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TELOMERY I TELOMERAZA W KOMORKACH ROSLINNYCH

WSTEP

Historia badan nad telomerami i telome-
raza siega lat 30-tych ubiegltego wieku. Pierw-
sze doniesienia dotyczace funkcji koncow
chromosomOw pochodza z pracy Hermana
Mullera nad mutantami Drosophila melano-
gaster. Na podstawie obserwacji aberracji
chromosomowych sformutowal on teze, ze
kofice chromosomu musza petlni¢ w stosun-
ku do niego funkcj¢ ochronne. Jest on row-
niez autorem terminu telomer, ktory stwo-
rzyl poprzez potaczenie greckich stow: telos
— koniec i meros — czeS¢ (MULLER 1938).
Barbara McClintock prowadzac badania nad
cyklem peknigcie-fuzja-mostek chromoso-
mow Zea mays potwierdzila jednoznacznie
funkcje telomerow (MCCLINTOCK 1941). Nie-

stety przez kolejne trzy dekady wilaSciwie nie
prowadzono badan nad telomerami. Dopiero
w latach 70-tych ubiegtego wiek wzrosto za-
interesowanie tym tematem. Po raz pierwszy
sekwencje telomerow opisali BLACKBURN i
GALL w 1978 r. u orzeska Tetrahymena. Na
odkrycie enzymu zwijgzanego z telomerami,
telomerazy, przyszto poczekac jeszcze 7 lat.
W 1985 roku GREIDER i BLACKBURN odkryly
specyficzna dla telomerow terminalng trans-
feraz¢. Odkrycie to, wraz z wczeSniejszym
wyjasnieniem roli sekwencji telomerowego
DNA w ochronie chromosomow przed de-
gradacja (SZOSTAK i BLACKBURN 1982), zostato
wyroznione nagroda Nobla w 2009r.

TELOMERY

Obecnie telomery definiuje si¢ jako wy-
specjalizowane struktury o nukleoproteino-
wym charakterze, zlokalizowane na koncach
chromosomow organizmow eukariotycznych,
w obrebie ktorych nie wystepuja sekwencje
kodujace.

U wiekszoSci eukariontow telomerowe
DNA jest dwuniciowa czasteczka o prostej
sekwencji tandemowej, definiowanej przez
matryce RNA telomerazy (FAJKUS i wspotaut.
2005). Na koncu 3’ wystepuje tzw. ,ogon G”,
czyli jednoniciowy fragment o roznej diu-
gosci, charakteryzujacy si¢ wysoka zawarto-
Scia guaniny (HENDERSON i BLACKBURN 1989,
ZHAO i wspotaut. 2009). ,0gon G” poprzez

zagiecie i wplecenie w dwuniciowy fragment
telomerowego DNA tworzy trzeciorzedowa
strukture nazywana petla-T. Strukture te za-
obserwowano u ssakow (GRIFFITH i wspolaut.
1999, PALM i DE LANGE 2008), a w Swiecie
roSlin u Pisum sativum (CESARE i wspoOlaut.
2003). W miejscu wplecenia ,ogona G” do-
chodzi do odsuni¢cia jednej z nici dwunicio-
wego w tym miejscu telomerowego DNA i
powstania struktury zwanej pe¢tla-D (GREIDER
1999). Uwaza sie, ze utworzenie petli chroni
koncowy fragment telomeru przed rozpozna-
niem go przez mechanizmy naprawcze ko-
morki, jako miejsca pekniecia dwuniciowe;j
czasteczki DNA oraz ogranicza dostep telo-
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Ogon G
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Ryc. 1. Schemat budowy telomeru oraz lokali-
zacji szeSciu podstawowych bialek telomero-

wych.

merazy (GRIFFITH i wspotaut. 1999, PALM i DE
LANGE 2008). Schematyczna budowe telome-
ru przedstawiono na Ryc. 1.

