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Cytokininy to klasa fitohormonów powiązanych z kluczowymi procesami wzrostu i rozwoju roślin, w tym mającymi 
istotny wpływ na wysokość i cechy składowe plonu. Biosynteza cytokinin jest kontrolowana przez rodzinę genów IPT 
kodujących transferazę izopentenylową, która reguluje pierwszy, limitujący etap syntezy cytokinin. Wyróżnia się dwa 
rodzaje genów IPT: ATP/ADP-IPT i tRNA-IPT. W zależności od rodzaju genu IPT, kodowany enzym inicjuje odrębną 
ścieżkę syntezy. Każda ze ścieżek prowadzi do powstania odmiennego typu cytokinin o różnej funkcji. Analizu-
jąc  zawartość i skład cytokinin w roślinach dostrzeżono szczególne znaczenie trans- i cis-zeatyny w pierwszych sta-
diach rozwoju ziaren zbóż, kluczowych pod względem determinacji wysokości plonu. Te dwie formy cytokinin po-
wstają w wyniku odrębnych ścieżek biosyntezy, a ich udział w rozwoju ziaren jest zależny od gatunku i genotypu. 
W niniejszej pracy przedstawiono znaczenie cytokinin i rodziny genów IPT w budowaniu potencjału plonotwórczego 
roślin. Podsumowano również wiedzę na temat poszczególnych genów IPT pszenicy oraz wzoru ich czasowo- i miej-
scowo-specyficznej ekspresji. W oparciu o te informacje oraz poznaną dotąd aktywność biologiczną cytokinin w po-
szczególnych organach roślin pszenicy i innych gatunków zbóż na różnych etapach rozwoju, wskazano na geny IPT 
o potencjalnie istotnym udziale w determinacji wysokości plonu pszenicy.  

Słowa kluczowe: cytokininy; biosynteza cytokinin; rodzina genów IPT; plon ziarna; pszenica 

Cytokinins are a class of phytohormones associated with key plant growth and development processes, including those 
with a significant influence on plant yield and yield components. Cytokinin biosynthesis is catalysed by isopentenyl-
transferase, an enzyme encoded by the IPT gene family members. There are two types of IPT genes: ATP/ADP-IPT 
and tRNA-IPT. Depending on the IPT gene, the encoded enzyme initiates a separate cytokinin biosynthesis pathway, 
ultimately determining the type of cytokinins produced and, consequently, their function. Both, trans- and cis-zeatin 
are of particular importance in the first stages of cereal grain development, which are crucial in determining grain 
yield. These two cytokinins are produced as a result of separate biosynthesis pathways, and their participation in grain 
development depends on the species and genotypes. This review presents the importance of cytokinins and the IPT 
gene family members in determining the yield potential of plants. We summarize the current status of knowledge on 
the wheat IPT genes and their spatio-temporal expression pattern. Based on this information and the known so far bio-
logical activity of cytokinins in individual organs of developing wheat and other cereal plants, IPT genes with a poten-
tially significant role in determining wheat yield were indicated. 

Keywords: cytokinins; cytokinin biosynthesis; IPT gene family; grain yield; wheat 

Wprowadzenie 

Jedną z obiecujących ścieżek do wykreowania 
wysokoplonujących odmian roślin odpornych na 
zmiany środowiska, jest wykorzystanie regulacji 
cech plonotwórczych przez fitohormony (Nguyen 
i in., 2020). Cytokininy są jedną z klas fitohormo-
nów powiązanych z dużą liczbą kluczowych pro-
cesów wzrostu i rozwoju roślin oraz o udokumen-
towanym w licznych badaniach udziale w mecha-
nizmach adaptacyjnych roślin do zmiennych wa-
runków środowiska (Kieber i Schaller, 2018; Cor-
tleven i in., 2018). Badania z ostatnich lat wskazu-
ją na istotny udział genów metabolizmu cytokinin 
w determinowaniu wielkości plonu zbóż. Jednym 
z pierwszych, opisanych loci cech ilościowych 
wpływających na wielkość i liczbę ziaren ryżu 
jest gen metabolizmu cytokinin, OsCKX2, kodują-
cy enzym dehydrogenazę cytokininy, która degra-
duje trans- i cis-zeatynę (tZ, cZ) oraz izopenteny-
loadeninę (iP) (Ashikari i in., 2005). Wpływ eks-

