿onych na
umiarkowane dawki UVB, wykaza³y, ¿e nowo
syntetyzowane polipeptydy zastêpowa³y uszko -
dzone bia³ka (CAMPBELL i wspó³aut. 1998; MÁTÉ

i wspó³aut. 1998). W przypadku dzia³ania
promieniowania UVB, mechanizm naprawczy,
opieraj¹cy siê na degradacji i resyntezie pod -
jednostek bia³ka D1, jest wa¿nym procesem
ochronnym tak¿e u nitkowatych cyjanobakterii
Arthrospira platensis. Ponadto wykazano, ¿e
œwiat³o widzialne odgrywa wa¿n¹ rolê w pod -
trzymaniu funkcji PSII podczas dzia³ania UVB
u A. platensis (WU i wspó³aut. 2011).

PODSUMOWANIE

Cyjanobakterie nale¿¹ do grupy mikroorga -
nizmów bardzo dobrze adaptuj¹cych siê do ró¿ -
nych œrodowisk, w tym do zmiennych warun -
ków œwietlnych o zró¿nicowanym natê¿e niu

promieniowania UV. Wieloœæ mechanizmów
adaptacyjnych pozwoli³a cyjanobakteriom na
zasiedlanie rozmaitych œrodowisk, zarówno
wodnych, jak i l¹dowych. Mog¹ prze¿yæ w eks -
tremalnych warunkach, co czyni je ciekawym
obiektem badañ z perspektyw¹ do wyko rzys -
tania przy np.: produkcji kremów z filtrem UV,
kosmetyków przeciw starzeniu siê, biopaliw
i bio nawozów. U cyjanobakterii pozna no wiele
mechanizmów adaptacyjnych, które chroni¹
przed nadmiarem UVR. Nale¿¹ do nich: uni -
kanie miejsc silnie nas³onecznionych, procesy
naprawcze DNA, resynteza bia³ek PSII (D1
i D2), obecnoœæ zwi¹zków fotoprotek cyj nych
(karo tenoidy, Scy, MAAs) czy te¿ regulacja
aktywnoœci enzymów antyoksydacyjnych (SOD, 
CAT).

Wiêkszoœæ badañ dotyczy UVR z zakresu
UVA i UVB, które w niewielkiej iloœci docieraj¹
do powierzchni Ziemi. Rozwój naszej cywilizacji
oraz mo¿liwoœæ eksploracji kosmosu sprawia,
¿e prace naukowe powinny skupiæ siê równie¿
na innych rodzajach promieniowania (promie -
niowanie kosmiczne) czy na promieniowaniu
UVC, które powszechnie wystêpuje w przestrze -
ni kosmicznej.

S t r e s z c z e n i e

Cyjanobakterie (sinice) to grupa organizmów pro kario -
tycznych zdolnych do fotosyntezy tlenowej. Odpornoœæ

cyjano bakterii na rozmaite czynniki stresowe sprawia, ¿e

s¹ one ciekawym obiektem badawczym. Pojawienie siê
dziur ozonowych w ziemskiej stratosferze oraz eksploracja

kosmosu sprawi³y, ¿e zaczêto wnikliwiej badaæ wp³yw pro -
mie niowania ultrafioletowego (UVR) na organizmy, w tym

sinice. UVR mo¿e oddzia³ywaæ na uk³ady ¿ywe zarówno

bezpoœrednio, uszkadzaj¹c g³ównie DNA i bia³ka, jak
i poœred nio poprzez syntezê reaktywnych form tlenu.

Cyjanobakterie posiadaj¹ szereg mechanizmów obronnych, 

które pozwalaj¹ im adaptowaæ siê do niesprzyjaj¹cych
warun ków otoczenia. S¹ to m.in.: unikanie UVR poprzez

migracjê lub tworzenie mat, naprawa DNA, aktywnoœæ
enzymów antyoksydacyjnych, biosynteza zwi¹zków absor -

bu j¹cych UVR czy okreœlonych bia³ek. Praca przedstawia

podstawowe informacje, które dotycz¹ oddzia³ywania UVR
na sinice oraz cyjanobakteryjnych mechanizmów obron -

nych przed UVR.
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CYANOBACTERIA – ORGANISMS THAT ARE NOT INTIMIDATED BY UV RADIATION

Sum mary

Cyanobacteria are prokaryotic or gan isms per form ing oxygenic pho to syn the sis. The re sis tance of cyanobacteria to

var i ous stress fac tors makes them an in ter est ing ob ject of re search. The ap pear ance of ozone holes in the Earth’s strato -

sphere and the ex plo ra tion of space have led to a more thor ough in ves ti ga tion of the ef fects of ul tra vi o let ra di a tion (UVR)
on cyanobacteria. UVR can af fect liv ing sys tems both di rectly, by dam ag ing DNA and pro teins in par tic u lar, and in di rectly 

through the syn the sis of re ac tive ox y gen spe cies. Cyanobacteria have var i ous de fence mech a nisms that en able them to

adapt to un fa vor able con di tions. These in clude avoid ance of UVR through mi gra tion or mat for ma tion, DNA re pair, an ti ox -
i dant en zyme ac tiv i ties, and biosynthesis of UVR-ab sorb ing com pounds. This re view pres ents in for ma tion on the ef fects of 

UVR on cyanobacteria and the de fence mech a nisms of cyanobacteria against UVR.

Keywords: cyanobacteria, exopolysaccharidic ma trix (EPS ma trix), UV ra di a tion (UVR), re ac tive ox y gen spe cies (ROS), mycosporine-like

amino ac ids (MAAs), scytonemin (Scy), DNA re pair
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