Monomer telomerowy jest stosunkowo
silnie zakonserwowany ewolucyjnie o ogol-
nym wzorze budowy 5’-TX(A)Gy-3’. Po raz
pierwszy siedmionukleotydowa sekwencje
telomerowa o wzorze TTTAGGG wykryto
u Arabidopsis thaliana (RICHARDS i AUSBEL
1988). Pozniejsze badania, bazujace gltow-
nie na technice FISH, potwierdzitly wyste-
powanie tej sekwencji zarowno u jednoko-
morkowych glonow — Chlorella vulgaris i
Chlorella variabilis (HIGASHIYAMA i wspoOl-
aut. 1995, BLANK i wspotaut. 2010), u msza-
kow — Pellia epiphylla (FucHS i wspotaut.
1995), u nagonasiennych — Pinus sylvestris
(FucHs i wspotaut. 1995), jak i gatunkow
okrytonasiennych np. u Lycopersicon escu-
lentum (GNAL i wspotaut. 1991) czy u Se-
cale cereale (SCHWARZACHER i HESLOP-HARRI-
SON 1991). Jak sie okazalo, w Swiecie roSlin
istnieje jednak wiele odstepstw od powyzej
przedstawionej budowy monomeru telome-
rowego. Jednym z nich jest gatunek jed-
nokomorkowej zielenicy Chlamidomonas
reinwardtii, u ktorego sekwencja telome-
rowa bazuje na powtorzeniach TTTTAGGG
(PETRACEK i wspolaut. 1990). Istnieje row-
niez liczna grupa gatunkow roSlin jednoli-

Sciennych nalezacych do rzedu Asparagales
(okoto 6300 gatunkow), u ktorej wystepuja
charakterystyczne dla cztowieka i innych
kregowcow powtdrzenia TTAGGG (ADAMS
i wspotaut. 2001). Tajemnica jednak pozo-
staje budowa telomerow u gatunkOow z ro-
dzaju Allium; nie wystepuje tam zadna z
dotychczas poznanych sekwencji telomero-
wych (FUCHS i wspotaut. 1995).

Poza omoOwionymi powyzej roznymi ty-
pami budowy sekwencji telomerowej, po-
wszechnie obserwuje si¢ wystepowanie roz-
nych odmian powtérzenn tandemowych w
obrebie chromosomu (GANAL i wspolaut.
1991, RICHARDS i wspotaut. 1993). Zjawisko
to powstaje na skutek nie catkowitej doktad-
noSci telomerazy w trakcie wydtuzania telo-
merowego DNA, w efekcie czego powstaja
powtorzenia o zroznicowanej liczbie nukle-
otydow T i G (TsujiMOTO i wspotaut. 1997,
1999).

Dhugos¢ telomerow podlega precyzyjnej
kontroli genetycznej i rozwojowej (GRE-
IDER 1996) i waha sie od 0,5 kb u Chlo-
rella vulgaris, przez 30-60 kb u Solanum
esculentum, do 150 kb u Nicotiana taba-
cum (GNAL i wspotaut. 1991, HIGASHIYAMA
i wspotaut. 1995, FAJKUS i wspotaut. 1995).
Za skracanie telomerow w glownej mierze
odpowiada proces niepetnej replikacji kon-
cow, ktory prowadzi do utraty koncowego
fragmentu czasteczki DNA podczas kazde-
go podzialu komoérkowego. Jednak w przy-
padku roSlin, aktywnoS¢ telomerazy jest
obserwowana glownie w tkankach meryste-
matycznych, w ktorych zachodzi wiekszos¢
podziatbw komorkowych. Skracanie sie
telomerow w tym przypadku nie jest tak
znaczace (OGUCHI i wspotaut. 1999). Nie
zaobserwowano istotnych zmian w dhugo-
Sci sekwencji telomerowej podczas ontoge-
nezy Silene latifolia i Arabidopsis thaliana
(RIHA i wspotaut. 1998, FIZGERALD i wspot-
aut. 1999). Natomiast w przypadku Hor-
deum vulgare dochodzi do utraty sekwen-
¢ji telomerowej o diugosci 50 kb podczas
rozwoju zarodka (KILIAN i wspotaut. 1995),
co wskazuje na wystepowanie u tego ga-
tunku mechanizmu szybkiego usuwania te-
lomerow. Podobny mechanizm opisano u
Sacharomyces cerevisie (L1 i LUSTIG 1996).
Do wydluzania telomeréw dochodzi zas w
komorkach kallusa w kulturach in vitro.
Zmiany tego typu zaobserwowano na przy-
ktad u Hordeum vulgare i Silene latifolia
(KILIAN i wspotaut. 1995, RIHA i wspotaut.
1998).
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BIALKA TELOMEROWE