presji genów CKX na plonowanie potwierdził się 
w badaniach pszenicy, gdzie akumulacja cytokinin 
w ziarniakach pszenicy wynikająca z obecności 
haplotypu a genu TaCKX6-D1, charakteryzujące-
go się obniżoną ekspresją, pozytywnie korelowała 
z ich masą (Zhang i in., 2012). W badaniach wła-
snych wykazaliśmy bardzo duży wpływ genów 
CKX, na cechy plonotwórcze jęczmienia 
(Zalewski i in., 2010; Zalewski i in., 2012; Zalew-
ski i in., 2014; Gasparis i in., 2019) i pszenicy 
(Jablonski i in., 2020; Jablonski i in., 2021a; Ja-
blonski i in., 2021b). 

W celu efektywnego wykorzystania w progra-
mach hodowlanych potencjału, jaki niesie ze sobą 
udział cytokinin w determinacji wysokości plonu, 
kluczowa jest wiedza na temat regulacji metaboli-
zmu cytokinin na poziomie genetycznym (Nguyen 
i in., 2020). U pszenicy profile ekspresji i funkcje 
poszczególnych genów metabolizmu cytokinin są 
w znacznie mniejszym stopniu poznane niż u in-
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nych gatunków zbóż. Spowodowane jest to utrud-
nieniami jakie niesie ze sobą złożoność heksaploi-
dalnego genomu pszenicy (2n=6x=42, AABBDD). 
Prawie każdy z genów ma swoje homeologi, po 
jednym w każdym z trzech subgenomów A, B i D. 
Ponadto każdy z homeologów w danym locus mo-
że podlegać różnym genetycznym i epigenetycz-
nym mechanizmom regulacji, specyficznym dla 
tkanki i fazy rozwoju rośliny (Khlestkina i in., 
2008). W ciągu ostatnich kilku lat prace badawcze 
w tym obszarze znacznie przyspieszyły i dostępne 
są już pierwsze opracowania opisujące niektóre 
aspekty regulacji zawartości cytokinin u pszenicy 
(Song i in., 2012; Chen i in., 2020; Chen i in., 
2021). W tej pracy podsumowana zostanie dostęp-
na aktualnie wiedza dotycząca ekspresji genów 
IPT regulujących pierwszy etap biosyntezy cytoki-
nin i ich potencjalnego wpływu na cechy związane 
z plonowaniem pszenicy. 

Znaczenie cytokinin 

Pierwszą cytokininę odkryto w latach 50. XX. 
wieku. Analizy funkcjonalne wykazały w tym cza-
sie, że jest ona czynnikiem stymulującym podziały 
komórkowe (Miller i in., 1955). Obecnie znany 
jest udział tej grupy związków w regulacji szeregu 
innych procesów związanych z zarówno wegeta-
tywnym jak i generatywnym rozwojem roślin. Cy-
tokininy uczestniczą m.in. w różnicowaniu komó-
rek, przełamują dominację wierzchołkową, pro-
mują formowanie pędów, regulują wielkość orga-
nów, opóźniają starzenie się liści, kontrolują prze-
miany rozwojowe takie jak kiełkowanie i kwitnie-
nie, a także biorą udział w odpowiedzi roślin na 
stresy biotyczne i abiotyczne (Kieber i Schaller, 
2014). 

W komórkach merystemów cytokininy speł-
niają różne funkcje regulacyjne w zależności od 
organu rośliny. W merystemie wierzchołkowym 
pędu stymulują podziały komórkowe i przeciw-
działają dyferencjacji komórek, przez co przyczy-
niają się do zwiększania nadziemnej biomasy ro-
ślin (Sakamoto i in, 2006; Holst i in., 2011). Prze-
ciwne działanie wykazują w merystemach korzeni, 
gdzie inicjując różnicowanie komórek, w konse-
kwencji negatywnie wpływają na architekturę 
i  masę systemu korzeniowego (Dello Ioio i in., 
2007; Werner i in., 2010; Ramireddy i in., 2018).  

