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BARWNIKI EKRANUJACE SLONECZNE
PROMIENIOWANIE ULTRAFIOLETOWE U ROSLIN
I GRZYBOW

Solar ultraviolet radiation screening pigments in plants and fungi

Zbigniew LECHOWSKI, Jan BIALCZYK

Summary. Plants living in open environments are exposed to the damaging solar ultraviolet radiation (UV). Taxonomically
diverse water and terrestrial plants have developed the capacity to synthesize and accumulate UV-screening compounds.
These compounds provide a passive method for the reduction of UV damage. Moreover, many of them also had other
physiological functions, i.e. reproductive or osmotic regulation. Numerous aspects of plant UV-screening compounds such
as their distribution, physiological role, and structure are characterized in this review.
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WSTEP

Sktad spektralny i natgzenie promieniowania
stonecznego docierajacego do powierzchni Zie-
mi, ulegaly zmianom wraz z jej wiekiem geolo-
gicznym i réwnoczesnym ksztaltowaniem sig
gazowego skladu atmosfery. Obserwowane
ostatnio zmiany klimatyczne (zwiazane migdzy
innymi ze zmniejszaniem si¢ grubosci warstwy
ozonowej w stratosferze) prowadza do wzrostu
natezenia stonecznego promieniowania ultra-
fioletowego (UV) stanowiacego zagrozenie dla
zycia na Ziemi. Problem ten dotyczy organi-
zméw bezposrednio podlegajacych napromie-
niowaniu stonecznemu, w tym takze fotosynte-
tyzujacych, ktére korzystaja z niego jako Zrédta
zaspokajania swoich wymagan energetycznych.
Promieniowanie UV podzielono umownie na
cztery gtéwne zakresy, przyjmujac za podstawe
dtugos¢ fali: UV-prézniowe (200 nm), UV-C
(200-280 nm), UV-B (280-315 nm) i UV-A
(315400 nm). Dwa pierwsze zakresy stonecz-

nego promieniowania UV nie docieraja do po-
wierzchni Ziemi poniewaz sa absorbowane
przez warstwe ozonowa i czasteczki tlenu [89].
Warstwa ozonowa absorbuje réwniez UV-B,
znaczaco redukujac jego natgzenie. Nie zaabsor-
bowana cze$é promieniowania opisanych wyzej
zakreséw stanowi mniej niz 1% catkowitej ener-
gii promieniowania stonecznego docierajacego
do powierzchni Ziemi. Dla wigkszosci reakceji
biologicznych efektywno$¢ dziatania UV-B
wzrasta wraz z obnizaniem si¢ dlugodci fali
[24]. UV-A i promieniowanie fotosyntetycznie
aktywne (PAR, 400-700 nm) nie jest absorbo-
wane przez warstwe ozonowa, tak wigc jego
natezenie nie ulega zasadniczym zmianom
w zaleznosci od jej grubosci. W naturalnym roz-
ktadzie energii stonecznej docierajacej do po-
wierzchni Ziemi, natezenie UV-A przekracza
okoto 50 razy warto$¢ natg¢zenia promieniowania
UV-B.

Dziatanie UV-B oraz krétszych diugosci fali
UV-A moze w niektorych siedliskach determi-
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nowaé zycie zaréwno organizméw ladowych,
jakiwodnych [87, 105, 117]. Obydwa zakresy —
UV-A i UV-B przechodza przez warstwe wody
nawet do 70 m [13], a glebokos¢ ich penetracji
zalezy od wtasnosci optycznych wody i zawar-
tych w niej skladnikéw. Dla wyeliminowania
90% promieniowania o dlugosci fali 310 nm
warstwa czystej wody powinna mieé 20 m grubo-
Sci, a w zabarwionych, brunatnych humusowych
wodach jezior lub rzek podobny rezultat osiaga-
ny jest przy zaledwie kilku centymetrach [71].

State uszczuplanie stratosferycznej warstwy
ozonowej, powodowane gldéwnie przez antro-
pogeniczng emisj¢ do atmosfery polutantéw, ta-
kich jak: chlorofluorowgglowodory, chlorowe-
glowodory czy organiczne zwiazki bromu, jest
gléwna przyczyna wzrastajacego natezenia sto-
necznego promieniowania UV-B docierajacego
do Ziemi [48, 80, 82, 106]. Ten stan podwyzszo-
nego natezenia UV utrzymuje sig, a nawet progno-
zuje si¢ dalszy jego wzrost w XXI wieku [88].

Ekspozycja na wzrastajace w Srodowisku
nat¢zenie UV-B oraz UV-A jest potencjalnie
szkodliwa dla wszystkich organizméw zywych.
Poszczegdlne grupy organizméw wykazujg jed-
nak réznorodny stopieri powstajacych uszko-
dzen. Uszkodzenia sa obserwowane w catych
organizmach lub dotykaja jedynie poszczegdl-
nych procesow fizjologicznych. Moga one wy-
nikac z licznych pierwotnych efektéw dziatania
UV, wlaczajac do nich uszkodzenia DNA po-
wstale w wyniku dimeryzacji tyminy [23, 62,
66], biatek i innych biologicznie aktywnych cza-
steczek [28]. Zwiazki te sa w pierwszej kolejno-
$ci narazone na uszkodzenie przez UV-B, ponie-
waz wykazuja zdolnosé do absorpcji tego zakre-
su promieniowania. Innym, pierwotnym efe-
ktem dziatania UV-B jest fotodynamiczna pro-
dukcja aktywnych form tlenu, takich jak tlen
singletowy (102) oraz rodnikéw nadtlenowych
(O, [119]. Wzrost natezenia UV-B moze réw-
niez indukowa¢ w niektérych ekosystemach
stres fizjologiczny, prowadzacy do obnizania
produktywnosci fotosyntetycznej zar6wno mi-
kroorganizméw [31, 56, 110], jak i roslin wyz-
szych [97, 115], a nadto prowadzi¢ do przerwa-
nia taficucha troficznego [87, 125].
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Dotychczas opisano liczne efekty szkodli-
wego oddzialywania UV-B wyrazajace si¢ mig-
dzy innymi: hamowaniem aktywnosci niektérych
enzyméw (np. nitrogenazy [108] i karboksyla-
zyloksygenazy 1,5-bis-fosforybulozowej [63]),
degradacja niektérych sktadnikéw komorki (biat-
ka D, w centrum reakcji PS II [9], fikobiliprotein
[75], blon biologicznych [118] oraz niektorych
procesow fizjologicznych (np. wzrostu i réznico-
wania komoérek [47, 56, 115]), wytwarzaniem he-
terocyst u niektérych sinic [108] oraz obnizaniem
zdolnosci mikroorganizméw do ruchu [38).