Budowa i poprawne funkcjonowanie telo-
meréw pozostaje w Scistym zwiazku z obec-
noScia szeregu bialek wchodzacych w sktad
kompleksu telomerowego. Mimo iz sama se-
kwencja telomerowa jest stosunkowo silnie
zakonserwowana ewolucyjnie, to grupa wia-
zacych si¢ z nia bialek charakteryzuje si¢ du-
zym zroznicowaniem wsrod dotychczas prze-
badanych organizméw. U czlowieka i pozo-
staltych ssakow telosom zbudowany jest z
szeSciu biatek, a jedynie trzy z nich lacza si¢
w bezposredni sposob z sekwencja telomero-
wa. TRF1 i TRF2 (ang. teomeric repeat biling
factor 11 2) i wiaza sie z dwuniciowym frag-
mentem telomeru (CHONG i wspotaut. 1995,
BiLAUD i wspotaut. 1997, LU i wspolaut.
2004), natomiast POT1 (ang. protection of
telomeres 1) z fragmentem jednoniciowym
(BAUMANN i CECH 2001). Pozostate trzy bial-
ka sa do nich rekrutowane: TIN2 (ang. TRF1-
intracting protein 2), TPP1 (ang. POT1/TIN2
organizig protein) i RAP1 (ang. Rasrelated
protein 1) (Liu i wspotaut. 2004, DE LANGE
2005). Jak wykazaly ostatnie badania, biatko
RAP1 wiaze si¢ rowniez z sekwencja TTAGG
wystepujaca poza regionem telomerowym, w
efekcie czego moze przeciwdziala¢ niestabil-
nosci i rekombinacji w tych miejscach geno-
mu (MARTINEZ i wspoétaut. 2010). Swiadczy to
o potencjale biatek telomerowych do pehnie-
nia ré6wniez innych, niezwiazanych z telome-
rami funkcji. U drozdzy Saccharomyces cere-
visiae jak dotad wykryto tylko jedno biatko
telosomu wykazujace homologie do ludzkie-
go RAP1. Jednak w odmienny sposob wcho-
dzi ono w interakcje z sekwencja telomero-
wa — wiaze si¢ z nia bezposrednio (BIANCHI i
SHORE 2008).

Obecny stan wiedzy z zakresu budowy
i funkcji biatek wchodzacych w sktad ro-
slinnego kompleksu telomerowego jest nie-
porownywalnie mniejszy niz w przypadku
drozdzy czy czlowieka. Dotychczas nie udato
si¢ zidentyfikowac roslinnych biatek, ktorych
funkcja bylaby w pelni homologiczna z trze-
ma podstawowymi elementami ludzkiego te-
losomu. Zidentyfikowano na razie dwa biatka
wiazace si¢ z jednoniciowymi powtorzeniami
telomerowymi: GTBP1 (ang. G-strand specif-
ic single-stranded telomere-binding protein
1) u Nicotiana tabacum oraz STEP1 (single-
stranded telomere-binding protein 1) u Ara-
bidopsis thaliana (HIRATA i wspotaut. 2004,
KWON i CHUNG 2004, LEE i KiM 2011). Wykry-
to réwniez homologi biatka POT1. Tworzy

