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Udziat genoéw szlaku biosyntezy cytokinin
w determinacji wysokosci plonu pszenicy

Contribution of cytokinin biosynthesis genes in determining wheat grain yield
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Cytokininy to klasa fitohormonow powigzanych z kluczowymi procesami wzrostu i rozwoju roslin, w tym majacymi
istotny wplyw na wysokos$¢ i cechy sktadowe plonu. Biosynteza cytokinin jest kontrolowana przez rodzing genéw IPT
kodujacych transferaz¢ izopentenylowa, ktora reguluje pierwszy, limitujacy etap syntezy cytokinin. Wyréznia si¢ dwa
rodzaje genow [PT: ATP/ADP-IPT i tRNA-IPT. W zaleznosci od rodzaju genu /PT, kodowany enzym inicjuje odrgbng
Sciezke syntezy. Kazda ze $ciezek prowadzi do powstania odmiennego typu cytokinin o roznej funkcji. Analizu-
jac zawartos¢ 1 sktad cytokinin w ro$linach dostrzezono szczegdlne znaczenie trans- i cis-zeatyny w pierwszych sta-
diach rozwoju ziaren zbdz, kluczowych pod wzgledem determinacji wysokosci plonu. Te dwie formy cytokinin po-
wstajag w wyniku odrgbnych $ciezek biosyntezy, a ich udzial w rozwoju ziaren jest zalezny od gatunku i genotypu.
W niniejszej pracy przedstawiono znaczenie cytokinin i rodziny genow /PT w budowaniu potencjatu plonotworczego
ro$lin. Podsumowano réwniez wiedz¢ na temat poszczegdlnych genéw IPT pszenicy oraz wzoru ich czasowo- i miej-
scowo-specyficznej ekspresji. W oparciu o te informacje oraz poznang dotad aktywno$¢ biologiczng cytokinin w po-
szczegodlnych organach ro§lin pszenicy i innych gatunkow zb6z na réznych etapach rozwoju, wskazano na geny /PT
o potencjalnie istotnym udziale w determinacji wysokosci plonu pszenicy.

Stowa kluczowe: cytokininy; biosynteza cytokinin; rodzina genow /PT; 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 /PT 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 /PT
gene family members in determining the yield potential of plants. We summarize the current status of knowledge on
the wheat /PT 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, /PT genes with a poten-
tially significant role in determining wheat yield were indicated.

Keywords: cytokinins; cytokinin biosynthesis; /PT gene family; grain yield; wheat

presji genéw CKX na plonowanie potwierdzit si¢
w badaniach pszenicy, gdzie akumulacja cytokinin
w ziarniakach pszenicy wynikajaca z obecnosci
haplotypu a genu 7aCKX6-D1, charakteryzujace-
go sie obnizong ekspresjg, pozytywnie korelowata
z ich masg (Zhang i in., 2012). W badaniach wta-
snych wykazaliSmy bardzo duzy wplyw genow
CKX, na cechy plonotworcze jeczmienia
(Zalewski i in., 2010; Zalewski i in., 2012; Zalew-
ski i in., 2014; Gasparis i in., 2019) i pszenicy
(Jablonski 1 in., 2020; Jablonski i in., 2021a; Ja-
blonski i in., 2021b).

W celu efektywnego wykorzystania w progra-

Wprowadzenie

Jedna z obiecujacych $ciezek do wykreowania
wysokoplonujacych odmian ro$lin odpornych na
zmiany $rodowiska, jest wykorzystanie regulacji
cech plonotwoérczych przez fitohormony (Nguyen
iin., 2020). Cytokininy sa jedng z klas fitohormo-
néw powigzanych z duzg liczba kluczowych pro-
cesOwW wzrostu i rozwoju roslin oraz o udokumen-
towanym w licznych badaniach udziale w mecha-
nizmach adaptacyjnych ro$lin do zmiennych wa-
runkow srodowiska (Kieber i Schaller, 2018; Cor-
tleven i in., 2018). Badania z ostatnich lat wskazu-