Przypisywanie dziataniu UV jedynie funkcji
niszczacej byloby jednakze btedem. Opisanych
zostato wiele przypadkow pozytywnej jego roli
w biosferze. Dla przyktadu, promieniowanie
UV-A odbite od zawierajacych antocyjany ptat-
kow kwiatéw ma szczegdlne znaczenie w roz-
poznawaniu kwiatow przez zapylajace je owa-
dy. Pewne gatunki kregowcow, np. niektore ry-
by czy plazy (salamandra), wykazuja zdolnos¢
widzenia w zakresie UV-A [5, 14, 83]. Ponadto,
rézne procesy regulujace wzrost i rozwaj roslin
sa kontrolowane przez ten zakres [102]. UV-A
odgrywa wazng role w naprawie aparatu foto-
syntetycznego [32, 95].

Przez okres 3,8 miliarda lat ewolucji organi-
zmy roSlinne rozwingly szereg mechanizmow
ostabiajacych niszczace dziatanie stonecznego
promieniowania UV [13, 23, 101]. Wykazano
trzy giéwne typy odpowiedzi stresowych na
dziatanie UV: a) unikanie stresu przez migracje
organizméw, szczegdlnie wodnych, do obsza-
réw o nizszych natgzeniach UV [55], b) urucha-
mianie mechanizméw naprawczych (np.napra-
wa biatek i DNA) [16, 66] i ¢) synteza drobno-
czasteczkowych zwiazkéw (ich akumulowanie
w komorce lub wydalanie na zewnatrz i tworze-
nie warstwy ochronnej) [S0]. Do tej grupy odpo-
wiedzi nalezy réwniez zaliczy¢ synteze i aku-
mulacje zwiazkéw o charakterze antyoksyda-
cyjnym (np. karotenoidy) wygaszajacych
aktywne wolne formy tlenu [86].

W niniejszym artykule skoncentrowano sie
na opisie wystgpowania, roli i wiasnosciach
fizykochemicznych metabolitéw ekranujacych
promieniowanie UV w ro§linnych organizmach
ladowych i wodnych oraz u grzybéw.
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MIKOSPORYNY GRZYBOW

Metabolit produkowany przez grzyby, ab-
sorbujacy promieniowanie UV z gléwnym ma-
ksimum w zakresie 310-320 nm, zostal nazwa-
ny mikosporyna. Jego wystgpowanie stwierdzo-
no we wszystkich klasach grzybéw z wyjatkiem
Agaricales |7]. Mikosporyna nalezy do grupy
enaminoketondéw, w jej budowie wystepuje
przewaznie pierécien cykloheksenonowy (Cg-
C,) z dofaczong reszta aminokwasowa lub —
iminoalkoholowa (Ryec. 1). Pierscien jest typu
oksokarbonylowego i oprécz grzybéw wystepu-
je rowniez w porostach, w ktérych fotobiontem
jest sinica [7, 28]. W zwiazkach o podobnej bu-
dowie chemicznej syntetyzowanych przez inne
organizmy wyslgpuje przewaznie pierscien typu
iminokarbonylowego. Ponadto, réznice w stru-
kturze czasteczek moga wynika¢ z rodzaju re-
szty dofaczonej do 2 atomu wegla w pierScieniu.
W mikosporynie wystepuje 2-OMe (A, 310
nm), a w nor-mikosporynie 2-OH (A, 320 nm)
[4]. W obydwu wymienionych grupach zwiaz-
kéw dalsze réznice strukturalne zwigzane sa z
rodzajem dotaczonej reszty aminokwasowej lub
odpowiedniej reszty — iminoalkoholowej, np.
seryna lub serynol, glutamina lub glutaminol,
kwas glutaminowy lub glutamikol. Jedynie w
$luzie otaczajacym konidia Colleotrichum gra-
minicola wykazano dotaczona reszte alaniny,
natomiast w strukturze mikosporyn nie stwier-
dzono dotychczas jej odpowiednika — imino-
alkoholowego [7]. Mikosporyny moga wystepo-
waé rowniez w formie glikozydéw. Postuluje
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sig, ze przejscie niestabilnej nor-mikosporyny
do bardziej stabilnej formy glikozydowej naste-
puje wraz ze zmiana stadiow rozwojowych i sta-
nu fizjologicznego grzybni [11]. Stwierdzono,
ze nor-mikosporyna jest nieobecna w zarodni-
kach, a jej stezenie w grzybni ulegato obnizaniu
wraz z wiekiem kultury, co byto skorelowane z
réwnoczesnym wzrostem stgzenia formy gliko-
zydowej i jej akumulacji w zarodnikach.