ono heterodimer z TPP1, ktory kontroluje
aktywnoS$¢ telomerazy zarOwno w pozytyw-
ny, jak i negatywny sposéb (XIN i wspolaut.
2007, WANG i wspotaut. 2007). U Arabidop-
sis thaliana zidentyfikowano trzy homologi
POT1: A, B i C, o zroznicowanej funkcjonal-
noSci. POT1A taczy si¢ z telomeraza i jest nie-
zbedne do syntezy powtOrzen telomerowych,
podczas gdy POTI1B i C sa zaangazowane w
ochrone koncow chromosomow (SHAKIROV
i wspotaut. 2005, TANI 1T MURATA 2005, SURO-
VTSEVA i wspolaut. 2007). Natomiast u mchu
Physcomitrella patens zidentyfikowano tylko
jedno biatko POT1, ktorego funkcja wykazu-
je wieksze podobienstwo do tej pelnionej w
komorkach kregowcow niz Arabidopsis tha-
liana (SHAKIROV i wspoétaut. 2010). W 1999
r. wyizolowano réwniez z Arabidopsis tha-
liana bialko asocjujace do dwuniciowego
fragmentu telomerowego DNA AtPura (TRE-
MOUSAYGUE i wspotaut. 1999). Udato si¢ tak-
ze rozpoznac zlozona grupe bialek zawieraja-
ca silnie zakonserwowana domene Myb. Jest
ona charakterystyczna dla TRF1-2 i odpowia-
da za przylaczanie si¢ tych bialek do sekwen-
¢ji telomerowej (BILAUD i wspotaut. 1996).
W obrebie tej grupy udato si¢ zidentyfiko-
wac rodzine matych bialek SMH (ang. single
myb histone) zawierajaca domen¢ Myb na
koncu N (MARIAN i wspotaut. 2003). U ku-
kurydzy wyizolowano piec¢ biatek typu SMH
(MARIAN i wspotaut. 2003), a u Arabidopsis
trzy (HWANG i wspotaut. 2001; SCHRUMPFOVA
i wspotaut. 2004, 2008). Odkryto rowniez
biatka TRFL (TRF-like proteins), gdzie do-
mena Myb jest zlokalizowana na koncu kar-
boksylowym. Biatka tego typu znaleziono u
Arabidopsis thaliana, Oryza sativa i Nico-
tiana tabacum (YU i wspotaut. 2000, YANG
i wspotaut. 2003, KARAMYSHEVA i wspoOlaut.
2004). W przypadku wszystkich opisanych
powyzej biatek nie udalo si¢ jednak dowieSc
bezsprzecznie ich funkcjonalnego powiaza-
nia z kompleksem telomerowym in vivo.
Uzasadnione wiec wydaje si¢ by¢ stwierdze-
nie, ze nie poznano jeszcze najwazniejszych
biatek asocjujacych do dwuniciowej czastecz-
ki telomerowego DNA roSlin.

Telomerowe DNA, pomimo duzej iloSci
zwiazanych z nim biatek telomerowych, jest
nawiniete na nukleosomy. Organizacja chro-
matyny w obrebie telomerow jest kolejna ce-
cha, ktora nie wykazuje silnego zakonserwo-
wania ewolucyjnego. U Arabidopsis thaliana
region subtelomerowy jest silnie upakowana
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heterochromatyna, natomiast sekwencja telo-
merowa wykazuje cechy euchromatyny (VA-
RQUERO-SEDAS i wspotaut. 2010). U ssakow
za$ obydwa te rejony tworza skondensowana
heterochromatyne (BrLasco 2007). Telomero-

we DNA nie zawiera jednak informacji po-
zycjonujacej nukleosom, w zwiazku z czym
obserwuje si¢ zaburzenia w regularnosci roz-
lozenia nukleosomow (MECHELLI i wspotaut.
2004; PISANO i wspotaut. 20006, 2007).

ROLA TELOMEROW

Wyréznia sie pie¢ podstawowych funkcji
telomerow. Glowna rola jest ochrona kon-
cOw chromosomow przed rozpoznaniem
jako peknie¢ podwojnej nici DNA, w skutek
czego dochodzitoby do niehomologicznego
laczenia koficow i powstawania chromoso-
moéw dicentrycznych oraz aktywacji enzy-
mow nukleolitycznych (BLACKBURN 2005).
Poza tym telomery pelnia jeszcze dodatko-
wo szereg innych funkcji w komorce, mie-
dzy innymi biora udziat w prawidlowym
rozmieszczeniu chromosomow w interfazo-

wym jadrze oraz odpowiadaja za prawidtowy
ich rozdzial w czasie podzialu komoérkowe-
g0 (MADDAR i wspotaut. 2001). Dzialaja one
jak zegar komorkowy, ktOry mierzy historie
replikacji i okresla potencjal proliferacyjny
komorki (BLACKBURN 2001, DUBRANA i wspot-
aut. 2001). Telomery tlumia rowniez eks-
presje genOw potozonych w ich sasiedztwie
(APARICIO i wspotaut. 1991), chociaz ich rola
w wyciszaniu transkrypcyjnym nie jest do
konca wyjasniona.

