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BUDOWA CIALKA PODSTAWOWGO I CENTRIOLI

WSTEP

Rzeska ruchoma wyrastajaca z ciatka
podstawowego to aparat ruchu wyksztalcony
wczesnie w toku ewolucji organizméw euka-
riotycznych. Cho¢ jego poczatki ewolucyjne
nie sa jasne, zaklada sie, ze pojawil sie juz
u ostatniego wspélnego przodka eukarion-
tow, tzw. LECA (z ang. last eukaryotic com-
mon ancestor) (CARVALHO-SANTOS i wspotaut.
2011). Struktura i funkcje cialka podstawo-
wego wraz z rzeska okazaly sie tak wydajne,
ze nie zmienily sie znaczaco w toku ewo-
lucji. U czesci organizmoéw, tzw. ,wyzszych”
grzybow (workowcow i podstawczakéw) oraz
u wiekszosci roslin nasiennych (czyli u or-
ganizmow, ktorych rozmnazanie uniezalezni-
lo sie od dostepnosci wody) organella te zo-
staly utracone. Natomiast u zwierzat zyskaty
dodatkowe funkcje. Zmodyfikowana, niezdol-
na do ruchu rzeska, zwana rzeska czuciowag
badz pierwotng (patrz POPRZECZKO i wspol-
aut. w tym zeszycie KOSMOSU), stala sie
niezwykle istotnym organellum zwigzanym
z przekaznictwem sygnalu w obrebie tkanek
czy calego organizmu. Z kolei przeksztal-
cone cialtko podstawowe stalo sie waznym
elementem, tzw. centrosomu, tworzac jeden
z jego strukturalnych elementow, tzw. cen-
triole. Centrosom w komérkach zwierzecych
pelni istotna role podczas mitozy, w trakcie
ktérej buduje bieguny wrzeciona kariokine-
tycznego, czyli struktury odpowiedzialnej za
rownocenny rozdzial materialu genetycznego
do komoérek potomnych i zapewniajacej sta-
bilno§¢ genetyczna danego organizmu. Pod-
czas interfazy centrosom pelni réwnie waz-
ne funkcje, jako gléwny (cho¢ nie jedyny)
organizator cytoszkieletu mikrotubularnego

(ang. microtubule-organizing centre, MTOC),
majac wplyw nie tylko na ksztalt komorki,
lecz takze na jej polaryzacje i migracje. W
komoérkach tworzacych rzeski (zaréwno ru-
chome jak i czuciowe), ciatko podstawowe
jest nie tylko strukturalnym ,fundamentem”
rzeski, lecz takze miejscem dokowania kom-
pleksow odpowiedzialnych za transport do
wnetrza rzeski. Co wiecej, wyspecjalizowany,
dystalny odcinek ciatka podstawowego wraz
z proksymalng czeScig rzeski (tzw. bariera
rzeskowa, ang. ciliary gate) stanowi rodzaj
sita molekularnego, umozliwiajacego selekcje
i transport do wnetrza rzeski wylacznie bia-
lek do tego miejsca przeznaczonych (patrz
JOACHIMIAK w tym zeszycie KOSMOSU).
Funkcje cialek podstawowych i centrio-
li sa na tyle istotne, ze ich dysfunkcje sa
przyczyna wielu schorzen. Nieprawidlowosci
w budowie lub funkcji cialek podstawowych
lub centrioli obserwowane sa w wielu nowo-
tworach, chorobach uktadu nerwowego, ta-
kich jak gladkomozgowie (ang. lissencepha-
ly) czy matomoézgowie (ang. microcephaly), a
takze niektérych zlozonych zespotach choro-
bowych zwanych ogélnie ciliopatiami.

BUDOWA ZREBU
MIKROTUBULARNEGO CIALKA
PODSTAWOWEGO I CENTRIOLI

Centriola i ciatko podstawowe sa zbu-
dowane w bardzo podobny sposéb. Roéznice
dotycza nie tyle budowy samej tej struktu-
ry, lecz raczej struktur im towarzyszacych.
Szkielet obu organelli stanowi dziewie¢ re-
gularnie rozmieszczonych na obwodzie, pola-
czonych ze sobg tripletow mikrotubularnych,
tworzacych cylindryczna strukture o Sred-

Slowa kluczowe: centriola, ciatko podstawowe, triplet



152 EwA JOACHIMIAK
karyota. Jest tzw. ,bialkiem niezbednym?”,
A bez ktorego komoérki obumieraja (OAKLEY i
200-240 nm wspotaut. 2015). gamma-Tubulina umozli-

koniec dystalny

{J

koniec proksymalny

£

Ryc. 1. Schemat budowy centrioli i cialka podsta-
Wowego.

500-600 nm

A. widok z boku. Widoczne dziewiec tripletow mikrotu-
bularnych potaczonych ze soba i tworzacych cylinder o
dtugosci do 600 nm i szerokosci do 250 nm. B. Prze-
kroj poprzeczny ciatka podstawowego/centrioli (rzut z
gory) w czesci dystalnej (gornej) i proksymalnej (dolnej)
z zaznaczeniem zmiany kata wychylenia tripletow wzgle-
dem siebie.

nicy okoto 200-260 nm i dlugosci 500-600
nm (Ryc. 1A). Na przekroju poprzecznym w
widoku z gory (znad komoérki) mozna zaob-
serwowac, ze triplety wychylaja sie na ze-
wnatrz okregu zgodnie z ruchem wskazowek
zegara (UzZBEKOV i PRIGENT 2007) (Ryc. 1B).
Kat wychylenia tripletow wzgledem siebie
zmienia sie w osi pionowej ciatka podstawo-
wego/centrioli. Najbardziej wychylone wzgle-
dem siebie sa triplety w czesci proksymalnej
(dolnej), a wraz ze zblizaniem sie¢ do kon-
ca dystalnego (goérnego), kat wychylenia sie
zmniejsza (Ryc. 1B). Chociaz sam mikrotu-
bularny cylinder jest struktura symetrycz-
na (symetria promienista), obecnos¢ kom-
pleksow biatkowych przylaczonych wzdtuz
mikrotubul tripletéw powoduje, ze powstata
struktura jest asymetryczna zaréwno w osi
pionowej, jak i w przekroju poprzecznym.

