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Rośliny wytworzyły szereg mechanizmów odpowiadających za naprawę uszkodzeń oksydacyjnych wywołanych 
reaktywnymi formami tlenu. System naprawy poprzez wycinanie zasad wydaje się głównym system naprawczym 
prowadzącym do zniwelowania zmian wytworzonych przez reaktywne formy tlenu. UUważa się, że dwoma 
ważnymi enzymami odpowiadającymi za usuwanie 8-oksoguaniny są glikozylaza 8-oksoguaniny DNA i glikozylaza 
DNA formamidopirimidyny. Wielu badaczy zauważa zależność pomiędzy nagromadzeniem zmian oksydacyjnych 
w komórce, a aktywnością glikozylazy 8-oksoguaniny DNA i glikozylazy DNA formamidopirimidyny, oraz starzeniem 
się nasion. Potwierdzono, że poziom FPG oraz OGG1 wzrasta podczas imbibicji nasion. Niniejsza praca ma na celu 
przybliżenie działania systemu naprawczego BER w procesie napraw uszkodzeń oksydacyjnych oddziaływujących 
na starzenie się nasion. Celem pracy jest przedstawienie obecnego stanu na temat działania systemu BER (ang Base 
Excision Repair) w naprawie uszkodzeń oksydacyjnych wpływających na starzenie się nasion.

Słowa klucze: system BER, starzenie nasion, ROS, uszkodzenia oksydacyjne, FPG, OGG1

Plants have developed a number of mechanisms that are responsible for repairing the oxidative damage caused by 
reactive oxygen species. The base excision repair system is the main repair system for removing such changes. Herein, 
8-oxoguanine DNA glycosylase and formamidopyrimidine DNA glycosylase are the two enzymes of importance for 
removing 8-oxoG. Researchers have confirmed that FPG and OGG1 levels increase during seed imbibition. Indeed, 
many researchers note the relationship between the accumulation of oxidative changes in the cell and the activity 
of OGG1 and FPG and the aging of seeds. This short review aims at presenting the published data on  the operation 
of the base excision repair system in the process of repairing oxidative damage affecting seed aging.
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Wstęp
Reaktywne formy tlenu (Reactive Oxygen 

Species – ROS) mogą być wytwarzane jako 
produkty uboczne metabolizmu komórki i uważa-
ne są za jedną z głównych przyczyn utraty 
żywotności nasion oraz pogorszenia się ich zdol-
ności kiełkowania (El-Maarouf-Bouteau i wsp., 
2011). W trakcie przechowywania nasion, utrata 
żywotności związana jest z nagromadzeniem się 
pęknięć nici DNA i aberracjami chromosomów, 
co potwierdza związek pomiędzy zmniejszo-
nym kiełkowaniem podczas starzenia się nasion, 
a uszkodzeniami DNA (Waterworth i wsp., 2011). 
ROS indukuje wiele uszkodzeń DNA w tym 
powstawanie modyfikacji guaniny najczęściej 
8-oksoguaniny (8-oksoG), której poziom znacznie 
wzrasta podczas starzenia się nasion. W naprawie 
tych uszkodzeń bierze udział system napraw-
czy BER (Base Excision Repair), w którym 

pośredniczą dwa enzymy FPG (glikozylaza DNA 
formamidopirimidyny) oraz OGG1 (glikozylaza 
8-oksoguaniny DNA) odpowiedzialne za rozpo-
znawanie oraz usuwanie zmian oksydacyjnych. 
Celem pracy jest przybliżenie działania systemu 
naprawczego BER w procesie napraw uszkodzeń 
oksydacyjnych oddziaływujących na starzenie się 
nasion.