TELOMERAZA

Pelna struktura holoenzymu telomerazy
nie zostala jeszcze calkowicie opisana. Stan
obecnej wiedzy wskazuje, ze jest to kom-
pleks rybonukleoproteinowy, w sktad ktore-
go wchodzi szereg bialek i czasteczka RNA,
wykazujacy aktywnoS¢ odwrotnej transkryp-
tazy (LUNDBLAD 1998).

Na centrum aktywnosci ludzkiej telo-
merazy sklada sie: telomerazowe RNA (TER
lub TR), telomerazowa odwrotna transkryp-
taza (TERT) oraz dyskerina (DKC) (COHEN i
wspotaut., 2007) (Ryc. 2).

Telomerazowe RNA, TER, zawiera Krot-
ka sekwencj¢ komplementarna do powto-
rzen telomerowych, ktora wykorzystywana
jest jako matryca dla odwrotnej transkryp-
¢ji (GREINER i BLACKBURN 1987, 1989; YU i
wspotaut. 1990). Podjednostka ta rozni si¢
pomiedzy organizmami i sekwencja i roz-
miarem (od 150 nt u Tetrahymena do po-
nad 1200 nt u Schizosaccharomyces pombe),
jednak jej struktura drugorzedowa pozostaje
silnie zakonserwowana (GRAEIDER i BLACK-
BURN 1989, LINGNER i wspolaut. 1994, CHEN
i wspotaut. 2000, LEONARDI i wspotaut. 2008,
WEBB i ZAKIAN 2008).

Jak dotad udato sie zidentyfikowac telo-
merazowe RNA tylko u Arabidopsis thaliana
(CIFUENTES-ROJAS i wspotaut. 2011). U tego
gatunku wystepuja dwie czasteczki TER 1 i
2, kodowane w odrebnych loci i roéznigce sie
w znaczny sposOb sekwencja nukleotydowa.

GAAAUCCCAAAU....
r

TER1

Dyskerina

LAAAUCCCAAAU....

Dyskerina

Ryc. 2. Schemat budowy holoenzymu telomera-
zy u czlowieka (na gorze) i u A. thaliana (na
dole).
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Jednak tylko TER1 jest w istotny sposob za-
angazowane w utrzymanie telomeréw, oraz
stanowi miejsce przylaczenia biatka POT1
(CIFUENTES-ROJAS i wspotaut. 2011).

Druga podjednostke stanowi telomerazo-
wa odwrotna transkryptaza TERT, ktora kata-
lizuje odwrotna transkrypcje telomerowych
powtorzen na matrycy telomerazowego RNA
(LINGNER i wspotaut. 1997). Dotychczas udato
si¢ zidentyfikowa¢ geny kodujace ta podjed-
nostke u wielu réznych organizméw (SYKO-
ROVA i FAJKUS 2009). Charakteryzuje si¢ ona
jednolita budowa u ewolucyjnie odlegtych
organizmow. W budowie TERT wyroznia si¢
cztery domeny: na koficu aminowym i kar-
boksylowym, odwrotnej transkryptazy oraz
wiazaca RNA (KELLEHER i wspotaut. 2002).
Wyizolowana z Arabidopsis podjednost-
ka AtTERT ma wielkoS¢ 131 kDA i zawiera
wszystkie motywy aminokwasowe typowe
dla odwrotnych transkryptaz oraz dodatko-
wo dwa motywy specyficzne tylko dla telo-
meraz (LINGNER i wspotaut. 1997, FITZGERALD
i wspotaut. 1999, OGUCHI i wspoétaut. 1999).
Na podstawie analizy filogenetycznej okreslo-
no rowniez, ze AtTERT wykazuje wigksze po-
dobienstwo do podjednostki TERT czlowieka
niz drozdzy i orzesk6w (OGUCHI i wspotaut.
1999). AtTERT jest kodowana przez gen wy-
stepujacy w pojedynczej kopii, tak samo jak
u czlowieka (KILIAN i wspotaut. 1997, MEYER-
SON i wspolaut. 1997, FITZGERALD i wspoOtaut.
1999, OGUcCHI i wspoétaut. 1999).