Wéréd mikosporyn wystepuja trzy formy
charakteryzujace si¢ réznica w wystgpowaniu
dodatkowego szczytu absorbancji przy réznych
dtugosciach fali w zakresie krétszym niz 310 nm
[4]. Réznice te zwiazane sa z przylaczeniem od-
miennych reszt aminokwasowych, jak réwniez z
mozliwoscia wiazania dodatkowych podstawni-
kow chemicznych. Formy tych mikosporyn wy-
kazuja réwniez réznice w aktywnosci fizjologi-
cznej. Obecno$¢ mikosporyny lub jej prekurso-
row stwierdzano w grzybni jedynie podczas re-
produkcyjnej fazy morfogenezy, co sugeruje
udzial tego zwiazku w taricuchu przemian meta-
bolicznych zwiazanych z procesem rozmnaza-
nia [4]. Nat¢zenie syntezy mikosporyny zalezne
jest od: diugosci fali napromieniowania UV, je-
go natezenia, czasu aplikacji i warunkéw edafi-
cznych [35, 36]. Wykazano, ze podobne warun-
ki napromieniowania jak w przypadku stymula-
¢ji wzrostu st¢zenia mikosporyny, wymagane sa
réwniez do wytwarzania u tych gatunkéw grzy-
bow organéw reprodukeyjnych [35]. Zaleznos¢
pomigdzy napromieniowaniem UV grzybni i
synteza mikosporny byta przedmiotem licznych
badan [4, 35]. Umieszczona w stalych warun-
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Ryc. 1. Przyklady budowy chemicznej mikosporyn grzybowych: a — mikosporyno-serynol, b— nor-mikosporyno-glutamina.

Fig. 1. Chemical structure of two fungal mycosporines: a — mycosporine-serinol, b — mycosporine-glutamine.
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Ryc. 2. Struktura chemiczna niektérych mikosporyno-podobnych zwiazkéw: a — mikosporyno—glicyna, b — mikosporyno-

tauryna, ¢ — palytyna.

Fig. 2. Chemical structure of certain mycosporine-like amino acids: a — mycosporine-glicyne, b — mycosporine-taurine, ¢ -

palythine.

kach w ciemnosci grzybnia, ktéra do reprodu-
kcji wymagata dziatania UV, pozostawata w sta-
dium wegetatywnym. Nie stwierdzono réwniez
obecnosei w tych grzybniach mikosporyny [22,
77]. Napromieniowanie UV konieczne jest jedy-
nie do indukcji procesu syntezy mikosporyny, a
dalsze etapy moga zachodzi¢ w ciemnosci [17].
Miejscem akumulacji mikosporyny sa réznego
rodzaju organy reprodukcyjne grzyba. Sugeruje
to mozliwos¢ jej translokacji z miejsca syntezy
w grzybni do komérek reprodukcyjnych [43].
Dodanie oczyszczonej mikosporyny do rosnace;j
w ciemno$ci grzybni indukowato powstawanie
organéw reprodukcyjnych, co wyraZnie wska-
zuje na efekt fotomimiczny [35]. Stwierdzona
fotomimiczna funkcja mikosporyny w procesie
reprodukcji §wiadezy o tym, Ze jest ona bioche-
micznym skltadnikiem posredniczacym w prze-
kazie energii promieniowania niezbgdnej do
transformacji askosporu [35]. Metabolit ten
mozna wigc traktowaé jako wazny biochemicz-
ny posrednik w taricuchu przemian uruchamia-
jacych faze reprodukcyjna w procesie morfoge-
nezy. W przypadku nielicznych gatunkéw grzy-
béw wykazano réwniez fotoprotekcyjna funkcje
mikosporyny, przyjmujaca rolg zwiazku ekranu-
jacego promieniowanie UV [17, 127].

ZWIAZKI MIKOSPORYNO-PODOBNE

W przeciwienstwie do mikosporyny syntety-
zowanej przez grzyby, zwiazki o podobnej do

niej strukturze chemicznej produkowane przez
inne grupy organizmdéw nazywane sg mikospo-
ryno-podobnymi lub mikosporyno-podobnymi
aminokwasami (ang. mycosporine like amino
acids, MAAs) [7, 107]. Sa to zwiazki rozpusz-
czalne w wodzie. Zbudowane sy z pierscienia
cyklohekseniminowego lub cykloheksenonowe-
go polaczonego z reszta aminokwasowa lub od-
powiednia reszta — iminoalkoholowa [7, 27]
(Ryc. 2). Poznanych i oznaczonych zostato 32
roznych MAAs, z ktorych 17 zawiera pierscien
cyklohekseniminowy, a 15 — pierécieit cyklo-
heksenonowy. U wigkszosci przedstawicieli
MAAs czg$¢ aminokwasowa stanowi reszta gli-
cyny. W sktad niektérych MAAs moga dodatko-
wo wchodzié réwniez reszty innych zwigzkéw
chemicznych, np. estry siarczanowe [7]. Ponad-
to, MAAs moga podlega¢ kowalencyjnemu wia-
zaniu z oligosacharydami zlokalizowanymi w
pochwie otaczajacej komorki sinic, np. u Nostoc
commune [12]. Inkorporacja dodatkowych reszt
do czasteczek MAAs decyduje o ich specyficz-
nym maksimum absorpcji wyst¢pujacym w za-
kresie 320-360 nm.

Liczne organizmy ladowe oraz zamieszkuja-
ce wody stodkie i morskie od tropikéw po kraing
lodéw zawieraja MAAs [52, 68, 70]. Zwiazki te
wystepuja u sinic [52, 68], eukariotycznych glo-
néw [26, 67, 109], morskich bezkrggowcow [70),
104], ryb [40] i innych morskich organizmdéw
zwierzecych [8, 39, 104, 105]. Wymieniane cza-
sem jako potencjalne Zrédto MAAs morskie ba-



Barwniki ekranujqce stoneczne promieniowanie ultrafioletowe...