BIALKA BUDUJACE CIALKO
PODSTAWOWE I CENTRIOLE

Glownymi biatkami ciatka podstawowe-
go i centrioli sa budujace mikrotubularny
szkielet, alfa- i beta-tubulina. Procz nich,
w sklad obu struktur wchodza inne, znacz-
nie pozniej zidentyfikowane biatka z rodziny
tubulin: gamma-, delta- i epsilon-tubulina.
gamma-Tubulina, podobnie jak alfa- i beta-
tubulina, jest biatkiem zachowanym w toku
ewolucji u wszystkich zbadanych dotad Eu-

wia nukleacje mikrotubul, czyli rozpoczecie
procesu polimeryzacji tych struktur. O ile
in vitro mozna przeprowadzi¢ polimeryza-
cje mikrotubul bez udzialu gamma-tubuli-
ny (stosujac bardzo wysokie, niefizjologiczne
stezenie heterodimerow alfa-beta-tubuliny),
in vivo wszystkie mikrotubule powstaja z
jej udziatem. Ponadto, odgrywa ona kluczo-
wa role w biogenezie oraz stabilizacji ciatek
podstawowych i centrioli poprzez umozliwie-
nie polimeryzacji tripletow mikrotubul oraz
tworzenie ,czapeczki” na ich koncu proksy-
malnym (GUICHARD i wspétaut. 2010).

gamma-Tubulina pelni w komorce klu-
czowa role zwigzana z tworzeniem struktur
mikrotubularnych, natomiast znacznie poéz-
niej odkryte delta- i epsilon-tubulina pelnig
bardzo wyspecjalizowana funkcje, zwiazang
wylacznie z centriola/ciatkiem podstawo-
wym. Przeprowadzone do tej pory badania
wskazuja, ze delta- i epsilon-tubulina sa
niezbedne do wytworzenia tripletow mikro-
tubularnych. Ich brak skutkuje powstawa-
niem centrioli, w ktorej obecne sa dublety
(podwéjne mikrotubule) (delta-tubulina) lub
singlety (pojedyncze mikrotubule) (epsilon-
-tubulina) (DUTCHER 2003).

Skiad biatkowy cialek podstawowych
i centrioli nie jest do konica poznany. Do
tej pory przeprowadzono kilka badan prote-
omicznych z uzyciem oczyszczonych centro-
somow (ANDERSEN i wspélaut. 2003, JAKOB-
SEN i wspotaut. 2011) lub ciatek podstawo-
wych (KELLER i wspélaut. 2005, KILBURN i
wspoétaut. 2007, FIRAT-KALARAR i wspoélaut.
2014, HAMEL i wspolaut. 2017). Badania
te potwierdzily obecnos¢ biatek z rodziny
tubulin w centrioli i ciatku podstawowym,
a oprocz tego umozliwily identyfikacje kil-
kudziesieciu do nawet kilkuset biatek po-
tencjalnie budujacych te struktury. Bialka,
ktorych nie zidentyfikowano wczesniej w
innych badaniach proteomicznych zosta-
ly nazwane odpowiednio BBC (ang. basal
body/centriole) (KILBURN i wspotaut. 2007),
POC (ang. proteome of centriole) (KELLER
i wspolaut. 2005), BUG (ang. basal-body
proteins with wupregulated genes) (KELLER
i wspotaut. 2005), POB (ang. proteome of
basal body) (HAMEL i wspoétaut. 2017) i
CEP (ang. centrosomal proteins) (JAKOBSEN
i wspoétaut. 2011). W przypadku proteomu
centrosomu i cialek podstawowych komo-
rek ssaczych (ANDERSEN i wspoétaut. 2003,
FIRAT-KALARAR i wspoétaut. 2014) przyjeto
nazwy bialek wczesniej im nadane w in-
nych badaniach. Funkcje wielu zidentyfiko-
wanych w badaniach proteomicznych bia-
lek centrioli/ciatek podstawowych sa nadal
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kompleks protofilamentu Aé

tgcznik Y

ogon fubuli C

czes¢ dystalna

czes¢ proksymalna

gesto usieciowany protofilament C1

Ryc. 2. Budowa tripletu mikrotubularnego ciatka podstawowego i centrioli.

A. Przekrdj poprzeczny. Widoczne tubule A, B i C z wyszczegolnieniem protofilamentow mikrotubularnych (kolor
czarny) i niemikrotubularnych (kolor niebieski). Zaznaczone struktury niemikrotubularne tripletow: wtékna tektyno-
we (kolor fioletowy), mniejsze kompleksy towarzyszace tubuli A i C (kolor pomaranczowy), wieksze kompleksy tubuli
A i C uczestniczace w oddzialywaniach pomiedzy tripletami (kolor zoélty), tacznik Y (kolor czerwony). Szczegbly w
tekscie. B. Zmiany w usieciowaniu protofilamentu C1 w czesci dystalnej i proksymalnej ciatka podstawowego i cen-

trioli.

nieznane. W dalszych rozdzialach omowiona
zostanie rola niektérych z nich.

BUDOWA TRIPLETOW

Kazdy z dziewieciu tripletéow zbudowany
jest z trzech mikrotubul: tzw. tubuli A, B
i C (Ryc. 2A). Badania z uzyciem mikro-
skopii krioelektronowej i usredniania obra-
zow pozwolily szczegoélowo poznac¢ budowe
tripletow cialka podstawowego (LI i wspol-
aut. 2012).

Tubula A, tzw. ,peilna” mikrotubula,
zbudowana jest, podobnie jak klasyczne
mikrotubule cytoplazmatyczne, z 13 pro-
tofilamentow nazwanych Al1-A13 (Ryc. 2A).
Jednak w przeciwienstwie do klasycznych
mikrotubul cytoplazmatycznych o przekroju
kolistym, tubula A jest lekko splaszczona i
ma przekr6j owalny (Fig. 2A). Z taka bu-
dowa tubuli A wiaze sie zrdéznicowanie od-
dzialywan pomiedzy poszczegolnymi proto-
filamentami. Najstabiej oddzialuja ze sobag
protofilamenty znajdujace sie w krzywiznie
splaszczenia, czyli A2-A3 i A9-A10. Nato-
miast najsilniej oddzialuja miedzy sobg
protofilamenty AS5-A7 i A11-A13, czyli te
umiejscowione poza krzywiznag splaszczenia
(Lt i wspoétaut. 2012).

Tubula B zbudowana jest z 10 protofila-
mentow tubulinowych. Ze wzgledu na brak
trzech protofilamentéw, nie tworzy ona za-
mknietego cylindra, lecz oparta jest w po-
staci potokregu na tubuli A. Od strony ze-

wnetrznej tripletu, pierwszy protofilament
tubuli B (tzw. B1) polaczony jest z bezpo-
Srednio z protofilamentem A10 (poprzez od-
dzialywania boczne pomiedzy czasteczkami
tubuliny wystepujace pomiedzy protofilamen-
tami w mikrotubulach). Z kolei od strony
wewnetrznej, protofilament B10 laczy sie z
protofilamentami Al i A13 za posrednictwem

niemikrotubularnych  tacznikéw (Ryc. 2A,
zielone struktury).
Tubula C zbudowana jest lacznie z

10 protofilamentow, z czego, jak wskazu-
je trojwymiarowy model, osiem (C2-C9) to
protofilamenty tubulinowe, a dwa uczest-
niczace w wiazaniu tubuli C do tubuli B
(C1 i C10) zbudowane sa, przynajmniej
czesciowo, z bialek innych niz heterodime-
ry alfa-beta-tubuliny (Ryc. 2A, niebieskie
struktury). Protofilament C1 oddzialuje z
protofilamentem B4, natomiast protofila-
ment C10 z protofilamentem B8 (Ryc. 2A).
Tubula C swoim ksztaltem przypomina tu-
bule B.