U roslin ekspresja telomerazy jest tkan-
kowo i rozwojowo specyficzna. Zachodzi w
tkankach generatywnych, embrionalnych i me-
rystematycznych oraz w komorkach kallusa.
Natomiast aktywnoSci telomerazy jest bardzo
niska lub niewykrywalna w tkankach wegeta-
tywnych (FIZGERALD i wspotaut. 1996, HELLER i
wspotaut. 1996, KILIAN i wspotaut. 1998, RIHA
i wspotaut. 1998, WATSON i RIHA 2010). Wzor
ekspresji telomerazy wykazuje podobienstwo
do opisanego dla zwierzat. Aktywnos¢ telome-
razy jest zwiazana z semikonserwatywna repli-
kacja w fazie S cyklu komorkowego (CHAKH-
PARONIAN i WELLINGER 2003). Na matrycy RNA
zawartego w podjednostce TER, telomeraza
syntetyzuje powtOrzenia telomerowego DNA
wykorzystujac aktywnos¢ odwrotnej transkryp-
tazy podjednostki TERT. W pierwszym etapie
nastepuje rozpoznanie jednioniciowego frag-
mentu telomeru, ogona G, ktory jest wykorzy-
stywany jako starter. Nastepnie zachodzi syn-
teza telomerowych powtOrzen, przesuniecie
na koniec nowo zsyntetyzowanego fragmentu
i wznowienie cyklu syntezy. Etapy te sa po-
wtarzane az do czasu oddysocjowania enzymu
(GREIDER 1995). Aktywnos¢ telomerazy jest Sci-
Sle powiazana z trzeciorzedowa struktura telo-
merow. Proces syntezy moze byC rozpoczety
jedynie wtedy, gdy petla-T zostanie rozwinicta
i pojawi si¢ wolny ,ogon G”. Struktura petli
jest stabilizowana przez kompleks bialek wcho-
dzacych w sktad telosomu (CHAKHPARONIAN i
WELLINGER 2003).

ROLA TELOMERAZY

Podstawowa rola telomerazy opiera si¢
0 opisany powyzej mechanizm. Kompensa-
cja utraty sekwencji telomerow zabezpiecza
je przed erozja, do ktorej dochodzi w przy-
padku braku aktywnoSci telomerazy (KILIAN i
wspotaut. 1995, COLGIN i REDDEL 1999). Ero-
zja telomerow skutkuje niestabilnoScia geno-
mu i wprowadza komorke na droge apopto-
zy (BLACKBURN 2001). AktywnoSc¢ telomerazy
ma rowniez zwiazek z naprawianiem ztama-
nych chromosomow. Sekwencja telomerowa
jest wowczas syntetyzowana od nowa, dzieki
czemu do komorki potomnej przekazywany
jest nieuszkodzony chromosom. Zjawisko to
opisano m.in. w komorkach pszenicy (TSujI-
MOTO i wspotaut. 1999). U ssakow zaobser-
wowano takze, ze w komorkach, w ktorych
przywrocona zostala aktywnoSC¢ telomera-

zy, dochodzi do podniesienia potencjatu re-
plikacyjnego, procesu nowotworzenia oraz
wzrostu przezywalnoSci. Jednakze tym pro-
cesom nie towarzyszy wydluzanie sekwencji
telomerowej (DE LANGE i wspotaut. 1990, Fu
i wspotaut. 2000, ZHU i wspotaut. 2000, BLA-
sCO 2002). Liczne badania wskazuja na nieza-
lezne od telomerow funkcje telomerazy. Pod-
jednostka TERT wykazuje funkcje regulatora
rozwoju zwiazane z Kkontrola odpowiedzi
transkrypcyjnych (CHOI i wspotaut. 2008).
Wraz z RMRP (ang. RNA component of mito-
chondrial RNA processing endoribonuclease)
moze dziatac¢ jako zalezna od RNA polimera-
za RNA (MAIDA i wspotaut. 2009). Potwier-
dzono rowniez role telomerazy w regulacji
apoptozy w sposOb niezalezny od telomeréw
(HAENDELER i wspolaut. 2004).
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KOMPLEKS TELOMEROWY A PROCESY STARZENIA U ROSLIN