Cytokininy, regulując rozwój organów genera-
tywnych, a tym samym determinując wielkość 
kwiatów, czas kwitnienia czy formowania zaląż-
ków, rozwój i dojrzewanie nasion, mają bezpo-
średni wpływ na wielkość plonu roślin. Indywidu-
alna masa ziaren zbóż determinowana jest liczbą 
komórek endospermy i poziomem ich wypełnie-
nia. Cytokininy korzystnie wpływają na te cechy 
stymulując podziały komórkowe i wzmacniając 
transfer asymilatów do komórek endospermy 
(Rijavec i in., 2011; Terceros i in., 2020; Nguyen 
i  in., 2021). 

Regulacyjne właściwości cytokinin są wyko-
rzystywane w odpowiedzi roślin na różnego ro-
dzaju stresy środowiskowe, jak np. susza, zbyt 
silne naświetlenie, niska i wysoka temperatura czy 
niedobór/nadmiar składników pokarmowych 
w podłożu. Geny metabolizmu cytokinin dyna-
micznie reagują na zaistniałe warunki stresowe 
oraz na inne fitohormony (Cortleven i in., 2018). 

Udział cytokinin w procesach rozwojowych 
i adaptacyjnych roślin potwierdzają analizy se-
kwencji promotorowych genów metabolizmu cy-
tokinin przeprowadzonych u rzodkiewnika, ryżu 
i pszenicy. Wykazały one obecność motywów 
i elementów rozwojowo-regulatorowych oraz ele-
mentów cis-regulatorowych, powiązanych z odpo-
wiedzią roślin na abiotyczne i biotyczne czynniki 
stresowe oraz z regulacją fitohormonalną (Ghosh 
i in., 2018; Shoaib i in., 2019; Iqbal i in., 2022). 

Rodzaje i metabolizm cytokinin 

Cytokininy występują u roślin w przynajmniej 
32 formach (Kisiala i in., 2019), które różnią się 
pomiędzy sobą strukturą, biochemicznymi właści-
wościami, aktywnością biologiczną oraz możliwo-
ściami transportu pomiędzy organami rośliny 
(Durán-Medina i in., 2017; Nguyen i in., 2020). 
Właściwości te mogą być modulowane w wyniku 
reakcji enzymatycznych  zmieniających formy 
cytokinin (Kieber i Schaller, 2014). Wszystkie 
związki należące do tej grupy fitohormonów to 
pochodne adeniny z łańcuchem bocznym w pozy-
cji N6, mającym postać łańcucha izoprenowego 
lub aromatycznego. W roślinach wyższych znacz-
nie powszechniej występują cytokininy izopreno-
we, dlatego prowadzone badania pod względem 
funkcji i ścieżek metabolicznych cytokinin doty-
czą w znacznej przewadze tej grupy (Kamada-
Nobusada i Sakakibara, 2009; Hluska i in., 2021). 
Cytokininy izoprenowe można podzielić na cyto-
kininy typu tZ, cZ, iP i dihydrozeatyny (DZ). Po-
szczególne typy różnią się pod względem obecno-
ści lub braku grupy hydroksylowej na końcu łań-
cucha izoprenowego oraz jej stereoizometrycznej 
pozycji (Kamada-Nobusada i Sakakibara, 2009). 
Metabolizm i aktywność biologiczna danych ty-
pów cytokinin są definiowane przez poszczególne 
modyfikacje łańcucha bocznego (Kiba i in., 2013; 
Hluska i in., 2021). Za aktywne biologicznie, czyli 
zdolne do efektywnego wiązania się z receptora-
mi, uznawane są głównie cytokininy w formie 
wolnych zasad (Kiber i Schaller, 2014; Romanov 
i Schmülling, 2021), jednak istnieją również bada-
nia dokumentujące wiązanie się z receptorami 
w formie rybozydów (Jaworek i in., 2020; Ma-
tušková i in., 2023). 