45

kterie [3] nie zostaty wystarczajaco dokladnie
poznane, zwlaszcza, ze nie udalo si¢ ustali¢ czy
wykazuja one zdolno$¢ do syntezy tych zwiaz-
kow. W literaturze sugeruje sig, ze jedynie Mi-
crococcus sp. zawiera MAAs w formie shinori-
ny [3]. Kilka innych gatunkéw nalezacych do
rodzajow Pseudoalteromonas i Vibrio bylo
zdolnych jedynie do metabolizowania MAAs
aplikowanego do pozywki. MAAs nie sa syn-
tetyzowane przez roliny wyzsze [25]. W bru-
natnicach stwierdzano jedynie $ladowe ich ste-
zenie lub catkowity ich brak [69]. W tym ostat-
nim przypadku wystepuja florotaniny pefniace
role zwigzkéw ekranujacych stoneczny zakres
UV [91]. Synteza MAAs w symbiozach zwie-
rzat z organizmami fotosyntetyzujacymi wyste-
puje jedynie w fotobioncie. Zwierzeta nie maja
zdolnosci do ich produkcji z powodu zagubienia
w procesie ewolucji cyklu kwasu szikimowego.
Cykl ten wystepuje u bakterii, grzybéw, glonéw
i roslin wyzszych. Zwierzeta, ktére nie wchodza
w symbiozg¢ z producentami MAAs, pobieraja
ten zwiazek wraz z pokarmem i moze on by¢
akumulowany w niektdrych ich tkankach (np.
w oczach lub nabtonku ryb) nawet w bardzo wy-
sokich stgzeniach [7].

Obecnosé MAAs w ladowych i morskich or-
ganizmach sugeruje, Ze odgrywaja one wazng i
jeszcze nie w pelni wyjasniona role w systemach
biologicznych. Wyniki licznych badai wykaza-
ty, ze MAAs poprzez swoiste ostanianie komor-
ki lub jej struktur, ochraniaja nizsze organizmy
roSlinne przed absorbowaniem stonecznego za-
kresu UV. Przypuszcza sig, ze zdolnos¢ do syn-
tezy tych zwiazkéw powstata we wczesnych
etapach ewolucji [28, 39). Skuteczno$¢ ochrony
organizmow przed zniszczeniami powodowany-
mi przez UV, a szczegdlnie UV-B, indukowana
poprzez MAAs, zalezy od ich rodzaju, stezenia i
miejsca lokalizacji w komérce. Gatunki zyjace
na powierzchni wykazuja wysokie stezenie MA-
As, a wystepujace w giebinach wéd zagubity
zdolno$¢ ich syntezy [30, 61]. Wyzsze stezenia
MAAs wystgpuja takze u roSlin tropikalnych
oraz zamieszkujacych strefy klimatyczne o ob-
nizonej grubosci warstwy ozonowej [33]. Wig-
kszo$¢ morskich organizméw zawiera kompleks
roznych rodzajow MAAs, a stezenie niektérych

z nich wzrastato podczas ekspozycji na dziala-
nie UV, natomiast innych nie ulegato zmianie.
Sugeruje si¢ réwniez, ze wzrost stezenia niekto-
rych rodzajéw MAAs nie jest wylacznie bezpo-
§rednia odpowiedzia na dziatanie UV lecz, ze
ich akumulacja zalezy réwniez od sezonowych
zmian innych czynnikéw $rodowiskowych (np.
zasolenia) lub tez jest zwiazana z procesem re-
produkeji [112].

Postulat o petnieniu przez MAAs ochronnej
funkcji ostaniania organizméw przed promie-
niowaniem UV-B sformutowano na podstawie
nastepujacych obserwacji: a) wysokie stezenie
MAAs stwierdzano w organizmach zyjacych w
$rodowiskach o podwyzszonym nat¢zeniu pro-
mieniowania tego zakresu (7], b) aplikacja UV-
B moze stymulowaé wzrost syntezy i akumula-
cji MAAs [61, 67, 70, 73], ¢) promieniowanie
UV-B moze réwniez modyfikowac stezenie nie-
ktérych rodzajow MAAs [12] i d) obecno$¢ kil-
ku rodzajéw MAAs o réznych maksimach ab-
sorpcji w jednym organizmie moze wzmacnia¢
efekt, stwarzajac tym samym szansg lepszej jego
ochrony przed promieniowaniem w szerokim
zakresie roznych dlugosci fali (od 285 do 360
nm) [39]. W wielu przypadkach wystepuje wy-
sokie stezenie jednej glownej mikosporyny i to
ona przejmuje przewazajaca funkcje absorpcyj-
na, podczas gdy inne tego typu zwiazki wyste-
puja wowczas w odpowiednio nizszym stgzeniu.

Zwiazki pelniace rol¢ swoistych ekranéw
slonecznego promieniowania UV powinny nie
tylko efektywnie absorbowac ten zakres, ale tak-
ze wykazywaé zdolno$¢ do rozpraszania zaab-
sorbowanej energii [39]. Energia ta nie powinna
by¢ przekazywana do wrazliwych uktadéw bio-
logicznych, jak réwniez nie powinna podwyz-
szaé stresu oksydacyjnego poprzez fotodynami-
czna produkcje rodnikéw tlenowych [103, 104,
105]. Na podstawie wynikow badan stwierdzo-
no, ze MAAs wykazujace w swej budowie pier-
§cieri cyklohekseniminowy charakteryzuja sie
silniejsza funkcja antyoksydacyjna w poréwna-
niu z zawierajacymi pierscien cykloheksenono-
wy. U grzybow, w przeciwiefistwie do glonéw
eukariotycznych, w strukturze mikosporyny nie
stwierdzono obecnosci pierscienia cyklohekse-
niminowego. Przypuszcza sig, ze jego udzial w
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budowie tej klasy zwiazkéw w glonach eukario-
tycznych wynika z ewolucyjnego procesu inkor-
poracji sinic jako protoplastow wspétczesnych
plastydéw [49].