Szczegolowa analiza struktury tripletow
wzdtuz ciatka podstawowego wykazata, ze
tubula C zbudowana jest odmiennie w od-
cinku proksymalnym i dystalnym. W strefie
proksymalnej protofilament C1 przypomina
swoja budowa protofilamenty C2-C9 (zbu-
dowane z alfa- i beta-tubuliny) (Ryc. 2B).
Z kolei w czesci dystalnej protofilamentu
C1, jego struktura zmienia sie na rzadziej
usieciowang, co sugeruje, ze zmianie ulega
jego sklad biatkowy (Ryc. 2B). Ponadto, w
czesci dystalnej wykryto dodatkowy, umiej-
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scowiony po zewnetrznej stronie tubuli C,
kompleks biatkowy, ktory jest polaczony z
protofilamentem C1 i rozcigga sie na pro-
tofilamenty C2-4 (Ryc. 3A, kolor pomaran-
czowy) (L1 i wspétaut. 2012). Dotychczas
nie wiadomo, czy w sklad protofilamen-
tu C1 wchodza dimery alfa-beta-tubuliny
i jakie inne biatka moglyby budowac ten
protofilament. Znanych jest kilka biatek,
ktorych brak skutkuje tworzeniem duble-
tow mikrotubul w cialkach podstawowych.
Naleza do nich wspomniana juz delta-
tubulina (DUTCHER 2003) i biatko POCS
(AZIMZADEH i wspoétaut. 2009). Szczegdl-
nie ciekawym biatkiem jest delta-tubulina,
gdyz jej brak powoduje powstawanie ciatek
podstawowych, ktére w czesci dystalnej za-
wieraja triplety, a w czeSci proksymalne;j
dublety mikrotubul (O'TOOLE i wspobtaut.
2003). Mozna zatem przypuszczac, ze czeSC
proksymalna protofilamentu C1, a doklad-
niej czes¢ gesciej usieciowana, zbudowana
jest, przynajmniej czesciowo z delta-tubuli-
ny, ktéra w czesci dystalnej, rzadziej usie-
ciowanej, zastepowana bylaby przez inne
biatko/biatka. Hipoteza ta wymaga jednak
weryfikacji. Wspomniane wczesniej biatko
POCS5 zlokalizowane jest glownie we wne-
trzu czesci dystalnej ciatka podstawowego,
natomiast nie uzyskano dotychczas da-
nych, ktére potwierdzilyby jego lokalizacje
w samych tripletach. Nie wiadomo zatem,
czy POCS uczestniczy bezposrednio w two-
rzeniu tubuli C tripletow, czy tez jedynie
posredniczy w wiazaniu biatek niezbednych
do wytworzenia tubuli C w czesci dystalnej
cialka podstawowego/centrioli.

NIEMIKROTUBULARNE ELEMENTY
TRIPLETOW

Tripletom mikrotubul towarzysza struk-
tury niemikrotubularne. Jak juz wczesniej
wspomniano, co najmniej dwa protofilamen-
ty, Cl1 i C10, zbudowane sa, przynajmniej
czeSciowo, z bialek innych niz alfa- i beta-
-tubulina. Ponadto, tripletom mikrotubul
towarzysza inne, dodatkowe struktury nie-
mikrotubularne. Tubuli A towarzysza trzy
mniejsze i dwa wieksze kompleksy nietubuli-
nowe, natomiast tubuli B jeden wewnetrzny
oraz dwa wspomniane juz laczniki pomie-
dzy protofilamentem B10 a Al. Przy tubuli
C wystepuje wspomniany juz mniejszy, ze-
wnetrzny kompleks w czesci dystalnej (pro-
tofilamenty C1-C4, Ryc. 2A, kolor pomaran-
czowy), a oprocz niego, rowniez wylacznie w
czeSci dystalnej, jeden kompleks wewnetrzny
(protofilamenty C3-C6, Ryc. 2A, kolor poma-
ranczowy) oraz jeden duzy kompleks zwany
ogonem tubuli C (Ryc. 2A, kolor zoélty), kto-
ry jest obecny na calej dlugosci tripletow.

Jeden z mniejszych komplekséw oddzia-
hujacych z tubulg A, umiejscowiony po jej
wewnetrznej stronie przy protofilamentach
Al-A4, oraz kompleks wystepujacy wewnatrz
tubuli B przy protofilamentach B4-B6 (Ryc.
2A, kolor fioletowy), prawdopodobnie uczest-
nicza w nadawaniu ksztaltu tubulom A i
B oraz stabilizacji struktury tripletéw (LI i
wspotaut. 2012). Przypuszcza sie, ze kom-
pleksy te zbudowane sa z tektyn (LI i
wspotaut. 2012). Biatka te wystepuja row-
niez w mikrotubulach obwodowych rzesek
i stabilizuja je mechanicznie (LINCK i wspol-
aut. 2014). Procz tego, tektyny lokalizuja sie
w biegunach wrzeciona podzialowego i cial-
ku srodkowym komoérek w trakcie mitozy, a
ich brak prowadzi do zaburzen w rozdziale
komoérek potomnych (DURCAN i wspélaut.
2008).

Kolejny, mniejszy kompleks towarzyszacy
tubuli A jest zlokalizowany po zewnetrznej
stronie protofilamentéw A8-A10 (Ryc. 2A,
kolor pomaranczowy) i przypuszczalnie bie-
rze udzial w stabilizacji polaczenia pomiedzy
tubulg A i B (L1 i wspétaut. 2012).

Wiekszy kompleks towarzyszacy tubuli A
przy protofilamencie A6 (Ryc. 2A, kolor zol-
ty) bierze udzial w tworzeniu wiazan pomie-
dzy poszczegblnymi tripletami (LI i wspétaut.
2012), jednak wiazania te maja rézny cha-
rakter w zaleznosci od strefy ciatka pod-
stawowego. W strefie proksymalnej triple-
tu kompleks protofilamentu A6 jest nieco
krétszy (130 A) i taczy tubule A z ogonem
tubuli C sasiedniego tripletu. W strefie dy-
stalnej kompleks ten jest dhuzszy (170 A) i
styka sie bezposrednio ze Sciang tubuli C
oddziatujac z protofilamentami C7-C8 (LI i
wspotaut. 2012). Uwaza sie, ze takie zroz-
nicowanie oddzialywan moze by¢ zwiazane
z opisana powyzej zmiana kata wychylenia
tripletéw pomiedzy strefa proksymalna a dy-
stalna (LI i wspélaut. 2012).

Tubuli A towarzyszy jeszcze jeden mniej-
szy kompleks zlokalizowany po przeciwnej
stronie protofilamentu A6 (Ryc. 2A, kolor
pomaranczowy). Nie wiadomo jaka jest jego
funkcja, choé¢ przypuszcza sie, ze moze albo
stabilizowac¢ strukture tubuli A albo by¢
czeScia kompleksu zewnetrznego przy proto-
filamencie A6 (LI i wspotaut. 2012).