Homeostaza cytokinin w roślinie jest złożona 
i zależy głównie od enzymów odpowiadających za 
ich kluczowe szlaki metaboliczne, przede wszyst-
kim biosyntezę, aktywację, inaktywację, reakty-
wację i degradację cytokinin (Nguyen i in., 2021). 
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Każda grupa enzymów kodowana jest przez od-
rębną rodzinę genów, a poszczególne geny w da-
nej rodzinie mogą być funkcjonalnie scharaktery-
zowane w oparciu o czasowo-przestrzenny wzór 
ich ekspresji (Sakamoto i in., 2006). W ostatnich 
latach opublikowano wiele prac dotyczących ge-
nów metabolizmu cytokinin. Nguyen i in. (2021) 
podjęli temat biosyntezy cytokinin w różnych ga-
tunkach roślin wyższych. Sakakibara (2021) opisał 
biosyntezę, aktywację i transport cytokinin, a 
Chen z zespołem omówili temat aktywacji cytoki-
nin w różnych gatunkach roślin (Chen i in., 2022) 
oraz inaktywacji i reaktywacji (Chen i  in., 2021) i 
degradacji (Chen i in., 2020) cytokinin w pszeni-
cy.  

Podobnie jak geny metabolizmu cytokinin ule-
gają czasowo-przestrzennej ekspresji, tak i po-
szczególne typy cytokinin mają charakterystyczne 
miejsca biosyntezy/gromadzenia w roślinie 
(Rijavec i in., 2011; Nguyen i in., 2021; Ptošková 
i in., 2022). Identyfikacja cytokinin w wiązkach 
przewodzących, liściach i korzeniach umożliwiła 
zaobserwowanie zróżnicowanego transportu róż-
nych typów cytokinin w różnych kierunkach. 
W soku floemowym dominowały cytokininy typu 
iP przemieszczane systemowo lub z pędów do 
korzeni, a w soku ksylemowym cytokininy typu tZ 
transportowane z korzeni do pędów (Corbesier 
i in., 2003; Hirose i in., 2008; Kudo i in., 2010; Ko 
i in., 2014; Osugi i in., 2017). Transport polarny 
poszczególnych typów cytokinin może być wyja-
śniony zróżnicowanym powinowactwem do trans-
porterów cytokinin zlokalizowanych w obrębie 
wiązki przewodzącej (Hirose i in., 2005; Hirose 
i in., 2008; Kang i in., 2017) oraz zróżnicowaną 
aktywnością enzymów kodowanych przez rodzinę 
genów metabolizmu cytokinin, CYP735A, w róż-
nych organach roślin. Geny te kodują enzym prze-
kształcający cytokininy typu iP do tZ poprzez do-
danie grupy hydroksylowej na końcu łańcucha 
izopentenylowego. Wykazano, że geny CYP735A 
ulegają silnej ekspresji w korzeniu; natomiast 
w liściach ich poziom ekspresji był znacznie niż-
szy lub niewykrywalny (Takei i in., 2004; Kiba 
i in., 2013). Występowanie w wiązkach przewo-
dzących poszczególnych typów cytokinin oraz 
zróżnicowanie ich form w obrębie danego typu 
mogą być różne w zależności od gatunku rośliny 
i  warunków środowiska (Hirose i in., 2008; Osugi 
i in., 2017; Veselov i in., 2018). 

Transferaza izopentenylowa 

Pierwszym, kluczowym etapem biosyntezy 
cytokinin izoprenowych jest przyłączenie łańcu-
cha izopentenylowego do cząsteczki ADP, ATP lub 
tRNA. Reakcję tę katalizuje enzym transferaza 
izopentenylowa. Wielokrotnie podejmowano pró-
by wyizolowania i scharakteryzowania tego enzy-
mu u roślin, jednak napotykano trudności ze 
względu na jego niską koncentrację i niestabilność 

(Ghosh i in., 2018). Transferaza izopentenylowa 
kodowana jest przez rodzinę genów IPT, wśród 
których wyróżnia się dwie odrębne grupy:       
ATP/ADP-IPT i tRNA-IPT. Za biosyntezę de novo 
cytokinin typu iP, tZ i DZ odpowiadają geny   
ATP/ADP-IPT, które kodują enzym wykorzystują-
cy preferencyjnie ATP lub ADP jako substraty. 
Geny tRNA-IPT są odpowiedzialne za biosyntezę 
cytokinin typu cZ, która odbywa się poprzez trans-
fer grupy izopentenylowej do pozycji N6 adeniny 
w cząsteczce tRNA (Miyawaki i in., 2006; Kieber 
i Schaller, 2014).  