ja na istotny udzial genow metabolizmu cytokinin
w determinowaniu wielkosci plonu zbdz. Jednym
z pierwszych, opisanych loci cech ilosciowych
wplywajgcych na wielko$¢ i liczbe ziaren ryzu
jest gen metabolizmu cytokinin, OsCKX2, kodujg-
cy enzym dehydrogenaze cytokininy, ktora degra-
duje trans- i cis-zeatyne (tZ, cZ) oraz izopenteny-
loadening (iP) (Ashikari i in., 2005). Wplyw eks-
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mach hodowlanych potencjatu, jaki niesie ze soba
udziat cytokinin w determinacji wysokosci plonu,
kluczowa jest wiedza na temat regulacji metaboli-
zmu cytokinin na poziomie genetycznym (Nguyen
i in., 2020). U pszenicy profile ekspresji i funkcje
poszczegdlnych gendow metabolizmu cytokinin sa
W znacznie mniejszym stopniu poznane niz u in-
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nych gatunkow zboz. Spowodowane jest to utrud-
nieniami jakie niesie ze sobg ztozono$¢ heksaploi-
dalnego genomu pszenicy (2n=6x=42, AABBDD).
Prawie kazdy z genow ma swoje homeologi, po
jednym w kazdym z trzech subgenoméw A, B i D.
Ponadto kazdy z homeologéw w danym locus mo-
ze podlega¢ réoznym genetycznym i epigenetycz-
nym mechanizmom regulacji, specyficznym dla
tkanki i fazy rozwoju ro$liny (Khlestkina i in.,
2008). W ciagu ostatnich kilku lat prace badawcze
W tym obszarze znacznie przyspieszyly i dostepne
sa juz pierwsze opracowania opisujace niektore
aspekty regulacji zawartosci cytokinin u pszenicy
(Song i in., 2012; Chen i in., 2020; Chen i in.,
2021). W tej pracy podsumowana zostanie dostep-
na aktualnie wiedza dotyczaca ekspresji genow
IPT regulujacych pierwszy etap biosyntezy cytoki-
nin i ich potencjalnego wplywu na cechy zwigzane
z plonowaniem pszenicy.

Znaczenie cytokinin

Pierwsza cytokining odkryto w latach 50. XX.
wieku. Analizy funkcjonalne wykazaty w tym cza-
sie, ze jest ona czynnikiem stymulujacym podzialy
komorkowe (Miller i in., 1955). Obecnie znany
jest udzial tej grupy zwiazkow w regulacji szeregu
innych proceso6w zwigzanych z zarowno wegeta-
tywnym jak i generatywnym rozwojem roslin. Cy-
tokininy uczestniczg m.in. w réznicowaniu komo-
rek, przetamuja dominacj¢ wierzchotkows, pro-
mu]q formowanie pedow, regulujq wielko$¢ orga-
néw, opoOzniaja starzenie si¢ lisci, kontrolujg prze-
miany rozwojowe takie jak kieikowanie i kwitnie-
nie, a takze biorg udziat w odpowiedzi roslin na
stresy biotyczne i abiotyczne (Kieber i Schaller,
2014).

W komoérkach merystemoéw cytokininy spet-
niajg rozne funkcje regulacyjne w zaleznosci od
organu rosliny. W merystemie wierzchotkowym
pedu stymuluja podzialy komoérkowe i przeciw-
dziatajg dyferencjacji komorek, przez co przyczy-
niaja si¢ do zwigkszania nadziemnej biomasy ro-
$lin (Sakamoto i in, 2006; Holst i in., 2011). Prze-
ciwne dzialanie wykazuja w merystemach korzeni,
gdzie inicjujagc réznicowanie komorek, w konse-
kwencji negatywnie wplywaja na architekture
i mase systemu korzeniowego (Dello loio i in.,
2007; Werner i in., 2010; Ramireddy i in., 2018).

Cytokininy, regulujac rozwdj organdw genera-
tywnych, a tym samym determinujagc wielkos¢
kwiatow, czas kwitnienia czy formowania zalgz-
kéw, rozwdj 1 dojrzewanie nasion, majg bezpo-
sredni wplyw na wielko$¢ plonu ro$lin. Indywidu-
alna masa ziaren zbdz determinowana jest liczba
komorek endospermy i poziomem ich wypehie-
nia. Cytokininy korzystnie wp}ywajq na te cechy
stymulujac podziaty komodrkowe i wzmacniajac
transfer asymilatow do komorek endospermy
(Rijavec i in., 2011; Terceros i in., 2020; Nguyen
i in., 2021).