Najwickszy kompleks tubuli A, zwany
lacznikiem Y (ang. Y-shaped linker), po-
laczony jest z tubulg A i B (protofilamen-
ty Al, A2 i B10) za pomoca trzonu, kto-
ry rozgalezia sie na trzy ramiona (Ryc. 2A,
kolor czerwony). Ramiona skierowane sa w
strone wewnetrznej czesci ciatka podsta-
wowego, rozciagajac sie na szeroko$é nie-
mal calej luminalnej powierzchni tubul A i
B. Kolejne, przytaczone wzdtuz mikrotubuli
laczniki Y tworza strukture w ksztalcie le-



Budowa ciatka podstawowgo i centrioli

155

woskretnej spirali, ktéra spina i stabilizu-
je oddzialywania pomiedzy tubula A i B.
Z duzym prawdopodobienstwem laczniki Y
odpowiadaja stopom tubuli A (patrz nizej)
(Lt i wspoétaut. 2012). Przypuszcza sie, ze
procz funkcji strukturalnych i stabilizacyj-
nych, lgczniki Y moga odgrywaé znaczacg
role w rekrutacji i organizacji bialek wnetrza
ciatka podstawowego/centrioli (LI i wspotaut.
2012).

Dwa mniejsze niemikrotubularne kom-
pleksy towarzyszace tubuli C (Ryc. 2A, ko-
lor pomaranczowy), zewnetrzny kompleks
przy protofilamentach C2-C4 i wewnetrzny
kompleks przy protofilamentach C3-C6), wy-
stepuja wylacznie w strefie dystalnej i po-
jawiaja sie wraz ze zmiana charakteru pro-
tofilamentu C1 na mniej usieciowany (LI
i wspotaut. 2012). Przypuszcza sie, ze rolg
tych komplekséw jest stabilizacja struktury
tubuli C (LI i wspétaut. 2012).

Wiekszy kompleks towarzyszacy tubuli
C, tzw. ogon tubuli C (Ryc. 2A, kolor zoity),
laczy sie protofilamentami C9-C10 i wytacz-
nie w czeSci proksymalnej uczestniczy w od-
dzialywaniu z tubula A sgsiedniego tripletu
(L1 i wspotaut. 2012).

Skilad wiekszosci niemikrotubular-
nych kompleksow towarzyszacych triple-
tom (précz wspomnianej tektyny i delta-
-tubuliny) nie jest znany. W biologii ciatka
podstawowego mamy zatem do czynienia
z paradoksem. Z jednej strony, dzieki ba-
daniom proteomicznym okreslona zostala
ogélna pula potencjalnych biatek buduja-
cych ciatka podstawowe, z drugiej, dzieki
badaniom 2z uzyciem tomografii i mikro-
skopii krioelektronowej znamy szczegoly
budowy tej struktury. Nie mozemy jednak
na obecnym etapie badan okreslié, poza
nielicznymi wyjatkami, ktére biatka cial-
ka podstawowego lub centrioli wchodza
w sklad poszczegélnych jego elementow
strukturalnych, ani jaka jest ich rola w
tworzeniu, stabilizacji czy regulacji specy-
ficznych funkcji tych organelli.

STRUKTURY TOWARZYSZACE CIALKU
PODSTAWOWEMU I CENTRIOLI

Jak juz wczesniej wspomniano, wokot
ciatka podstawowego i centrioli tworzone
sa struktury, zaréwno mikrotubularne, jak
i niemikrotubularne, ktérych obecnosé¢ za-
pewnia asymetrie ciatka podstawowego w
osi pionowej i poziomej. Szczegolnie bogate
w struktury towarzyszace sa ciatka podsta-
wowe rzesek ruchomych. Ruch rzesek po-
woduje powstawanie sil mechanicznych, kto-
re przenoszone sg na cialka podstawowe.
Obecnos¢ struktur towarzyszacych ciatkom
podstawowym pozwala na utrzymanie stalej

pozycji ciatka podstawowego, zaro6wno w pio-
nie, jak i w poziomie, co w komorkach two-
rzacych wiele rzesek ruchomych umozliwia
skoordynowany ruch tych organelli.

ZROZNICOWANIE BUDOWY CIALKA
PODSTAWOWEGO I CENTRIOLI W OSI
PIONOWEJ

Struktura ciatka podstawowego i centrio-
li nie jest jednolita na caltej dlugosci i wy-
rozni¢c w niej mozna kilka odcinkéw o od-
miennej budowie (Ryc. 3). Stosunek diugosci
poszczegolnych odcinkéw moze sie roézni¢ u
poszczegblnych organizmow.

Najglebiej umiejscowiona w cytoplazmie
jest tzw. strefa proksymalna (ang. proximal
zone) o dhugosci okolo 100 nm. U wielu
organizmow w tej strefie znajduje sie tzw.
struktura kota u wozu (ang. cartwheel), kto-
ra jest pierwszym elementem wytwarzanym
podczas biogenezy ciatka podstawowego/
centrioli i bierze udzial w stabilizacji doj-
rzatych cialek podstawowych u organizmow
jednokomorkowych (WINEY i O’TOOLE 2014).
Co istotne, w centrioli struktura kola u
wozu pojawia sie jedynie na etapie jej two-
rzenia i wraz z jej dojrzewaniem zanika (WI-
NEY i OTOOLE 2014). Nie jest do konca ja-
sne, czy struktura ta wystepuje w ciatkach
podstawowych rzesek ruchomych w komor-
kach ssaczych. Publikacje z lat 70. XX w.
opisujace budowe tych cialek nie wspomi-
naja o szczegélnych strukturach w ich cze-
§ci proksymalnej (ANDERSON 1972). Z drugiej
strony, bardziej wspoélczesne badania wska-
zuja na wystepowanie biatek specyficznych
dla struktury kota u wozu w ciatkach pod-
stawowych rzesek ruchomych komorek na-
blonka orzesionego (podczas gdy brak tych
biatek w dojrzatych centriolach, w tym réw-
niez w centriolach przeksztalconych w cial-
ko podstawowe komorek tworzacych rzeske
pierwotna) (VLADAR i STEARNS 2007).

Nad strefa proksymalna znajduje sie
tzw. strefa sSrodkowa (ang. middle lub cen-
tral core) o dhlugosci okoto 300 nm. Odcinek
ten charakteryzuje sie obecnoscia makro-
kompleksow biatkowych, zwanych stopami
tubuli A (ang. A-tubule feet) lub lacznikami
Y (ang. Y-shaped linker), przylaczonych od
strony wewnetrznej do tripletéw mikrotubu-
larnych i zwréconych w kierunku $wiatla
ciatka podstawowego (WINEY i O’TOOLE 2014)
(Ryc. 3). Wydaje sie, ze réwniez centriole
wyposazone sa w podobne struktury (PAIN-
TRAND i wspolaut. 1992). Sktad biatkowy i
funkcja tych makrokomplekséw w wiekszosci
nie sg znane, cho¢ mozna przypuszczac,
ze biora one udzial w stabilizacji ciatka
podstawowego. Dopiero w 2017 r. udalo
sie zidentyfikowaé¢ pierwsze dwa biatka z
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strefa dystalna
~100 nm

strefa srodkowa
~300 nm

strefa proksymalna
~100 nm
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dystalna
5 \ wypustki dystalne /
witdkna przejsciowe
wypustka subdystalna /
stopa podstawna
strefa
Srodkowa
stopy
tubuli A
struktura strefq

kota u wozu
proksymalna

Ryc. 3. Budowa ciatka podstawowego i centrioli z podzialem na strefy.