W genomie pszenicy zidentyfikowano 9 pod-
stawowych genów IPT, z których większość jest 
obecna we wszystkich trzech subgenomach A, B 
i  D. Wyjątek stanowi TaIPT4, który występuje 
jedynie w genomie B (Shoaib i in., 2019; Wang 
i  in., 2023). U diploidalnego rzodkiewnika, kuku-
rydzy i ryżu zidentyfikowano podobną liczbę ge-
nów IPT, odpowiednio 9, 9 i 10 (Miyawaki i in., 
2006; Brugière i in., 2008; Sakamoto i in., 2006). 
Większość składa się z jednego egzonu. Wyjątka-
mi są TaIPT10, którego homeologi mają po dwa 
egzony oraz TaIPT9, mający w swojej sekwencji 
11 egzonów. Długości sekwencji aminokwaso-
wych kodowanych przez geny TaIPT wynoszą od 
280 do 466 reszt. (Shoaib i in., 2019; Wang i in., 
2023).  

Wśród genów IPT rzodkiewnika, dwa z nich, 
AtIPT2 i AtIPT9 rozpoznano jako tRNA-IPT. Tę 
klasyfikację potwierdzają badania, w których 
u podwójnych mutantów atipt2 9 stwierdzono spa-
dek zawartości cZ w roślinach do niewykrywalne-
go poziomu. U pojedynczych mutantów atipt2 
i atipt9 obserwowano obniżenie poziomu cZ 
w stosunku do osobników nietransformowanych. 
U żadnego z mutantów nie stwierdzono zmian 
w zawartości cytokinin typu iP i tZ. U mutantów 
atipt9 i atipt2 9 często występował efekt fenotypo-
wy w postaci chloroz (Miyawaki i in., 2006). Oby-
dwa geny ulegają ekspresji w całej roślinie, a naj-
wyższy jej poziom obserwowano w tkankach me-
rystematycznych. Zauważono również, że poziom 
ekspresji tych genów nie zmieniał się pomimo 
traktowania roślin solami mineralnymi zawierają-
cymi różne stężenia azotu, auksynami i cytokini-
nami, podczas gdy poziomy ekspresji wszystkich 
pozostałych genów AtIPT zmieniały się w odpo-
wiedzi na przynajmniej jeden z wymienionych 
czynników (Miyawaki i in., 2004). Na podstawie 
przeprowadzonych analiz filogenetycznych se-
kwencji genów IPT pszenicy, rzodkiewnika, ryżu 
i kukurydzy można wnioskować, że u pszenicy do 
grupy genów tRNA-IPT należą geny TaIPT9           
i TaIPT10 (Shoaib i in., 2019; Wang i in., 2023). 

Występowanie dwóch odmiennie regulowa-
nych ścieżek syntezy cytokinin, stwierdzona niska 
aktywność biologiczna cZ w porównaniu do iP 
i tZ oraz obserwacje wyniesione z badań na mu-
tantach atipt rzodkiewnika przyczyniły się do wy-
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sunięcia hipotezy, że geny ATP/ADP-IPT i cytoki-
niny typu iP/tZ mogą być powiązane z regulacją 
organogenezy i odpowiedzią na stresy środowi-
skowe, a geny tRNA-IPT oraz związane z nimi 
cytokininy typu cZ odgrywają głównie rolę genów 
metabolizmu podstawowego (Wang i in., 2020). 
Jednak cZ nie zawsze wykazuje niską aktywność 
biologiczną. Zaobserwowano zdarzenia, w któ-
rych wiązała się z wybranymi receptorami cytoki-
nin podobnie efektywnie jak pozostałe wolne za-
sady (Yonekura-Sakakibara i in., 2004; Choi i in., 
2012). Preferencje receptorów do wiązania okre-
ślonych form cytokinin różnią się pomiędzy ga-
tunkami i poszczególnymi organami roślin 
(Spichal i in., 2004; Yonekura-Sakakibara i in., 
2004; Stolz i in., 2011; Choi i in., 2012; Daudu 
i in., 2017). Wskazuje to na konieczność indywi-
dualnego podejścia do gatunku i odpowiedniego 
doboru analizowanego materiału w badaniach do-
tyczących metabolizmu cytokinin. 