Wiele przestanek wskazuje na zwiazek
kompleksu telomerowego ze starzeniem si¢
roSlin. Liczne podobiefistwa w budowie,
funkcji i sposobie utrzymania telomerow w
Swiecie roSlin i zwierzat nasuwaja przypusz-
czenie, ze skracanie telomeroéw w czasie on-
togenezy moze w obydwu przypadkach dzia-
fa¢ jak mechanizm sygnalizujacy starzenie. U
czesci roslin (Hordeum wvulgare, Nicotiana
tabacum) telomery skracaja si¢ w rozwoju
ontogenetycznym tak samo jak u czlowieka
(COUNTER i wspotaut. 1992, KILIAN i wspol-
aut. 1998), natomiast u innych (Melandrium
album, Arabidopsis thaliana, Avena sativa)
pozostaja stabilne (RIHA i wspolaut. 1998,
FITZGERALD i wspotaut. 1999, ZENTGRAF i
wspotaut. 2000). W pracach przegladowych
dotyczacych kompleksu telomerowego wy-
stepuje tendencja do generalizowania wyni-
kow otrzymanych dla Arabidopsis thaliana,
negujacego udzial skracania si¢ telomerow
w sygnalizowaniu starzenia u wszystkich ro-
slin. Bez przeprowadzenia dokladniejszych
badan obejmujacych wiecej gatunkéw i z
uwzglednieniem innych zmian w obrebie
kompleksu telomerowego, wysuniccie takie-
go wniosku wydaje si¢ by¢ przedwczesne.
Prace badawcze z ostatniej dekady wskazu-
ja bowiem na udzial kompleksu telomero-
wego w procesach starzenia sie¢ roslin. Wy-
kazano wystepowanie pozytywnej korelacji
miedzy dlugoScia telomerow i aktywnosScia
telomerazy a spodziewana dlugoScia zycia u
pieciu gatunkéw z rodzaju Pinus (FLANARY i
KLETETSCHKA 2005). Zarowno u Arabidopsis
thaliana, jak i Melandrium album zaobser-
wowano skracanie sie¢ ,ogona G” w raz z roz-
wojem od siewki do dojrzatego liScia. W ko-
morkach ludzkich elementem sygnalizujacym

przejscie do fazy starzenia jest wlasnie stan
sogona G” (RIHA i wspotaut. 2000, STEWARD
i wspotaut. 2003). W liSciach Arabidopsis
thaliana obserwuje si¢ ekspresje specyficz-
nego biatka (ATB2) posrednio wiazacego si¢
z telomerami w czasie przejScia liScia z fazy
poprzedzajacej starzenie do fazy starzenia
(ZENTGRAF i wspotaut. 2000). Wraz z rozwo-
jem korzeni i hypokotyli u Vigna radiata
wykryto zmiennoS¢ kompleksow biatkowych
wiazacych sie z telomerami (LEE i wspotaut.
2000). U zwierzat charakterystyczna budowa
petli-T stanowi jeden z elementéw sygnali-
zujacych komorce przejsScie w kierunku sta-
rzenia, analogiczna struktura zostata opisana
u Pisum sativum (CHAN i BLACKBURN 2002,
CESARE i wspotaut. 2003). Zaobserwowano
rowniez zmiany w kompleksie telomerowym
na skutek starzenia si¢ ziarniakOw pszenicy i
zyta (BUCHOLC i BucHOwICZ 1992, 1995; Bo-
URBIAK i wspotaut. 2007). W obydwu przy-
padkach autorzy obserwowali, iz na skutek
utraty zywotnosci zarodkéw dochodzi do
zaniku sekwencji telomerowych w wysoko-
czasteczkowym DNA, przy jednoczesnym
pojawieniu si¢ ich we frakcji niskoczastecz-
kowej. Powstawanie pozachromosomalnych
elementow telomerowych bylto skorelowane
z 0golna fragmentacja genomu, do ktorej do-
chodzi w czasie przechowywania nasion w
stanie wysuszonym. Obserwowano rowniez,
ze telomery znikaly z frakcji niskoczasteczko-
wej, gdy nasiona przechowywane poddawa-
no 3-6 godzinnej immbibicji. Wedtug auto-
row istnieja rowniez oznaki catkowitej utraty
telomerow w skutek diugotrwalego przecho-
wywania (BucHOLC i BucHOWICZ 1992, 1995;
BOURBIAK i wspotaut. 2007).

Tabela 1. Budowa i dlugos¢ telomerow u roznych organizmow.