A. Przekr6j podluzny przez ciatko podstawowe i centriole. W strefie dystalnej wewnatrz cylindra mikrotubularnego
widoczna struktura kola u wozu (kolor zielony). W strefie srodkowej widoczne tzw. stopy tubuli A (kolor czerwo-
ny). W strefie dystalnej widoczne wypustki subdystalne (stopy podstawne, kolor jasnoniebieski) i wypustki dystalne
(witékna przejsciowe) (kolor niebieski). B. przekréj poprzeczny przez strefy dystalna, srodkowa i proksymalng ciatka
podstawowego/centrioli z zaznaczeniem struktur przedstawionych na przekroju podituznym.

duzym prawdopodobienstwem wystepujace w
stopach tubuli A cialka podstawowego: tzw.
biatko POB15 i POC16 (HAMEL i wspoétaut.
2017). Badanie funkcji POC16 wskazuje,
ze by¢ moze stopy tubuli A uczestnicza nie
tylko w stabilizacji centrioli/ciatka podsta-
wowego. Komoérki ludzkiej linii komorkowe;j
RPE-1, w ktérych wyciszono ekspresje genu
WDR90 (ludzkiego homologu POCI16), rza-
dziej tworzyly rzeski pierwotne, a tworzone
rzeski byly kréotsze niz w komoérkach kontro-
Inych. Przeprowadzone analizy wykazaly, ze
poczatkowe stadia ciliogenezy, takie jak usu-
niecie czapeczki CP110 czy tworzenie strefy
przejsciowej (patrzj POPRZECZKO i wspotaut.
oraz JOACHIMIAK w tym zeszycie KOSMOSU)
przebiegaly w tych komoérkach bez zaklocen.
Wydaje sie zatem, ze zaburzenie funkcjono-
wania stop tubuli A hamuje ciliogeneze na
etapie wydluzania rzeski, cho¢ mechanizm
molekularny nie zostal wyjasniony.

Wnetrze strefy srodkowej ciatka podsta-
wowego wypelnione jest amorficznym mate-
riatem, cho¢ istnieja doniesienia wskazujace,
ze moze on przybiera¢ postac¢ dyskéw (IBRA-
HIM i wspétaut. 2009). Sklad tego materia-
tu jest w wiekszosci nieznany, jedyne dotad
zidentyfikowane biatka tam wystepujace to
centryna i POCS (WINEY i O’TOOLE 2012).
Centryna jest obecna réwniez w innych ob-

szarach ciatka podstawowego/centrioli i bie-
rze udzial w duplikacji cialek podstawowych
u organizméw jednokomorkowych (KOBLENZ
i wspotaut. 2003, STEMM-WOLF i wspoétaut.
2005). Z kolei biatko POCS5, ktore oddziatuje
z centryna, uczestniczy w wydluzaniu cen-
trioli i jest niezbedne do wytworzenia triple-
tow mikrotubularnych (AZIMZADEH i wspol-
aut. 2009).

Najblizszy powierzchni komorki odcinek
ciatka podstawowego, o diugosci okolo 100
nm, zwany jest strefa dystalna (Ryc. 3). W
strefie tej dochodzi do zakonczenia najbar-
dziej zewnetrznych mikrotubul tripletow i
przeksztalcenia ich w dublety (patrz JOACHI-
MIAK w tym zeszycie KOSMOSU). W gornej
czesci strefy dystalnej wystepuja specyficzne
struktury. Naleza do nich umiejscowione na
koncu dystalnym kazdego tripletu struktury
przypominajace swoim ksztaltem zagle, zwa-
ne w centrioli wypustkami dystalnymi (ang.
distal appendages), a w cialku podstawowym
wloknami przejSciowymi (ang. transition fi-
bers). Pod wypustkami dystalnymi/wlékna-
mi przejSciowymi umiejscowione sa struktu-
ry, ktore w centrioli zwane sa wypustkami
subdystalnymi i moga wystepowac¢ w liczbie
od 1 do 9. W cialku podstawowym ponizej
wlokien przejSciowych wystepuje natomiast
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pojedyncza tzw. stopa podstawna (ang. ba-
sal foot).

Liczne doniesienia wskazuja, ze przynaj-
mniej czesSciowo sklad biatkowy wypustek
centrioli i wyrostkéw ciatka podstawowego
(wlokien przejsciowych i stopy podstawne;j)
jest taki sam i uwaza sie, ze struktury te sa
wzgledem siebie homologiczne; wiokna przej-
Sciowe powstaja z przeksztalcenia wypustek
dystalnych a stopa podstawna z przeksztal-
cenia wypustki subdystalnej (GARCIA i RE-
ITER 2016).

ZROZNICOWANIE BUDOWY CIALKA
PODSTAWOWEGO I CENTRIOLI W OSI
POZIOMEJ

Cho¢ podstawowa struktura tripletow
wydaje sie byc¢ identyczna, poszczegolne tri-
plety wykazuja inne powinowactwo do gro-
madzenia specyficznych bialek i organizo-
wania struktur towarzyszacych. Numeracja
tripletéw w obrebie cialka podstawowego
oparta jest o ich zréznicowanie, zwiazane z
przylaczaniem specyficznych makrokomplek-
sow. Poniewaz jednak w réoznych typach or-
ganizmow i komorek struktury te moga byc
odmienne, system numeracji jest niejedno-
rodny. Nie wiadomo dokladnie skad bierze
sie takie zréznicowanie tripletow, wydaje sie
jednak, ze zwiazane jest z globalng polaryza-
cja komoérki (w przypadku organizmow jed-
nokomoérkowych) lub tkanki i moze zalezec
od czynnikéw wewnatrzkomoérkowych lub
zewnatrzkomoérkowych (MEUNIER i AZIMZA-
DEH 2016, TASSIN i wspoélaut. 2016). Ponie-
waz rozmieszczone asymetrycznie struktury
towarzyszace ciatku podstawowemu/centrioli
moga sie znaczaco rozni¢c u poszczegodlnych
organizméw, zapewne powstaly na pdzniej-
szych etapach ewolucji aparatu rzeskowe-
go i ulegly specjalizacji (CARVALHO-SANTOS i
wspoétaut. 2011).

Ciatkom podstawowym i centriolom to-
warzysza takze wspomniane powyzej struk-
tury rozmieszczone symetrycznie (struktura
kota u wozu, widékna przejSciowe/wypustki
dystalne oraz sporadycznie wypustki subdy-
stalne), ktore zwigzane sa ze wszystkimi tri-
pletami. Struktury te sg zachowane u wiek-
szosci organizmow, co wskazuje na ich bar-
dziej pierwotny charakter (CARVALHO-SANTOS
i wspétaut. 2011).