Analizy poziomu ekspresji rodzin genów 
w różnych organach i tkankach rozwijających się 
roślin pozwalają na uzyskanie wstępnej ich cha-
rakterystyki i przypuszczalnej roli w rozwoju. 
Pierwsze i dotąd najbardziej obszerne badanie po-
ziomu ekspresji genów IPT pszenicy wykonali 
Song i in. (2012). Sprawdzili poziom ekspresji 
pięciu genów IPT (TaIPT2, TaIPT3, TaIPT5, Ta-
IPT7 i TaIPT8) w rozwijających się kwiatosta-
nach, liściach flagowych i dojrzewających ziarnia-
kach. Specyficznym wzorem ekspresji w bada-
nych tkankach wyróżniły się geny TaIPT2, TaIPT5 
i TaIPT8. Wszystkie trzy wykazywały wzmożoną 
ekspresję od momentu rozpoczęcia pylenia, a naj-
wyższy poziom ekspresji obserwowano w 2 dniu 
po zapyleniu (DAP ang. days after pollination). 
Najbardziej gwałtowny i zarazem najwyższy skok 
poziomu ekspresji w porównaniu do pozostałych 
genów zaobserwowano dla genu TaIPT2. Jego 
wzmożona ekspresja utrzymywała się od rozpo-
częcia pylenia do 7 DAP. Tak silna specyficzność 
względem jednego etapu rozwojowego sygnalizu-
je, że TaIPT2 może pełnić szczególnie istotną rolę 
w pierwszych dniach rozwoju ziarna pszenicy. 
Potwierdzają to badania Nguyen i in. (2020), 
w których stwierdzono, że odmiany wysokoplonu-
jące miały około 2-krotnie wyższy poziom ekspre-
sji TaIPT2 w ziarnach kłosów 1–2 DAP niż słabiej 
plonujące odmiany. Geny TaIPT5 i TaIPT8 dodat-
kowo wykazywały wzmożoną ekspresję podczas 
rozwoju kwiatostanu. Gen TaIPT8 miał wyższy 
poziom ekspresji we wczesnej fazie rozwoju, kie-
dy kwiatostan był długości około 0,5–2 cm; gen 
TaIPT5 ulegał wyższej  ekspresji później, w kwia-
tostanie długości około 10 cm. Wzmożona ekspre-
sja na tym etapie rozwoju wskazuje, że geny     
TaIPT5 i TaIPT8 mogą mieć dodatkowo wpływ na 
wielkość kłosów/ liczbę kłosków w kłosie, pod-
czas gdy aktywność genów IPT w pierwszych 
dniach po zapyleniu prawdopodobnie przekłada 

się na końcową liczbę ziaren, wspierając zapłod-
nienie oraz wielkość ziaren w wyniku stymulacji 
podziałów komórkowych przez cytokininy. Geny 
TaIPT3 i TaIPT7 miały bardzo niski poziom eks-
presji w niemal wszystkich badanych próbkach, co 
sugeruje, że nie odgrywają one znaczącej roli 
w  rozwoju generatywnym pszenicy (Song i in., 
2012; Terceros i in., 2020). Graficzne przedsta-
wienie specyfiki ekspresji genów TaIPT w okre-
ślonych organach zaprezentowano na Rys. 1.  

Wzmożona ekspresja genów TaIPT w rozwija-
jących się ziarnach zbiega się w czasie z obserwo-
waną u nich akumulacją cytokinin. Nguyen i in. 
(2020) zbadali, że najwyższa, ogólna zawartość 
cytokinin występowała w ziarnach z kłosów 1–2 
i  4 DAP, przy czym w kłosie 4 DAP wystąpiła 
najwyższa zawartość aktywnych cytokinin w for-
mie wolnych zasad. Wśród nich, u wszystkich 
badanych odmian dominowały tZ i cZ. Podobne 
wyniki wskazujące na istotną rolę tych dwóch izo-
merów zeatyny na wczesnym etapie rozwoju zia-
ren uzyskano u ryżu (Takagi i in., 1989; Yang i in., 
2002) i jęczmienia (Powell i in., 2013). Wczesne 
stadia  rozwoju ziarna trwające od momentu poja-
wienia się liścia flagowego do 7 DAP to okres 
krytyczny w determinacji wysokości plonu zbóż 
(Terceros i in., 2020; Beznec i in., 2021). Zbiegają 
się one w czasie z etapem intensywnych podzia-
łów komórkowych, wspomnianym w poprzednim 
akapicie, podczas którego determinowana jest 
liczba komórek endospermy (Yu i in., 2016) oraz 
z  translokacją asymilatów z liści do rozwijających 
się nasion, rozpoczynającą się od momentu pyle-
nia (Ma i in., 2023). 