Sekwencja powtorzenia

Dlugosc¢ telomeru

Gatunek

Tetrahymena thermophila TTGGGG
Homo sapiens TTAGGG
Saccharomyces cerevisiae TG),,
Arabidopsis thaliana TTTAGGG
Chlorella vulgaris TTTAGGG
Chlamydomonas reinhardii TTTAGGGG
Allium cepa nieznana

20-70 powtorzen
10-15kb
250-350bp

2-9 kb

0,5kb

0,5-1 kb

nieznana
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PODSUMOWANIE

Kompleks telomerowo-telomerazowy jest
od dtuzszego czasu obiektem licznych ba-
dan z zakresu jego budowy i funkcji w ko-
morkach zwierzecych. Spowodowane jest to
zwiazkiem aktywnoSci telomerazy z niektory-
mi procesami nowotworzenia oraz dazeniem
czlowieka do zdobycia wiedzy jak sta¢ sie
nieSmiertelnym. Obecny stan wiedzy o bu-
dowie i funkcji telomeréw, telomerazy i bia-
lek im towarzyszacych w komorkach roSlin-

nych jest nieporéwnywalnie skromniejszy.
Jednakze wypracowane metody badawcze
coraz czesSciej sa stosowane w analizie obiek-
tow nalezacych do krolestwa roSlin. Musimy
rowniez pamictaé, ze dotychczas otrzymane
wyniki wskazuja na wysoki poziom analogii
kompleksu telomer-telomeraza u tych dwoch
grup organizmow, uzasadnione jest, wi€c
oczekiwanie kolejnych odkry¢ zwiazanych ze
Swiatem roslin.

TELOMERY I TELOMERAZA W KOMORKACH ROSLINNYCH

Streszczenie

W budowie i funkcji kompleksu telomerowego
wystepujacego w komorkach roslin i zwierzat, ob-
serwuje si¢ szereg podobiefstw. W jego sktad wcho-
dza telomerowe DNA, bialka telomerowe oraz en-
zym telomeraza. Telomery to struktury zbudowane
z kompleksu biatek i tandemowo powtorzonych se-
kwencji DNA, zlokalizowane na koficach chromoso-
moéw eukariotycznych. Petnia szereg istotnych funk-
cji w komorkach organizmoéw zZywych. Najwazniej-
sza ich rola jest ochrona genomu przed potencjalna
niestabilnoScia. O ile sekwencja telomerowego DNA
jest stosunkowo silnie zakonserwowana nawet u or-
ganizmow odlegltych ewolucyjnie, o tyle kompleks

bialek telomerowych charakteryzuje si¢ duzym zroz-
nicowaniem. Z telomerami wspotdziata telomeraza -
enzym o aktywno$ci odwrotnej transkryptazy, ktory
na matrycy wlasnego RNA dobudowuje na koncach
chromosomo6w sekwencje telomerowe. Istniej wiele
przestanek wskazujacych na udziat kompleksu telo-
merowego w starzeniu sie komorek roslinnych. Jed-
nak dotychczas nie udalo sie w pelni zweryfikowac
tej hipotezy. Wiedza z zakresu budowy i funkgcji telo-
merow i telomerazy w komorkach roslinnych ciagle
pozostaje daleko w tyle za ta uzyskana dla komorek
ssakow.

TELOMERES AND TELOMERASE IN PLANT CELLS

Summary

Both in plants and animals cells several similari-
ties in structure and function of telomere complex
are observed. Telomere complex consists of DNA,
proteins and telomerase. Telomeres are the special
structures composed of proteins and tandem repeat-
ed DNA sequences, localized at the physical end of
eukariotic chromosomes. They carry out many im-
portant functions in the cells. The most important
of their role is to protect the genome from potential
instability. While the telomeric DNA sequence is rel-
atively highly conserved even among evolutionarily

distant organisms, telomeric protein complex has a
great diversity. Telomerase interacts with telomeres.
This enzyme has a reverse transcriptase activity and
based on its own RNA template adds telomeric se-
quences at the ends of chromosomes. There are lots
of indications that telomere complex participates
in the plant cells aging process. But so far this hy-
pothesis has not been fully verified. Knowledge in
the field of structure and function of telomeres and
telomerase in plant cells still remains far behind that
achieved in mammalian cells.
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