BUDOWA STRUKTURY KOLA U WOZU

Struktura ,kola u wozu” jest jednym z
lepiej poznanych strukturalnie i biochemicz-
nie elementow cialek podstawowych i nie-
dojrzatych centrioli. Struktura ta zbudowana
jest z kilku do kilkunastu lezacych jeden
nad drugim elementéw przypominajacych

ksztaltem kolo wozu. W czesci Srodkowe;j
pojedynczego elementu wyroznia sie kolisty
rdzen, od ktérego odchodzi dziewie¢ ramion
zakonczonych glowkami, ktore tacza sie bez-
posrednio z tripletami mikrotubul ciatka
podstawowego. Strukture kota u wozu two-
rzy kilka bialek, ktore sa silnie zachowane
w toku ewolucji od jednokomérkowych pier-
wotniakéw do czlowieka. Rdzen wraz z ra-
mionami zbudowany jest z czasteczek wiok-
nistego bialtka SAS-6 (ang. spindle assembly
abnormal protein 6), ktéremu towarzyszy
biatko STILT (zwane tez SAS-5 lub Ana2),
natomiast glowki, z biatka Cepl35 (zwane-
go tez BLD10) oraz biatka wiazacego mikro-
tubule tripletow CPAP (zwanego tez SAS-4)
(BANTERLE i GoONczy 2017).

Mechanizm powstawania dziewieciokrot-
nej symetrii ciatka podstawowego diugo
pozostawal zagadka. Jak pokazaly bada-
nia ostatnich lat, symetria ta zwigzana jest
ze struktura bialka SAS-6. Dwie czasteczki
biatka SAS-6 (Ryc. 4A) splataja sie ze soba
tworzac homodimer, zbudowany z globular-
nej glowki i wloknistego ogona (Ryc. 4B).
Glowki homodimerow lacza sie ze soba w

homodimer
biatka SAS-6

monomery
biatka SAS-6

r

C D

dwa homodimery dziewie¢ homodimerdw
biatka SAS-6 biatka SAS-6
* ]

«”

40°

Ryc. 4. Powstawanie dziewieciokrotnej symetrii
promienistej cialtka podstawowego i centrioli.

A. Schemat budowy biatka SAS-6. B Schemat budowy
homodimeru SAS-6. C. Oddzialywanie dwoch homodi-
merow SAS-6 pod katem 40°. D. Dziewie¢ oddziatuja-
cych ze soba pod katem 40° homodimeréow SAS-6 two-
rzy pelny okrag, dajac podstawe do stworzenia struk-
tury ciatka podstawowego/centrioli o dziewigciokrotnej
symetrii promieniste;j.
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taki sposob, ze wilokniste ogony ustawione
sg wzgledem siebie pod katem 40° (Ryc.
4C). Oznacza to, ze dziewieC czasteczek ho-
modimeréow oddzialujac ze soba tworzy pel-
ny okrag (Ryc. 4D) i dlatego we wszyst-
kich znanych organizmach struktury kota
u wozu, a tym samym ciatko podstawowe i
centriola, charakteryzuja sie dziewieciokrot-
na symetrig promienista. Metodami inzynie-
rii genetycznej udato sie uzyskaé¢ zmutowane
warianty biatka SAS-6, ktére in vitro two-
rza dimery ustawiajace sie wzgledem siebie
pod katem innym (mniejszym lub wiekszym)

A

Ryc. 5. Struktury towarzyszace cialkom podstawo-
wym u réznych organizmow.

A. Cialko podstawowe orzeska Tetrahymena, ktore-
mu towarzyszy biegnace w kierunku przodu komorki
wiokno prazkowane (WP), oraz dwie wiazki mikrotubul:
transwersalne (TM) i postciliarne (PM). B. Para ciatek
podstawowych glonu Chlamydomonas, ktérym towarzy-
sza dwie pary mikrotubul korzonkowych (KM) i wlékna
prazkowane (WP). Ciatka podstawowe sa ze soba powia-
zane za pomoca wiloknistej struktury zwanej dystalnym
wioknem prazkowanym (DWP). C. Ciatko podstawowe
ssaka, ktéremu towarzyszy stopa podstawna (SP) wraz
z mikrotubulami kolumnowymi (KLM) oraz wiokno praz-
kowane (WP).

niz 40°. W ten sposéb in vitro wytworzono
struktury kota u wozu zawierajace od 6-10
ramion, zbudowane odpowiednio z 6 do 10
dimeréw SAS-6 (HILBERT i wspoétaut. 2016).
Nalezy jednak pamietacé, ze w przyrodzie ta-
kie struktury nie wystepuja.

MIKROTUBULARNE STRUKTURY
TOWARZYSZACE CIALKU
PODSTAWOWEMU I CENTRIOLI

Cialka podstawowe zawieraja gamma-
-tubuline i w zwiazku z tym maja zdolno-
Sci nukleacyjne. Mikrotubule wytwarzane
wokol ciatka podstawowego pelnia funkcje
stabilizujace, szczegblnie istotne w rzeskach
ruchomych. Liczba i dlugosé mikrotubul
zwiazanych z cialkiem rozni sie u poszcze-
golnych organizméw, ale w danym typie ko-
morek zaréowno liczba, jak i pozycja poszcze-
g6lnych mikrotubul towarzyszacych ciatku
podstawowemu jest stata. Przykladowo, cial-
ka podstawowe u orzeskow wytwarzaja dwie
wiazki mikrotubul, tzw. mikrotubule trans-
wersalne i mikrotubule postciliarne (Ryc.
S5A), u jednokomorkowych glonow Chlamy-
domonas obecne sa dwie wiazki tzw. mikro-
tubul korzonkowych (ang. rootlet microtubu-
les) (Ryc. 5B), a u ssakéw wiazki mikrotu-
bul kolumnowych (Ryc. 5C) i kortykalnych
(BAYLESS i wspotaut. 2016, DUTCHER i O’To-
OLE 2016, GARCIA i REITER 2016). Znacznie
mniej poznane sg struktury mikrotubularne
towarzyszace centriolom. Wynika to z faktu,
ze centriole stanowia cze$S¢ centrosomu i za-
nurzone sa w materiale pericentriolarnym,
zawierajacym wlasna pule gamma-tubuliny,
znacznie wieksza niz ta, ktoéra zwiazana jest
z centriola. Wiekszos¢ mikrotubul cytopla-
zmatycznych powstaje wlasnie w wyniku nu-
kleacji w materiale pericentriolarnym. Zaob-
serwowano natomiast pewna frakcje mikro-
tubul zwigzanych z wypustkami subdystal-
nymi centrioli (TATEISHI i wspotaut. 2013).
Prawdopodobnie mikrotubule te powstajg
niezaleznie od wyrostkow subdystalnych (byc¢
moze w materiale pericentriolarnym), a na-
stepnie sa transportowane i podlaczane do
wyrostkow subdystalnych (TATEISHI i wspot-
aut. 2013). Funkcja tych mikrotubul nie
jest znana.