MAAs moga pochtania¢ stoneczne promie-
niowanie UV zaréwno wewnatrz, jak i na zew-
natrz komdrki [50, 52]. W cytoplazmie sa one
rozmieszczone homogennie, nie wystepuja jed-
nak w $cianach komérkowych i btonach foto-
syntetycznych [52]. Na podstawie kalkulacji
przeprowadzonej u morskiej bruzdnicy Gyrodi-
nium dorsum oszacowano, ze stezenie MAAs
wewnatrz komdrki wynosito okoto 26 mmol
dm™ [72, 73]. Oszacowana wzglednie wysoka
wartos¢ stezenia jest jednak nieporéwnywalnie
nizsza, niz w niektorych halofitycznych sinicach
(98 mmol dm™) [73]. Stezenie MAAs w jedno-
komérkowych glonach jest okoto 5-10 razy wy-
zsze w poréwnaniu z ilocig chlorofilu [7, 49,
114]. Zlokalizowane w takich ilosciach MAAs
wewnatrz komérki efektywnie ochraniaja stru-
ktury komérkowe przed uszkodzeniami induko-
wanymi przez UV, Studia przeprowadzone na
niektorych gatunkach sinic wykazaty, ze MAAs
mogg absorbowac trzy z dziesieciu fotonéw do-
cierajacych do cytoplazmy. Znaczaca, ochrone
przed szkodliwym oddzialywaniem UV wyka-
zano dla réznych gatunkéw sinic i jednokomér-
kowych zielonych glonéw. Komérki zawieraja-
ce wysokie stezenie MAAs sg wiec o okoto 10—
30% bardziej odporne na zniszczenia indukowa-
ne przez UV przy 320 nm, w poréwnaniu z orga-
nizmami zawierajacymi niskie ich stezenia lub
nie majacymi tych zwiazkow [52]. W przypadku
niektérych sinic, np. Nostoc commune, pewne
rodzaje MAAs sa kowalencyjnie powiazane z
oligosacharydami zlokalizowanymi w zewnatrz-
komérkowej pochwie. W tym przypadku dwa z
trzech fotonéw UV-B sa absorbowane przed
osiggnieciem blony komoérkowej lub struktur
wewnatrzkomérkowych, co znaczaco zwigksza
skutecznosc¢ ochrony (ochrona w okoto 70%) [12].
Kolonie N. commune podlegaja cyklicznemu wy-
suszaniu i nawadnianiu, czgsto przezywaja diugie
okresy w niesprzyjajacych warunkach, podczas
ktérych mechanizmy naprawcze sa zupelnie nie-
efektywne. Zwiazki absorbujace UV moga wiec
odgrywac kluczowa role w strategii obrony tych

organizméw przed niekorzystnym wplywem
czynnikéw srodowiskowych [42]. Dotychczaso-
we studia nie wykazaty, by MAAs absorbowaty
catos¢ docierajacego do powierzchni komorek
promieniowania UV-B. Przypuszcza sie wigc,
ze pewna jego cze$¢ dociera do wnetrza komor-
ki, a w procesy obronne wlaczone sa juz inne
mechanizmy decydujace o ograniczeniu jego
szkodliwych biologicznie oddziatywar [2].

W przeprowadzonych in vitro doswiadcze-
niach stwierdzono, ze MAAs pochlaniaja szero-
ki zakres diugosci fali UV wykazujac réwno-
cze$nie wysoki molowy wspotczynnik ekstyn-
keji, a ponadto charakteryzuja sie staba fluore-
scencja lub jej brakiem [103]. W warunkach
napromieniowania UV nie wykazano réwniez
produkcji wolnych rodnikéw. Zanik fluorescencji
oraz ograniczenie zdolnosci do generowania wol-
nych rodnikoéw przez MAAs sa zwigzane z wyso-
ka wydajnoscia termicznego rozpraszania absor-
bowanej energii UV [29]. Krétki czas Zycia wzbu-
dzonego stanu czasteczki wskazuje na jej szybka
wewnetrzng konwersje do stanu podstawowego.
MAAs charakteryzuja si¢ wysoka fotostabilno-
Scig w roztworze wodnym oraz w warunkach in
vivo, co wzmacnia ich znaczenie jako waznych
zwiazkow ekranujacych UV-B [2].

W wigkszosci opisywanych gatunkéw synte-
za i ekskrecja MAAs jest stymulowana przez
UV-B [38, 65, 121], w pewnych jednak przy-
padkach, jak np. u krasnorostu Chondrus crispus
dodatkowo przez PAR [67] lub tez w niektérych
organizmach przez UV-A [125, 126]. Apliko-
wanie niewielkich dawek UV-B (2-6 pmol mZs)
wywolywato 5-cio do 10-krotny wzrost stezenia
MAAs [52]. U niektérych morskich sinic napro-
mieniowanie wysokimi dawkami UV-B stymu-
lowato radykalny wzrost wewnatrzkomérkowe-
go stezenia MAAs od 4 do 2903 pg - ¢! suchej
masy [70].

Krentz i wsp. [65] stwierdzili na przyktadzie
niektorych gatunkow sinic, ze synteze MAAs
wykazuja tylko gatunki nie wykazujace zdolno-
$ci do wykonywania swobodnych ruchéw. Dia
przyktadu, gatunki z rodzaju Oscillatoria, ktére
maja zdolno$¢ do przemieszczania sie w $rodo-
wisku, w odpowiedzi na zmieniajace si¢ warun-
ki natezenia UV utracity zdoInos¢ syntezy MA-
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As. Zyjace w tych samych Srodowiskach gatun-
ki nalezace do rodzajow Gloeocapsa i Calothrix
bez zdolnosci do przemieszczania si¢, syntety-
zowaly i akumulowaty MAAs.