1. System naprawczy BER i jego rola w reduk-
cji uszkodzeń oksydacyjnych

Jedną z głównych ścieżek naprawy DNA 
obecną we wszystkich organizmach jest naprawa 
poprzez wycinanie zasad. BER zapobiega muta-
gennym i cytotoksycznym skutkom uszkodzeń, 
które występują w zasadach azotowych DNA, 
a jego rola w utrzymaniu integralności genomu 
jest istotna (Drohat i Coey, 2016). Uszkodzenia 
oksydacyjne takie jak 8-oksoguanina (utleniona 
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forma guaniny) naprawiane są głównie poprzez 
system BER (Zharkov, 2008). Mechanizm napra-
wy BER jest inicjowany przez glikozylazy DNA 
(specyficzne dla danego uszkodzenia), które prze-
cinają wiązanie N-glikozydowe między uszkodzo-
ną zasadą, a deoksyrybozą tworząc w ten sposób 
miejsce apurynowe/apirymidynowe (AP). Następ-
nie niezbędna do usunięcia miejsca AP jest endonu-
kleaza AP, bądź liaza AP, powodująca rozkład 
do oligonukleotydów poprzez rozerwanie wiązań 
fosfodiestrowych wewnątrz łańcucha DNA (Zhar-
kov, 2008). W kolejnym etapie ścieżka naprawy 
może przebiegać w dwojaki sposób za pomo-
cą mechanizmu „krótkiej” bądź „długiej” łaty. 
O wyborze danego mechanizmu decyduje rodzaj 
zaangażowanego enzymu oraz występująca zmia-
na. Mechanizm „krótkiej łaty” generowany jest 
w momencie gdy potrzebna jest wymiana jednego 
niewłaściwego nukleotydu natomiast „długa łata” 
aktywowana jest podczas naprawy 2‒13 nukleoty-
dów. Obie ścieżki wymagają fragmentów oflanko-
wanych poprzez 3’-OH i 5’-dRP. W proces naprawy 
„długiej łaty” jest zaangażowana polimeraza, która 
uzupełnia sekwencje wypychając fragment oflan-
kowany 5’dRP wraz z kilkoma nukleotydami. 
Następnie endonukleaza usuwa wypchnięty przez 
polimerazę fragment. W kolejnym etapie uzupeł-
niona sekwencja zostaje połączona z nicią DNA 
poprzez działanie ligazy. Natomiast w mechanizmie 
„krótkiej łaty” uczestniczy liaza 5’-dRP usuwając 
oflankowane miejsce. Następnie poprzez działanie 
polimerazy DNA oraz ligazy DNA następuje uzupeł-
nienie usuniętego miejsca AP oraz połączenie nici. 
Niestety tożsamość polimerazy DNA zaangażowa-
nej w ten proces nie jest jeszcze do końca pozna-
na. Badacze sugerują, że może być to Polimeraza 
α jednak nie ma co do tego pewności, Niezbędne 
są dalsze badania, które dostarczą więcej informa-
cji na ten temat (Roldan-Arjona T. i wsp., 2019).  
(Rys. 1).

1.1. Glikozylazy
Glikozylazy DNA to enzymy, które rozpozna-

ją uszkodzone lub zmodyfikowane zasady w DNA 
i usuwają je poprzez rozszczepienie wiązania 
N-glikozydowego, które łączy zasady z cukrem 
2-deoksyrybozowym (Brooks i wsp., 2013). Prze-
szukiwanie zasad w łańcuchu DNA ułatwia loka-
lizowanie zmian, które nie zniekształcają znacznie 
ogólniej struktury DNA. Każdy gatunek biologicz-
ny ma kilka różnych glikozylaz DNA (Zharkov, 
2008). Różne rodzaje glikozylaz DNA wyspecja-
lizowane są w wyszukiwaniu konkretnych typów 