NIEMIKROTUBULARNE STRUKTURY
TOWARZYSZACE CIALKU
PODSTAWOWEMU I CENTRIOLI

Wsrod struktur niemikrotubularnych to-
warzyszacych ciatkom podstawowym i cen-
triolom wyr6zniamy struktury rozmieszczo-
ne symetrycznie, przy kazdym triplecie, oraz
struktury rozmieszczone niesymetrycznie,
wylacznie przy Scisle okreslonych tripletach.
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Do pierwszej kategorii naleza wspomniane
juz wtokna przejsciowe ciatka podstawowe-
go (Ryc. 5A-C), ktore w przypadku centrioli
zwane sa wypustkami dystalnymi. Budowa
i funkcja wiékien przejsciowych i wypustek
dystalnych oméwiona zostala w odrebnych
artykulach (patrz JOACHIMIAK oraz POPRZECZ-
KO i wspoélaut. w tym zszycie KOSMOSU).
Do drugiej kategorii zalicza sie wiekszoSc
niemikrotubularnych struktur towarzysza-
cych cialkom podstawowym i centriolom,
czyli wytwarzane przez cialka podstawowe
tzw. wlokna prazkowane i stope podstawng
oraz wytwarzane przez dojrzale centriole tzw.
wypustki subdystalne. Nalezy pamietac, ze
niedojrzate centriole nie sa zdolne do two-
rzenia zadnych struktur towarzyszacych, za-
réwno mikrotubularnych, jak i niemikrotu-
bularnych.

WLOKNO PRAZKOWANE

Wiékno prazkowane wystepuje przy cial-
kach podstawowych rzesek ruchomych i
pierwotnych. W zaleznosci od organizmu i
typu komorek przyjmuje roéznag strukture i
lokalizacje. Przykladowo, u orzeskéw, w tym
u Tetrahymena, struktura ta umiejscowio-
na jest po prawej stronie kazdego dojrzatego
ciatka podstawowego (przyjmujac wnetrze ko-
morki za punkt odniesienia) i biegnie w stro-
ne przednia, konczac sie na wysokosci po-
przedzajacego, czyli potozonego blizej przed-
niego konca komoérki, ciatka podstawowego
(WrOoGA i FRANKEL 2012) (Ryc. 5A). Z kolei w
komoérkach glonu Chlamydomonas, wlokna
prazkowane towarzysza czterem wigzkom
mikrotubul korzonkowych, umiejscowionym
w proksymalnej czesSci cialka i biegnacym
w glab cytoplazmy (GEIMER i MELKONIAN
2005) (Ryc. 5B). W komorkach ssaczych
wlokno prazkowane podczepione jest do
proksymalnej czesSci ciatka podstawowego i
biegnie w glab cytoplazmy, niezaleznie od
mikrotubul wspierajacych ciatko podstawowe
(ANDERSON 1972, GARCIA i REITER 2016)
(Ryc. 5C).

Gestos¢ prazkowania zalezy od orga-
nizmu i moze wynosi¢ od 30 nm (u orze-
skow) (FRANKEL 2000) do 70 nm (u ssakéow)
(GARCIA i REITER 2016), co moze wskazywac
na to, ze pomimo pewnych podobienstw
morfologicznych, struktury te wytwarzane
sa z roznych bialek. Jednak sklad bialko-
wy wilokien prazkowanych ciatka podstawo-
wego jest w wiekszosci nieznany. Nieliczne
doniesienia wskazuja, ze wlokna te budo-
wane sa m.in. z niezachowanych w toku
ewolucji biatek specyficznych dla okreslo-
nych grup organizméw, ale wykazujacych
pewne podobienstwo budowy drugorzedowej,
tj. bialek zawierajacych domeny typu super-
helisa (ang. coiled-coil) (GALATI i wspoétaut.

2014). Superhelisy wystepuja m.in. w bial-
kach tworzacych filamenty posrednie, wlok-
na cytoszkieletalne o duzej wytrzymatosci
mechanicznej i umozliwiaja ,owijanie sie”
wokot siebie czasteczek danego bialtka, co
prowadzi do wytworzenia oligomeréw o
strukturze przypominajacej line (SNIDER i
OMARY 2014). Logiczne wydaje sie zatem, ze
wlokno prazkowane, zbudowane z bialek z
domena superhelisa, mogloby funkcjonowac
jako mechaniczny ,wspornik” ciatka podsta-
wowego. Za taka hipoteza przemawiaja dane
doswiadczalne. U orzeska Tetrahymena mu-
tacja biatka DisA, jednego z biatek wlokna
prazkowanego, prowadzi do wytworzenia nie-
prawidlowo zbudowanych wldkien prazko-
wanych i przemieszczenia ciatek podstawo-
wych, co z kolei powoduje desynchronizacje
ruchu rzesek (GALATI i wspélaut. 2014). U
myszy brak jednego z bialek wlokna praz-
kowanego, tzw. rutletyny, wywoluje destabi-
lizacje fotoreceptoréow w siatkéwce (ktore sa
przeksztatconymi rzeskami), co skutkuje ich
przyspieszona degeneracja i utrata wzroku
zwierzecia (GARCIA i REITER, 2016).

STOPA PODSTAWNA CIALKA PODSTAWOWEGO
I WYPUSTKI SUBDYSTALNE CENTRIOLI

Stopa podstawna (ang. basal foot) jest
pojedyncza struktura tworzona przy ciatkach
podstawowych organizmow zwierzecych, nie
wystepuje natomiast przy cialkach podsta-
wowych jednokomoérkowcow. Struktura ta,
umiejscowiona w Srodkowo-dystalnej cze-
Sci ciatka, ksztaltem przypomina wyrastaja-
cy ze Sciany ciatka stozek zakonczony ku-
listym elementem, zwanym czapeczka (Ryc.
S C). Co ciekawe, w ciatkach podstawowych
rzesek pierwotnych, stopa podstawna zda-
je sie powstawac w dowolnej pozycji, nato-
miast w przypadku rzesek ruchomych stopa
podstawna zwrocona jest w kierunku bicia
rzeski. Synchroniczny ruch rzesek zwiazany
jest u ulozeniem stép podstawnych kazdej z
nich w tej samej orientacji, co odbywa sie
podczas roéznicowania nablonka orzesione-
go. W procesie wytwarzania tej tkanki, roz-
nicujace komorki wytwarzaja kilkadziesiat
do kilkuset (50-300) cialek podstawowych,
ktore nastepnie ulegaja orzesieniu. Na po-
czatkowym etapie, tuz po wytworzeniu rze-
sek, stopy podstawne poszczegolnych ciatek
podstawowych skierowane sa w rézne stro-
ny (Ryc. 6). Dopiero ruch rzesek, w potla-
czeniu z aktywacjg szlaku sygnalowego PCP
(ang. planar cell polarity), zwiazanego z po-
laryzacja komoérki i tkanki, powoduje obrot
tych struktur w kierunku przednim (praw-
dopodobnie poprzez ruch calych ciatek pod-
stawowych), co skutkuje uporzadkowanym
(spolaryzowanym) rozmieszczeniem  ciatek
podstawowych i synchronizacja kierunku
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niezrdéznicowany

rbznicowanie

zréznicowany

nabtonek orzesiony nabtonka orzesionego nabtonek orzesiony

Ryc. 6. Schemat réznicowania nablonka orzesionego kregowcow.