MAAs moga petnic¢ wigcej niz jedna funkcje
w metabolizmie komérki [90]. Oprécz ekrano-
wania UV i dzialania jako antyoksydanty [41],
sa rowniez wlaczone w regulacje procesu repro-
dukcji [7, 8, 11, 92] oraz w osmoregulacj¢. Fun-
kcja osmoregulacyjna ma szczegllnie wazne
znaczenie w przypadku organizméw zyjacych w
srodowiskach o wysokim zasoleniu [90]. Dla
przyktadu, stezenie MAAs w komérkach halofi-
tycznych sinic wynosito okoto 100 mmol dm3
[59]. MAAs moga by¢ wydalane z komdrek si-
nic w wyniku dziatania stresu hypoosmotyczne-
¢o [90] natomiast nigdy nie sa one przez nie po-
bierane z otoczenia.

SCYTONEMINA

Scytonemina jest zwiazkiem barwnym ekra-
nujacym w warunkach in vivo promieniowanie
UV-A z maksimum absorpcji przy 370 nm. Syn-
tetyzowana jest przez ladowe gatunki sinic, nie
wykazuja jej obecnosci formy planktonowe. La-
dowe siedliska sinic charakteryzuja sie czesto
zabarwieniem czarnym lub bragzowym, zwlasz-
cza w warunkach silnej desykacji, co jest zwia-
zane ze zmiana stopnia utlenienia scytoneminy.
Podobne do scytoneminy zwiazki, absorbujace
gtownie przy 380 nm, wykazano w zakwitach
planktonowych sinic zyjacych w lodowatych
wodach otaczajacych Antarktyde [79]. Obe-
cnos¢ scytoneminy stwierdzono réwniez w ple-
chach porostéw, w ktdrych fotobiontem jest si-
nica [19]. Scytonemina zlokalizowana jest w
polisacharydowej pochwie otaczajacej komérki
sinic. Jest ona z6ito-brazowym pigmentem o
masie 544 Da, rozpuszczalnym w lipidach. Cha-
rakteryzuje si¢ dimeryczna budowa, w jej sktad
wchodza podjednostki: indolowa i fenolowa
[28]. Przypuszcza sig, ze powstaje ona w wyni-
ku kondensacji podjednostek: tryptofanowej i
fenylopropanoidowej [94] (Ryc. 3). Barwa pig-
mentu zalezy w duzym stopniu od pH §rodowi-
ska. Forma zredukowana wykazuje barwe czer-
wong z maksimum absorbancji przy 400 nm.
Scytonemina moze ekranowa¢ od 2% do 55%
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Ryc. 3. Budowa chemiczna scytoneminy.

Fig. 3. Chemical structure of scytonemin.

promieniowania UV-A [51]. Wsp6lnie z MAAs
scytonemina efektywnie pochtania promienio-
wanie w calym stonecznym zakresie UV [42,
52]. Stwierdzono réwniez, ze efektem dziatania
tego swoistego ekranu jest ograniczenie hamuja-
cego wplywu UV-A na proces fotosyntezy u ga-
tunkéw sinic poddanych jego napromieniowa-
niu. Innym przyktadem specyficznej reakcji ko-
morek sinic zawierajacych w otoczce scytone-
ming byl brak objawdéw hamowania podziatdw i
wzrostu komoérek po napromieniowaniu UV-A
w poréwnaniu z tymi, ktére jej nie zawieraty.
Synteza scytoneminy jest indukowana poprzez
napromieniowanie komérek UV-A i w pewnych
zakresach wykazuje proporcjonalnos¢ do wzro-
stu jego natgzenia [42, 51]. W warunkach braku
oddziatywania UV-A lub napromieniowania ni-
ska jego dawka, komorki sinic nie wykazywaty
zdolnosci do syntezy tego barwnika.