Jedna z trzech badanych przez Nguyen i in. 
(2020), wysokoplonujących odmian pszenicy róż-
niła się znacząco od pozostałych składem i ogólną 
zawartością cytokinin. W stadium kłosa 4 DAP tZ 
występowała w ziarnach na bardzo niskim pozio-
mie, natomiast zawartość cZ była niemal 2-krotnie 
wyższa niż u pozostałych odmian. Różniła się tak-
że istotnie zawartością kwasu abscysynowego 
(ABA) – fitohormonu biorącego udział w odpo-
wiedzi na stresy środowiskowe. W przypadku tej 
odmiany poziom ABA zaczął podnosić się na 
wcześniejszych etapach rozwoju ziarniaków niż 
u pozostałych odmian. Cytokininy biorą również 
udział w odpowiedzi roślin na stresy biotyczne 
i abiotyczne. Często w wyniku stresu dochodzi do 
negatywnej regulacji ekspresji genów IPT oraz 
wyraźnego spadku poziomu cytokinin (Cortleven 
i in., 2018; Pavlu i in., 2018). Możliwe, że pod-
czas wzrostu badanych roślin zaistniał pewien 
czynnik stresowy, który w konsekwencji spowo-
dował zahamowanie syntezy tZ. Rolę tej aktywnej 
cytokininy mogła przejąć cZ, dzięki czemu rośliny 
nie poniosły strat w plonie nasion (Nguyen i in., 
2020). Na możliwość takiej adaptacji funkcji 
przez cZ w warunkach stresowych wskazał 
Schäfer i in. (2015). 
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Rys. 1. Ekspresja genów TaIPT w siewkach (A) oraz w kłosach i liściach flagowych w różnych fazach rozwoju rośliny 
pszenicy (B). Litery w indeksie górnym przy nazwach genów odnoszą do źródła informacji: Song i in., 2012 (a), Nguyen 

i in., 2020 (b), Wang i in., 2023 (c). Geny TaIPT zbadane przez Wang i in. (2023) zostały podane zgodnie z nazewnic-
twem stosowanym przez Song i in. (2012), Shoaib i in. (2019) i Nguyen i in. (2020). W nawiasach podano oryginalną nu-

merację stosowaną przez autorów. Przygotowany w BioRender.com 
Fig. 1. Expression of TaIPT genes in seedlings (A), spikes, and flag leaves at different stages of wheat plant growth (B). 
The superscript letters after gene names refer to the source: Song et al., 2012 (a), Nguyen et al., 2020 (b), Wang et al., 

2023 (c). The TaIPT genes investigated by Wang et al. (2023) are named consistently with the names used by Song et al. 
(2012), Shoaib et al. (2019), and Nguyen et al. (2020). The names given by the authors are in parentheses. Created with 

BioRender.com  

Modyfikacje genetyczne 

Pozytywny wpływ cytokinin na plonowanie 
oraz ich udział w odpowiedzi roślin na stresy śro-
dowiskowe jest powodem, dla którego podejmuje 
się próby modyfikacji ich stężenia w roślinie po-
przez egzogeniczną aplikację lub manipulację ich 
metabolizmem na poziomie genetycznym. Więk-
szość prowadzonych badań związanych z inakty-
wacją wybranych genów z rodziny IPT lub wpro-
wadzaniem (poprzez transformację genetyczną) 
nowych genów IPT w celu ich nadekspresji w róż-
nych gatunkach roślin przekładały się głównie na 
obserwowane efekty uwrażliwienia lub podniesie-
nia tolerancji roślin na stresy środowiskowe 
(Nguyen i in., 2021). Badania u rzodkiewnika, 
ryżu i kukurydzy wykazały, że nadekspresja ge-
nów IPT w wyniku wprowadzenia nowego genu 
IPT do genomu, może podnieść tolerancję roślin 
na stresy osmotyczne i/lub opóźnić starzenie liści 
(Rivero i in., 2007; Peleg i in., 2011; Reguera i in., 
2013; Décima Oneto i in., 2016; Song i in., 2022). 
Efekty nadekspresji wprowadzonego genu IPT są 
bardzo różne w zależności od zastosowanego pro-
motora kontrolującego ich ekspresję. W bada-
niach, w których zastosowano promotory konsty-
tutywne, często obserwowano systemiczny wzrost 
poziomu cytokinin i niecelowe zmiany wzrostu, 