Regulacyjne wiasciwosci cytokinin sa wyko-
rzystywane w odpowiedzi roslin na réznego ro-
dzaju stresy $rodowiskowe, jak np. susza, zbyt
silne naswietlenie, niska i wysoka temperatura czy
niedobor/nadmiar  sktadnikéw  pokarmowych
w poditozu. Geny metabolizmu cytokinin dyna-
micznie reaguja na zaistniale warunki stresowe
oraz na inne fitohormony (Cortleven i in., 2018).

Udzial cytokinin w procesach rozwojowych
i adaptacyjnych ro$lin potwierdzaja analizy se-
kwencji promotorowych genéw metabolizmu cy-
tokinin przeprowadzonych u rzodkiewnika, ryzu
i pszenicy. Wykazaly one obecno$¢ motywow
i elementéw rozwojowo-regulatorowych oraz ele-
mentow cis-regulatorowych, powigzanych z odpo-
wiedzia roslin na abiotyczne i biotyczne czynniki
stresowe oraz z regulacja fitohormonalng (Ghosh
iin., 2018; Shoaib i in., 2019; Igbal i in., 2022).

Rodzaje i metabolizm cytokinin

Cytokininy wystepuja u roslin w przynajmniej
32 formach (Kisiala i in., 2019), ktore rdznig si¢
pomigdzy soba strukturg, biochemicznymi wlasci-
wosciami, aktywnoscia biologiczng oraz mozliwo-
$ciami transportu pomiedzy organami rosliny
(Duran-Medina i in., 2017; Nguyen i in., 2020).
Wiasciwosci te mogg by¢ modulowane w wyniku
reakcji enzymatycznych  zmieniajacych formy
cytokinin (Kieber i Schaller, 2014). Wszystkie
zwigzki nalezace do tej grupy fitohormondéw to
pochodne adenlny z tancuchem bocznym W pozy-
cji N, majacym postaé tancucha izoprenowego
lub aromatycznego W roslinach wyzszych znacz-
nie powszechniej wystgpuja cytokininy izopreno-
we, dlatego prowadzone badama pod Wzglgdem
czag w znacznej przewadze tej grupy (Kamada-
Nobusada i Sakakibara, 2009; Hluska i in., 2021).
Cytokininy izoprenowe mozna podzieli¢ na cyto-
kininy typu tZ, cZ, iP i dihydrozeatyny (DZ). Po-
szczegolne typy roznig si¢ pod wzgledem obecno-
$ci lub braku grupy hydroksylowej na koncu tan-
cucha izoprenowego oraz jej stereoizometrycznej
pozycji (Kamada-Nobusada i Sakakibara, 2009).
Metabolizm i aktywno$¢ biologiczna danych ty-
pow cytokinin sg definiowane przez poszczegodlne
modyfikacje tancucha bocznego (Kiba 1 in., 2013;
Hluska i in., 2021). Za aktywne biologicznie, czyli
zdolne do efektywnego wigzania si¢ z receptora-
mi, uznawane sg gtéwnie cytokininy w formie
wolnych zasad (Kiber i Schaller, 2014; Romanov
i Schmiilling, 2021), jednak istnieja rowniez bada-
nia dokumentujgce wigzanie si¢ z receptorami
w formie rybozydow (Jaworek i in., 2020; Ma-
tuskova i in., 2023).