uszkodzeń i zmian. W roślinach wykryto cztery 
nadrodziny strukturalne glikozylaz DNA, w tym 
glikozylazę alkiladeniny DNA (AAG), glikozy-
lazę uracylu DNA (UDG), glikozylazy zawierają-
ce motyw helisa-spinka-helisa (HhH-GPD) oraz 
glikozylazy z nadrodziny białek H2TH (Dalhus 
i wsp., 2009). Na szczególną uwagę zasługu-
ją nadrodziny HhH-GPD oraz H2TH. Nadro-
dzina HhH-GPD posiada domenę wiążąca DNA 
w sposób niezależny od sekwencji. Do tej grupy 
enzymów zaliczamy glikozylazy 8-oksoguaniny 
DNA (OGG), które usuwają główne produkty utle-
niania puryny 8-oksoG. Nadrodzina H2TH zawiera 
enzymy dwufunkcyjne mające zdolności przecina-
nia szkieletu cukrowo-fosforanowego (Huffman 
i wsp., 2005). Do tej nadrodziny należy glikozylaza 
DNA formamidopirimidyny (FPG) rozpoznająca 
produkty utleniania 8-oksoG takie jak formami-
dopirymidyny, spiroiminodihydantoinę i guanidy-
nohydantoinę (Kathe i wsp., 2009). Enzymy OGG1 
oraz FPG są zaangażowane w naprawę uszkodzeń 
oksydacyjnych.

1. 2.  Endonukleazy AP
Endonukleazy te hydrolizują wiązanie 5’-3’ 

fosfodiestrowe po stronie 5’ od miejsca AP. W efek-
cie następuje pojedyncze pęknięcie nici z wolnymi 
końcami 3’-OH i 5’-dRP. W genomach rzodkiewni-
ka, ryżu i trzciny cukrowej zidentyfikowano geny 
trzech endonukleaz: ARP (ang. apurinic endonucle-
ase-redox protein), APE1L (ang. apurinic/apyrimi-
dinic endonuclease 1 ) i APE2 (ang. apurinic/
apyrimidinic endonuclease 2 ) (Murphy i wsp., 2009; 
Joldybayayeva i wsp., 2014; Maira i wsp., 2014; 
Cabral Medeiros i wsp., 2019). Endonukleaza ARP 
jest niezbędna  do przetwarzania nacięć produktów 
pośrednich naprawy DNA w starzejących się nasio-
nach. Aktywność liaz OGG1 i FPG podczas napra-
wy 8-oxoG powoduje powstawanie zablokowanych 
końców 3’, które muszą zostać przetworzone do 
końców 3’-hydroksylowych, zanim nastąpi etap 
uzupełnienia luki oraz ligacja DNA.  Endonuklaza 
ARP ma aktywność 3’-fosfodiestrazy, która usuwa 
grupy blokujące końce 3’ (Cordoba-Cañero i wsp., 
2014). 

 1.3. Polimerazy i ligazy 
W syntezie DNA podczas naprawy BER bierze 

udział polimeraza należąca do jednej z trzech rodzin: 
A (eukariotyczna mitochondrialna Pol γ), B (euka-
riotyczna DNA Pol δ, ε, α) oraz X (eukariotyczna 
DNA Pol α, β) (Zharkov, 2008). Niestety badania 
na temat polimeraz biorących udział w naprawie 
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Rys. 1. Mechanizm systemu naprawczego BER – Base Excision Repair

Fig.1. Mechanism of system repair BER - Base Excision Repair

BER u roślin nie są jeszcze na tyle zaawansowa-
ne, aby w pełni scharakteryzować ich działanie. 
W systemie BER uzupełnienie jednoniciowych 
końcówek DNA następuje poprzez aktywność liga-
zy DNA. Enzymy te biorą udział w wielu procesach 
metabolizmu DNA i posiadają zdolność do wytwo-
rzenia wiązania fosfodiestrowego (Tomkinson 
i wsp., 2006). 