jak nadmierne rozgałęzianie czy hamowanie wzro-
stu korzeni (Jameson i in., 2016). Systemiczny 
wzrost poziomu cytokinin możliwy był także 
w przypadku zastosowania tkankowo-
specyficznego promotora - obserwowano, że nad-
miar cytokinin był transportowany do innych or-
ganów oddalonych od miejsca syntezy (Atkins 
i in., 2011). W badaniach dotyczących odporności 
na stresy środowiskowe zauważono, że w zależno-
ści od zastosowanego promotora w transgenicz-
nym konstrukcie, a dokładniej od warunków jego 
aktywacji, podniesiona ekspresja IPT mogła po-
wodować obniżenie lub też podniesienie zawarto-
ści ABA. Tym samym modyfikowała w różny spo-
sób homeostazę hormonalną roślin (Nguyen i in., 
2021). 

Przeprowadzono również kilkukrotnie modyfi-
kacje genetyczne pszenicy związane z genami 
IPT. Przykładem jest transgeniczna pszenica 
z wprowadzonym, metodą biolistyczną, genem 
IPT pochodzącym z Agrobacterium tumefaciens 
pod promotorem SARK, która wykazywała wyraź-
nie niższą stratę plonu w warunkach suszy w  po-
równaniu do osobników nie transformowanych 
(Beznec i in., 2021). Joshi i in. (2019) wprowadzi-
li do pszenicy gen IPT z A. tumefaciens pod tkan-
kowo-specyficznym promotorem AtMYB32xs. 
Otrzymane rośliny miały opóźnione starzenie liści 
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oraz zwiększoną tolerancję na niedobór wody. 
Wang i in. (2023) wykorzystując system CRISPR-
Cas9 dezaktywowali wszystkie homeologi genu 
TaIPT8 (poprzednio TaIPT5 u Song i in., 2012, 
Nguyen i in., 2020 i Shoaib i in., 2019) oraz uzy-
skali rośliny z nadekspresją genu TaIPT8 warun-
kowaną stresem suszy (PNAC48::TaIPT8). W mu-
tantach taipt8 stwierdzono znaczący spadek pozio-
mu tZ, podniesienie poziomu cZ oraz zwiększenie 
wrażliwości na stres suszy. W liniach transgenicz-
nych z nadeskpresją genu TaIPT8 stwierdzono 
zwiększoną tolerancję na wystąpienie niedoboru 
wody. Przytoczone badania pokazują, że podnie-
siony poziom ekspresji genów IPT może mieć ko-
rzystny wpływ na tolerancję stresu suszy przez 
pszenicę. 

Podsumowanie   

Przedstawione w pracy przeglądowej badania 
pozwalają wysunąć wniosek, że modyfikacje ge-
netyczne w obrębie rodziny genów IPT mogą 
wpłynąć na cechy związane z plonowaniem w wa-
runkach normalnych i/lub w stresie suszy. Popra-
wa plonowania pszenicy może zostać osiągnięta 

poprzez wprowadzenie dodatkowych kopii genów 
syntezy cytokinin, w szczególności TaIPT2,      
TaIPT5 i TaIPT8, w celu wywołania nadekspresji 
i zwiększenia zawartości cytokinin (Song i in., 
2012; Nguyen i in., 2020). Innym rozwiązaniem 
jest wybór do hodowli genotypów wykazujących 
wyższy poziom ekspresji wybranych genów bio-
syntezy cytokinin. Niezbędne są dalsze prace 
w  kierunku analizy poziomu ekspresji genów   
TaIPT1, TaIPT4, TaIPT9 i TaIPT10. Korzystne 
byłoby również wykonanie analiz korelacji pomię-
dzy czasowo- i miejscowo-specyficzną ekspresją 
poszczególnych genów TaIPT w różnych tkan-
kach, a akumulowanym w tym czasie typem cyto-
kininy.  
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