Homeostaza cytokinin w rolinie jest ztozona
i zalezy glownie od enzymoéw odpowiadajacych za
ich kluczowe szlaki metaboliczne, przede wszyst-
kim biosyntezg, aktywacjg, inaktywacje, reakty-
wacje 1 degradacje cytokinin (Nguyen i in., 2021).
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Kazda grupa enzymdéw kodowana jest przez od-
rgbng rodzing genow, a poszczegodlne geny w da-
nej rodzinie moga by¢ funkcjonalnie scharaktery-
zowane w oparciu 0 czasowo-przestrzenny wzor
ich ekspresji (Sakamoto i in., 2006). W ostatnich
latach opublikowano wiele prac dotyczacych ge-
néw metabolizmu cytokinin. Nguyen i in. (2021)
podjeli temat biosyntezy cytokinin w réznych ga-
tunkach roslin wyzszych. Sakakibara (2021) opisat
biosynteze, aktywacje i1 transport cytokinin, a
Chen z zespolem omowili temat aktywacji cytoki-
nin w r6znych gatunkach roslin (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-
gaja czasowo-przestrzennej ekspresji, tak i po-
szczegOlne typy cytokinin maja charakterystyczne
miejsca  biosyntezy/gromadzenia w  roslinie
(Rijavec i in., 2011; Nguyen i in., 2021; Ptoskova
i in., 2022). Identyfikacja cytokinin w wigzkach
przewodzacych, lisciach i korzeniach umozliwita
zaobserwowanie zroznicowanego transportu roz-
nych typoéw cytokinin w réznych kierunkach.
W soku floemowym dominowaty cytokininy typu
iP przemieszczane systemowo lub z pedéw do
korzeni, a w soku ksylemowym cytokininy typu tZ
transportowane z korzeni do pgdow (Corbesier
11n., 2003; Hirose 1 in., 2008; Kudo 1 in., 2010; Ko
i in., 2014; Osugi i in., 2017). Transport polarny
poszczegolnych typow cytokmm moze by¢ wyja-
$niony zréznicowanym powinowactwem do trans-
porterow cytokinin zlokalizowanych w obrgbie
wiazki przewodzacej (Hirose i in., 2005; Hirose
1 in., 2008; Kang i in., 2017) oraz zrdéznicowang
aktywnoscia enzyméw kodowanych przez rodzing
genoéw metabolizmu cytokinin, CYP7354, w roz-
nych organach roslin. Geny te koduja enzym prze-
ksztalcajacy cytokininy typu iP do ¢Z poprzez do-
danie grupy hydroksylowej na koncu lancucha
izopentenylowego. Wykazano, ze geny CYP7354
ulegajg silnej ekspresji w korzeniu; natomiast
w lisciach ich poziom ekspresji by1 znacznie niz-
szy lub niewykrywalny (Takei i in., 2004; Kiba
i in., 2013). Wystgpowanie w Wiqzkach przewo-
dzacych poszczegbélnych typdéw cytokinin oraz
zréznicowanie ich form w obrebie danego typu
moga by¢ rozne w zaleznosci od gatunku rosliny
1 warunkow srodowiska (Hirose i in., 2008; Osugi
iin., 2017; Veselov i in., 2018).

Transferaza izopentenylowa

Pierwszym, kluczowym etapem biosyntezy
cytokinin izoprenowych jest przytaczenie tancu-
cha izopentenylowego do czasteczki ADP, ATP lub
tRNA. Reakcje t¢ katalizuje enzym transferaza
izopentenylowa. Wielokrotnie podejmowano pro-
by wyizolowania i scharakteryzowania tego enzy-
mu u ro$lin, jednak napotykano trudnosci ze
wzgledu na jego niskg koncentracje 1 niestabilnos¢

(Ghosh 1 in., 2018). Transferaza izopentenylowa
kodowana jest przez rodzing genow IPT, wsréd
ktérych wyroznia sig¢ dwie odrebne grupy:
ATP/ADP-IPT i tRNA-IPT. Za biosyntezg de novo
cytokinin typu iP, tZ 1 DZ odpowiadajg geny
ATP/ADP-IPT, ktore koduja enzym wykorzystuja-
cy preferencyjnic ATP lub ADP jako substraty.
Geny tRNA-IPT sa odpowiedzialne za biosyntezg
cytokinin typu cZ, ktora odbywa si¢ poprzez trans-
fer grupy 1zopentenylowej do pozyql N® adeniny
w czasteczce tRNA (Miyawaki i in., 2006; Kieber
i Schaller, 2014).

W genomie pszenicy zidentyfikowano 9 pod-
stawowych genow [PT, z ktorych wigkszos¢ jest
obecna we wszystkich trzech subgenomach A, B
i D. Wyjatek stanowi TalPT4, ktory wystepuje
jedynie w genomie B (Shoaib i in., 2019; Wang
i in., 2023). U diploidalnego rzodkiewnika, kuku-
rydzy i ryzu zidentyfikowano podobna liczbe ge-
now IPT, odpowiednio 9, 9 i 10 (Miyawaki i in.,
2006; Brugiére i in., 2008; Sakamoto i in., 2000).
Wigkszo$¢ sktada si¢ z jednego egzonu. Wyjatka-
mi sg TalPTI0, ktérego homeologi majg po dwa
egzony oraz TalPT9, majacy w swojej sekwencji
11 egzonow. Dhugosci sekwencji aminokwaso-
wych kodowanych przez geny TalPT wynosza od
280 do 466 reszt. (Shoaib i in., 2019; Wang i in.,
2023).