ZWIAZKI EKRANUJACE UV W ROSLINACH
WYZSZYCH

Strategie ograniczania oddziatywania UV-A
i UV-B realizuja takze rosliny wyzsze. Gtéwny-
mi zwiazkami spetniajacymi funkcje filtru sa u
nich aromatyczne dwufenylopropeny (flawonoi-
dy), a w szczegdlnoscei: flawony, flawonole i an-
tocyjany [57]. Zwiazki te sa efektywnymi ekra-
nami UV, redukujac jego transmisj¢ przez epi-
derme, przy réwnoczesnej przepuszczalnosci
dlaPAR[113, 116, 117]. Sq one magazynowane
zwlaszcza w komoérkach epidermalnych lisci
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[46, 99]. U niektérych organizméw ich obe-
cnos$¢ wykazano réwniez w woskowej warstwie
epikutikularnej [122] oraz w komdrkach mezo-
filowych [99]. Ponadto, moga one wystgpowac
we wiloskach pokrywajacych gérna powierzch-
ni¢ blaszki liSciowej [64]. Przewaznie jednak sa
one zlokalizowane w wakuoli [84], chociaz ich
obecnos$¢ stwierdzano réwniez w Scianach ko-
morkowych niektorych gatunkéw roélin szpil-
kowych [34]. Ekranujaca UV funkcja flawonoi-
doéw zlokalizowanych w wakuoli wydaje sig po-
siada¢ ograniczone znaczenie, a dodatkowa rolg
przypisuje si¢ $cianom komoérkowym. Rozmie-
szczenie flawonoidow w réznych strukturach
komorki podwyzsza zatem szansg¢ na obnizenie
nat¢zenia promieniowania UV docierajacego do
jej struktur. Wystepuja znaczgce roznice w sto-
pniu filtrowania UV pomigdzy roSlinami wy-
zszymi i mikroorganizmami. Podczas gdy jed-
nokomdérkowe sinice ladowe moga ekranowac
okoto 60% UV (przy 320 nm) w nastgpstwie
wspoldziatania scytoneminy i MAAs [51, 52],
to roliny wyzsze redukuja transmisj¢ promie-
niowania UV do komérek mezofilu nawet do
warto$ci przekraczajacej 90% [100]. Rosliny
rosngce w wysoko n.p.m. polozonych regionach
Ziemi, poddawane w naturalnym cyklu rozwo-
jowym wyzszym dawkom promieniowania UV-
B, wykazuja wigksza odporno$¢ na jego dziata-
nie, gtéwnie poprzez synteze zwigkszonej ilosci
flawonoidéw. W ekranowaniu UV u roslin wy-
zszych istotne znaczenie ma takze budowa i
ksztalt komorek epidermy, ktore moga ogra-
nicza¢ transmisje¢ UV poprzez niespecyficzne
jego rozpraszanie [25]. Wigkszos$¢ gatunkow
rosnacych na nizej potozonych obszarach Ziemi
wykazuje transmisje UV przez komorki epider-
my o warto$¢ nie przekraczajaca 2%, podczas
gdy w przypadku gatunkéw rosnacych w tere-
nach gérskich porownywalna wartos¢ transmisji
wynosi ponad 5% [100]. Okoto 5% UV-B ulega
odbiciu przez warstwe komoérek epidermalnych.
Jednakze u ro§lin pokrytych wioskami rozpro-
szeniu w taki sposéb moze podlega¢ nawet 20—
70% docierajacego UV [25]. Obnizenie natgze-
nia stonecznego promieniowania UV ochrania
przed zniszczeniem zaréwno DNA, jak i aparat
fotosyntetyczny, szczegdlnie dotyczy to cen-

trum reakcji PS 1I [98]. Wykazano réwniez, ze
synteza flawonoidoéw jest indukowana poprzez
dzialanie UV-B [46, 113]. W niektorych przy-
padkach, np. u Petroselinum hortense, potwier-
dzono dodatkowe wystgpowanie liniowej zalez-
nosci pomigdzy stezeniem flawonoidéw w ko-
morkach epidermy a natgzeniem dawkowanego
UV-B [123]. Zdaniem niektérych badaczy syn-
teza flawonoidéw moze by¢ indukowana row-
niez przez UV-A [122]. [1os¢ i rodzaj flawonoi-
dow ekranujacych UV wykazuje do pewnego
stopnia réznice gatunkowe. Skifad ich zalezy
réwniez od stadium rozwojowego rosliny, a tak-
ze od rodzaju tkanki. Poszczegdlne rodzaje fla-
wonoidéw moga wykazywaé znaczace réznice
absorpcji obydwu zakresow UV-B i UV-A
[113]. Dziatanie UV indukuje aktywnos¢ nie-
ktérych enzymow cyklu kwasu szikimowego.
podwyzszajac poziom syntezy tych wtérnych
metabolitow w komérkach [15, 81].

Inna grupa barwnikéw czynnych w absorpceji
UV sa antocyjany. Ich udzial w tym procesie jest
jednak, jak sie¢ wydaje, ograniczony. Maksimum
absorpcji tych zwiazkéw wystepuje przy 520
nm, czeSciowo pochlaniaja one takze UV-A
[113]. Podobnie jak w blaszkach lisciowych,
moga one by¢ rozmieszczone w platkach kwia-
tow, nadajac im zabarwienie i utatwiajgc rozpo-
znawanie przez owady gatunkéw roslin podczas
ich zapylania. Wspélnie z innymi flawonoidami
redukuja one o okoto 80% natezenie UV-B i
UV-A docierajacego do wnetrza pylnikow [45].
Synteza antocyjanow jest indukowana przez
UV-B oraz UV-A o dtugosci fali nizszej od 350
nm [10, 124]. Stymulacja ich syntezy moze by¢
rowniez uzalezniona od wspéidziatania dodat-
kowo z systemem fitochromowym lub fotore-
ceptorami $§wiatla niebieskiego [10. 18].

INNE ZWIAZKI EKRANUJACE UV

Porosty syntetyzuja wiele roznych zwiaz-
kow polifenolowych, ktore silnie pochianiaja
szeroki zakres promieniowania UV [1, 6, 76,
111]. Zdolno$¢ do ich syntezy wykazuje wig-
kszo$¢ mikobiontow, a zwiazki te moga stano-
wic¢ nawet do 30% suchej masy plechy [60]. Po-
lifenole magazynowane sa glownie w gornej.
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Ryc. 4. Struktura chemiczna enancjomerdw (-, +) kwasu usninowego. Wykazano stereogeniczne centrum 9b.

Fig.. 4. Chemical structure of (-)-usnic acid and (+)-usnic acid enantiomers. The stereogenic centre 9b is shown.

zewnetrznej warstwie plechy, bezposrednio eks-
ponowanej na silne napromieniowanie stonecz-
ne. Taka lokalizacja polifenoli ogranicza dostep
stonecznego UV-B do komorek, gléwnie po-
przez utrudnienie i zahamowanie jego transmisji
do giebszych warstw plechy [21, 533]. Dla przy-
ktadu, tylko 8—11% z calosci spektrum stonecz-
nego promieniowania UV docierajacego do po-
wierzchni plechy Peltula sp. ulegato transmisji
do nizej polozonej warstwy komoérek glonéw
[20]. Zwiazki te charakteryzuja si¢ takze wias-
nosciami antyoksydacyjnymi [58, 120]. Porosty
rosngce w warunkach silnego nastonecznienia
zawierajg wigksze stezenia zwiazkéw polifeno-
lowych w poréwnaniu z rosngcymi w zacienie-
niu [21]. W zwiazku z tym u niektérych poro-
stow obserwowano zmiang barwy, np. plechy
Cladonia verticilaris rosnace w miejscach silne-
go nastonecznienia byly brazowe, natomiast po-
chodzace ze Srodowisk zacienionych zielone [78].