2. Rola systemu BER w starzeniu nasion
Nasiona przechowywane długoterminowo 

są podatne na uszkodzenia oksydacyjne wywoły-
wane przez reaktywne formy tlenu (Jeevan Kumar 
i wsp., 2015). W badaniach nad żywotnością prze-
chowywanych nasion buka wykazano, że poziom 
H2O2 jest silnie skorelowany ze zmniejszonym 
poziomem kiełkowania (Ratajczyk i wsp., 2015). 
Wzrost poziomu H2O2 wpływa również negatywnie 
na zdolność kiełkowania u owsa, pszenicy, słonecz-
nika, dębu i bawełny (Kong i wsp., 2015; Kibinza 
i wsp., 2006; Goel i Sheoran, 2003; Romero-Rodri-
guez i wsp., 2018). W badaniach nad Arabidopsis 
thaliana (Chen i wsp., 2012), Medicago trancatula 
(Macovei i wsp., 2011) i Shorea robusta (Chandra 
i wsp., 2018) wykazano, że zwiększony poziom 
8-oksoG wpływa negatywnie na proces kiełkowania 
i prowadzi do przyśpieszonego starzenia się nasion. 
Uszkodzenia oksydacyjne wywołane przez ROS 
w szczególności 8-oksoG są naprawiane poprzez 
system BER, dzięki udziałowi specyficznych enzy-
mów takich jak FPG oraz OGG1. Są to glikozylazy 

DNA, które hydrolizują wiązanie glikozydowe 
między deoksyrybozą a błędną zasadą, uwalniając 
w ten sposób uszkodzoną zasadę i tworząc miejsce 
AP (Roldan-Arjona i Ariza, 2009). Geny FPG 
zostały opisane w A. thaliana oraz trzcinie cukro-
wej (Murphy i George, 2005; Scortecci i wsp., 
2007). Roślinny OGG1 po raz pierwszy został 
wyizolowany i scharakteryzowany u A. thaliana 
(Dany i Tisser, 2001). W badaniach na M. tranca-
tula wykazano, że geny OGG1 i FPG biorą udział 
w mechanizmach naprawy nasion podczas stresu 
oksydacyjnego. Potwierdzono, że poziom ekspresji 
obu genów wzrasta podczas imbibicji. Wskazuje 
to na ich udział w mechanizmach naprawy uszko-
dzeń oksydacyjnych w nasionach (Macovei i wsp., 
2011). 

Wnioski
Starzenie się jest poważnym problemem dla 

utrzymania żywotności nasion podczas długoter-
minowego przechowywania zarówno w warunkach 
naturalnych, jak i bankach genów. Udowodniono, 
że starzenie jest powiązane z szeregiem pogar-
szających się zmian zachodzących na poziomie 
komórkowym, biochemicznym i metabolicznym 
(El-Maaraouf-Bouteau i wsp., 2011). Zrozumie-
nie mechanizmów fizjologii i biochemii zjawi-
ska starzenia się jest niezbędne dla opracowania 
odpowiednich protokołów przechowywania nasion 
dla różnych gatunków roślin (Chen i wsp., 2013; 
Michalak i wsp., 2015). Uważa się, że nadmierna 

Fig.1.Mechanism
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akumulacja reaktywnych form tlenu przyczynia 
się do starzenia nasion podczas długoterminowego 
przechowywania (Chandra i wsp., 2018). System 
BER wydaje się głównym system naprawczym 
prowadzącym do zniwelowania zmian wytworzo-
nych przez ROS. Uważa się, że dwoma ważnymi 
enzymami odpowiadającymi za usuwanie 8-oksoG 
są OGG1 i FPG. Enzymy te działają poprzez 
wyszukanie i wycięcie uszkodzenia oksydacyjne-
go. Wielu badaczy zauważa zależność pomiędzy 
nagromadzeniem zmian oksydacyjnych w komór-
ce, a aktywnością OGG1 i FPG oraz starzeniem 
się nasion. Niestety dokładny mechanizm działania 
tych dwóch enzymów na proces starzenia wywoła-
nego ROS nie jest jeszcze do końca poznany. 
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