Wsréd genow [PT rzodkiewnika, dwa z nich,
AtIPT2 1 AtIPT9 rozpoznano jako tRNA-IPT. Te¢
klasyfikacje potwierdzaja badania, w ktorych
u podwojnych mutantdow atipt? 9 stwierdzono spa-
dek zawartos$ci ¢Z w roslinach do niewykrywalne-
go poziomu. U pojedynczych mutantow atipt?
i atipt9 obserwowano obnizenie poziomu cZ
w stosunku do osobnikoéw nietransformowanych.
U zadnego z mutantéw nie stwierdzono zmian
w zawarto$ci cytokinin typu iP i #Z. U mutantéw
atipt9 1 atipt2 9 czgsto wystepowal efekt fenotypo-
wy w postaci chloroz (Miyawaki i in., 2006). Oby—
dwa geny ulegajq ekspresji w catej rosllnle a naj-
WyZszy jej poziom obserwowano w tkankach me-
rystematycznych. Zauwazono roOwniez, ze poziom
ekspresji tych gendéw nie zmieniat si(; pomimo
traktowania ro$lin solami mineralnymi zawieraja-
cymi rozne stezenia azotu, auksynami i cytokini-
nami, podczas gdy poziomy ekspresji wszystkich
pozostatych genoéw AtIPT zmieniaty si¢ w odpo-
wiedzi na przynajmniej jeden z wymienionych
czynnikow (Miyawaki i in., 2004). Na podstawie
przeprowadzonych analiz filogenetycznych se-
kwencji genow IPT pszenicy, rzodkiewnika, ryzu
i kukurydzy mozna wnioskowa¢, ze u pszenicy do
grupy genow tRNA-IPT naleza geny TalPT9
i TalPT10 (Shoaib i in., 2019; Wang i in., 2023).

Wystepowanie dwoch odmiennie regulowa-
nych $ciezek syntezy cytokinin, stwierdzona niska
aktywnos$¢ biologiczna ¢Z w poréwnaniu do iP
1 tZ oraz obserwacje wyniesione z badan na mu-
tantach atipt rzodkiewnika przyczynily si¢ do wy-
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sunigcia hipotezy, ze geny ATP/ADP-IPT i cytoki-
niny typu iP/tZ moga by¢ powiazane z regulacja
organogenezy i odpowiedzia na stresy $Srodowi-
skowe, a geny tRNA-IPT oraz zwigzane z nimi
cytokininy typu cZ odgrywaja gtownie rolg genow
metabolizmu podstawowego (Wang i in., 2020).
Jednak cZ nie zawsze wykazuje niska aktywnos¢
biologiczng. Zaobserwowano zdarzenia, w kto-
rych wigzata si¢ z wybranymi receptorami cytoki-
nin podobnie efektywnie jak pozostate wolne za-
sady (Yonekura-Sakakibara i in., 2004; Choi i in.,
2012). Preferencje receptorow do wigzania okre-
slonych form cytokinin roéznig si¢ pomiedzy ga-
tunkami 1 poszczegdlnymi organami roslin
(Spichal i in., 2004; Yonekura-Sakakibara i in.,
2004; Stolz 1 in., 2011; Choi 1 in., 2012; Daudu
1 in., 2017). Wskazuje to na koniecznos$¢ indywi-
dualnego podejscia do gatunku i odpowiedniego
doboru analizowanego materialu w badaniach do-
tyczacych metabolizmu cytokinin.