Jednym z lepiej poznanych metabolitéw z tej
grupy zwigzkéw u porostow jest kwas usninowy
[27, 60, 74]. Jest to zéttawo zabarwiony zwigzek
wystepujacy w formie dwdéch enancjomeréw,
ktore réznia si¢ orientacja grupy metylowej w
pozycji 9b (Ryc. 4). Enancjomer (+)-kwasu us-
ninowego charakteryzuje si¢ mniejsza aktywno-
Scia biologiczna anizeli (-) — enancjomer [93].
Kwas usninowy absorbuje w zakresie UV-B z
maksimum przy 280 nm. W licznych badaniach
wykazano, ze jego stgzenie w antarktycznych
porostach wzrastato proporcjonalnie do zmniej-
szajacej si¢ grubosci warstwy ozonowej [44,
96]. Na tej podstawie sformutowano poglad o

jego ochronnej roli w przypadku szkodliwego
dziatania stonecznego UV-B.

Sporopolenina jest biopolimerem zbudowa-
nym z reszt alifatycznych [85]. Jej obecnosc wy-
kazano w Scianach komodrkowych wielu glo-
now, a takze w Sciankach ziaren pytku [37, 54,
85, 126]. Jest ona odporna na dziatanie kwaséw.
U niektérych glonéw, np. Scenedesmus sp.,
Enallax sp. wykazano wystgpowanie §cistej ko-
relacji pomigdzy odpornoscia tych organizméw
na dzialanie UV-B a zawarto$cig sporopoleniny
w $ciankach komérkowych [126]. Sporopoleni-
na nie wykazuje specyficznego szczytu absor-
bancji w zakresie UV. Podobnie jak melanina w
tkankach zwierzgcych, sporopolenina jest kom-
pleksem polimerycznych struktur. Aromatyczne
sktadniki i skoniugowane wiazania stanowia
specyficzna barierg, swoisty ekran ograniczaja-
cy lub uniemozliwiajacy przenikanie szkodliwe-
go promieniowania UV do komérek i tkanek
wielu gatunkéw roglin. Jej ochronna rola moze
by¢ dodatkowo wzmacniana, np. w przypadku
glonéw poprzez indukowana przez UV syntezg i
akumulacje MAAs [126].

WNIOSKI KONCOWE

1. Czgs¢ sposréd szerokiego spektrum pro-
mieniowania stonecznego docierajacego do po-
wierzchni Ziemi, zwlaszcza o dlugosciach fali
obejmujacych zakres UV, nalezy do jednych z
najbardziej szkodliwych czynnikéw $rodowi-
skowych dla organizméw zywych. Decyduje
ono o rownowadze ekosysteméw, gtéwnie po-
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przez regulacje przezywalnosci organizmoéw,
ale réwnocze$nie moze wplywac¢ na kinetyke
ich r6znorodnych reakcji fizjologicznych, prze-
biegu proceséw metabolicznych i morfogenety-
cznych,

2. Roéliny i grzyby rozwingly w procesie
ewolucji ré6zne mechanizmy ochronne przeciw
dziataniu UV (ruchy przestrzenne organizméw,
procesy naprawcze biatek i kwaséw nukleino-
wych oraz syntezg metabolitéw rozpraszajacych
promieniowanie UV).

3. Barwniki ekranujace promieniowanie UV
wyslepuja u przedstawicieli wszystkich jedno-
stek taksonomicznych. Réznice w ich budowie
chemicznej, lokalizacji oraz zakresie absor-
bowanego promieniowania UV sa do pewnego
stopnia specyficzna cecha gatunkowa.

4. Zmiany w stgzeniu tych barwnikéw, za-
chodzace w odpowiedzi na wystgpujace w Sro-
dowisku rdéznice w natgzeniu promieniowania
UV oraz specyficzna charakterystyka ekrano-
wania daja pewne informacje o stopniu wrazli-
wosci organizmu na dziatanie UV,

5. Biosynteza zwiazkéw ekranujacych pro-
mieniowanie UV jest stymulowana przez PAR,
UV-A, UV-B, dzialajace réwnoczesnie lub od-
dzielnie. Stymulujacy efekt promieniowania UV
na poziom syntezy specyficznych metabolitow
sugeruje jego udzial w procesach regulacji ich
biosyntezy. Mechanizm transdukcji tego sygna-
tu, a takze kolejne etapy przemian, nie zostaty
dotychczas poznane.

6. Absorpcja promieniowania UV przez me-
tabolity wlaczone w ochrong przed tym zakre-
sem spektralnym nie jest powiazana z produkcja
wolnych rodnikéw tlenu. Zaabsorbowana ener-
gia promieniowania UV jest rozpraszana w for-
mie termicznej, a nie poprzez emisje promienio-
wania fluorescencyjnego.

7. Niezwykfa tolerancja zywych organi-
zmo6w w stosunku do dtugich okreséw oddziaty-
wania stonecznego promieniowania UV i wyso-
ka wydajno$¢ barwnikow ekranujacych w
ochronie przed tym zakresem stwarza szansg ich
praktycznego wykorzystania. Niektore z nich
znalazty zastosowanie jako dodatki do kosmety-

kéw chroniacych skére przed UV oraz dla za-

bezpieczenia materialéw niebiologicznych (pla-
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stykow, farb i lakierow). Podobnie, wiele spo-
§réd syntetycznie otrzymanych analogéw po-
chodnych aminocykloheksenonowych i
aminocyklohekseniminowych znalazto wspéi-
czesnie praktyczne zastosowanie.
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