A. Nabtonek niezroznicowany. Niebieskie kropki oznaczaja centriole. B. Poczatkowe etapy roznicowania nabtonka.
Na tym etapie uruchomiona juz zostala Sciezka PCP, odpowiedzialna za wytworzenie polarnosci tkanki. Przejawia
sie to zréznicowana lokalizacja pewnych biatek i tym samym wyznaczeniem czesSci przedniej (kolor zielony) i tylnej
(kolor fioletowy) poszczegélnych komorek. Powielone ciatka podstawowe (niebieskie kropki) ulozone sa w przypad-
kowej orientacji i ich stopy podstawne (kolor czerwony) skierowane sa w roézne strony a powstajace rzeski bija w
kierunku zgodnym z ultozeniem stopy. Powoduje to brak synchronizacji ruchu. C. Zroznicowany nablonek orzesiony.
Bicie rzesek w potaczeniu z sygnatami Sciezki PCP powoduje porzadkowanie ulozenia stop podstawnych. W rezul-
tacie wszystkie rzeski (bijace w kierunku potozenia stopy podstawnej) bija w tym samym kierunku i osiggana jest

synchronizacja ich ruchu.

bicia poszczegdlnych rzesek danej komor-
ki (MEUNIER i AzZIMZADEH 2016) (Ryc. 6). Co
wiecej, brak stop podstawnych przy ciatkach
podstawowych roéznicujacego nablonka orze-
sionego (np. spowodowany brakiem biatek
odpowiedzialnych za budowe tej struktury,
wsréd nich Odf2) powoduje, ze mimo uru-
chomienia sygnaléw polaryzacyjnych (wspo-
mniany szlak PCP), ciatka podstawowe nie
podlegaja porzadkowaniu i w rezultacie nie
dochodzi do synchronizacji bicia rzesek (Ku-
NIMOTO i wspoétaut. 2012).

Funkcje stopy podstawnej nie sa do
konca poznane. Ostatnie badania wska-
zuja, ze W czapeczce stopy umiejscowione
jest biatko galektyna-3, ktore jest niezbedne
do wiazania gamma-tubuliny do czapeczki.
Obecnos¢ gamma-tubuliny umozliwia poli-
meryzacje na tej strukturze wspomnianych
wczesniej mikrotubul kolumnowych. Ponad-
to, ich brak (w nabtonku orzesionym mysie-
go mutanta pozbawionego galektyny-3) po-
woduje zahamowanie porzadkowania ciatek
podstawowych. Prowadzi to do utrzymania
cialek podstawowych ze stopami podstaw-
nymi skierowanymi w rézne strony i braku
synchronizacji ruchu rzesek (CLARE i wspol-
aut. 2014).

Stopy podstawne sa takze organizatorami
podblonowej warstwy cytoszkieletu aktyno-
wego, cho¢ mechanizm tego procesu nie jest
jasny. Wydaje sie, ze w organizacje wlokien
aktynowych moze by¢ zaangazowana stabo
zachowana w procesie ewolucji zeta-tubulina

(w literaturze znana takze pod nazwa eta-tu-
buliny). Biatko to, wraz z epsilon-tubulinag,
lokalizuje sie w czapeczce stopy podstawne;j
komoérek nablonka orzesionego Xenopus, a
obnizenie jego poziomu powoduje zaburzenia
kortykalnego i subkortykalnego cytoszkieletu
aktynowego (nie wplywajac jednocze$nie na
wlasnosci mikrotubul zwigzanych ze stopag).
W wyniku takich zaburzen dochodzi do nie-
rownomiernego rozmieszczenia cialek podsta-
wowych, ich dezorientacji i desynchronizacji
ruchu rzesek (MEUNIER i AZIMZADEH 2016).
U ssakéow lozyskowych, w tym u czlowieka,
zeta-tubulina nie wystepuje. Nie ma réwniez
danych, ktore potwierdzityby, ze u ssakéw
stopa podstawna jest organizatorem pod-
blonowego cytoszkieletu aktynowego komo-
rek nablonka orzesionego, wiec nie wiado-
mo, czy opisany u Xenopus mechanizm jest
powszechny, czy tez ograniczony do pewnej
grupy organizmow.

Stopa podstawna jest struktura cha-
rakterystyczna dla cialek podstawowych i
nie wystepuje przy dojrzalych centriolach
w komoérkach nieorzesionych i dzielacych
sie. Dojrzate centriole wytwarzaja natomiast
tzw. wyrostki subdystalne, struktury, ktore
przynajmniej czeSciowo pod wzgledem skla-
du biatkowego i funkcji przypominaja stope
podstawna. W przeciwienstwie do pojedynczo
wystepujacej stopy, wyrostki subdystalne
moga towarzyszy¢ kazdemu tripletowi, zatem
dojrzata centriola wytwarza ich od 1 do 9.
W sklad wyrostkow subdystalnych wchodzi
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biatko Odf2 i epsilon-tubulina oraz nineina i
CEP170. Wydaje sie, ze glowng funkcja tych
struktur jest tworzenie, kotwiczenie i stabi-
lizacja mikrotubul. Nalezy jednak pamietad,
ze glownym organizatorem mikrotubul przy
centrioli jest material pericentriolarny, w
sktad ktorego wchodzi kompleks gamma-tu-
bulinowy i w zwiazku z tym brak wyrostkow
subdystalnych nie wplywa znaczaco na zdol-
nosci nukleacyjne centrosomu, ale powoduje
mniejsza stabilno§¢ mikrotubul centrosomal-
nych (TATEISHI i wspoétaut. 2013).

Streszczenie

Ciatko podstawowe i centriola to struktury homolo-
giczne, ktérych zrab stanowi dziewie¢ mikrotubularnych
tripletow. Mikrotubulom ciatka podstawowego/centrioli
towarzysza liczne struktury mikrotubularne i niemikro-
tubularne. Ich obecno$é¢ nie tylko powoduje polaryzacje
ciatka podstawowego i centrioli, lecz takze umozliwia
ich prawidlowe funkcjonowanie. Przypuszcza sie, ze cial-
ka podstawowe wystepowaly juz u ostatniego wspolnego
przodka eukariontéw, tzw. LECA, a ich budowa i funk-
cja okazaly sie tak wydajne, ze nie zmienily sie znacza-
co w toku ewolucji. Ciatka podstawowe i centriole od-
grywaja istotna role w komorce, a zaburzenia ich liczby,
struktury lub lokalizacji obserwuje sie m.in. w licznych
nowotworach, chorobach ukladu nerwowego czy zlozo-
nych zespotach wieloobjawowych zwanych ciliopatiami.
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STRUCTURE OF BASAL BODY AND CENTRIOLE

Summary

Basal body and centriole are homologous structures, build of nine triplet microtubules. The basal body/centriole
microtubular scaffold is accompanied by numerous structures both microtubular and non-microtubular, which not
only cause basal body/centriole polarization but also allow its proper functioning. It is assumed that basal bodies
were present in last common eukaryotic ancestor, so-called LECA, and their structure and function appeared such

efficient, that they did not change significantly in evolution.

Basal bodies and centrioles play an important role in the cell and the abnormalities in their number, structure
or location are observed in numerous cancers, neuropathies and ciliopathies.

Key words: basal body, centriole, triplet