Analizy poziomu ekspresji rodzin genow
w roznych organach i tkankach rozwijajacych sie¢
ros$lin pozwalaja na uzyskanie wstepnej ich cha-
rakterystyki i przypuszczalnej roli w rozwoju.
Pierwsze i dotad najbardziej obszerne badanie po-
ziomu ekspresji genow [PT pszenicy wykonali
Song i in. (2012). Sprawdzili poziom ekspresji
pieciu genéw IPT (TaIPT2, TalPT3, TulPT5, Ta-
IPT7 1 TalPT8) w rozwijajqcych si¢ kwiatosta-
nach, li§ciach flagowych i dojrzewajacych ziarnia-
kach. Specyficznym wzorem ekspresji w bada-
nych tkankach wyrdznity sie geny TalPT2, TalPT5
1 TalPTS. Wszystkie trzy wykazywaly Wwzmozong
ekspreSJe; od momentu rozpoczgcia pylenia, a naj-
wyzszy poziom ekspresji obserwowano w 2 dniu
po zapyleniu (DAP ang. days after pollination).
Najbardziej gwattowny i zarazem najwyzszy skok
poziomu ekspresji w poréwnaniu do pozostatych
genoéw zaobserwowano dla genu TalPT2. Jego
wzmozona ekspresja utrzymywata si¢ od rozpo-
czecia pylenia do 7 DAP. Tak silna specyficznos¢
wzgledem jednego etapu rozwojowego sygnalizu-
je, ze TalPT2 moze pehic¢ szczegolnie istotng rolg
w pierwszych dniach rozwoju ziarna pszenicy.
Potwierdzaja to badania Nguyen i in. (2020),
w ktorych stwierdzono, ze odmiany wysokoplonu-
jace miaty okoto 2-krotnie wyzszy poziom ekspre-
sji TalPT2 w ziarnach kloséw 1-2 DAP niz stabiej
plonujace odmiany. Geny 7alPT5 i TalPT8 dodat-
kowo wykazywaly wzmozong ekspresj¢ podczas
rozwoju kwiatostanu. Gen Tal/PT8 miat wyzszy
poziom ekspresji we wczesnej fazie rozwoju, kie-
dy kwiatostan byl dtugosci okoto 0,5-2 cm; gen
TalPT5 ulegat wyzszej ekspresji pozniej, w kwia-
tostanie dtugosci okoto 10 cm. Wzmozona ekspre-
sja na tym etapie rozwoju wskazuje, ze geny
TalPT5 1 TalPT8 moga mie¢ dodatkowo wptyw na
wielkos$¢ ktosow/ liczbe kloskow w klosie, pod-
czas gdy aktywnos¢ genow IPT w pierwszych
dniach po zapyleniu prawdopodobnie przektada

si¢ na koncowa liczbe ziaren, wspierajac zaplod-
nienie oraz wielko$¢ ziaren w wyniku stymulacji
podziatow komoérkowych przez cytokininy. Geny
TalPT3 i 1alPT7 mialy bardzo niski poziom eks-
presji w niemal wszystkich badanych prébkach, co
sugeruje, ze nie odgrywaja one znaczacej roli
W rozwoju generatywnym pszenicy (Song i in.,
2012; Terceros i in., 2020). Graficzne przedsta-
wienie specyfiki ekspresji genéw TalPT w okre-
$lonych organach zaprezentowano na Rys. 1.

Wzmozona ekspresja gendow TalPT w rozwija-
jacych si¢ ziarnach zbiega si¢ w czasie z obserwo-
wang u nich akumulacja cytokinin. Nguyen i in.
(2020) zbadali, ze najwyzsza, ogodlna zawarto$¢
cytokinin wystgpowata w ziarnach z klosow 1-2
i 4 DAP, przy czym w klosie 4 DAP wystapita
najwyzsza zawartos¢ aktywnych cytokinin w for-
mie wolnych zasad. Wsérdéd nich, u wszystkich
badanych odmian dominowaty ¢Z i ¢Z. Podobne
wyniki wskazujace na istotng role tych dwoch izo-
merow zeatyny na wczesnym etapie rozwoju zia-
ren uzyskano u ryzu (Takagi i in., 1989; Yang i in.,
2002) i jeczmienia (Powell i in., 2013). Wczesne
stadia rozwoju ziarna trwajace od momentu poja-
wienia si¢ liscia flagowego do 7 DAP to okres
krytyczny w determinacji wysoko$ci plonu zboz
(Tercerosiin 2020; Beznec i in., 2021). Zbiegaja
si¢ one w czasie z etapem 1ntensywnych podzia-
6w komoérkowych, wspomnianym w poprzednim
akapicie, podczas ktorego determinowana jest
liczba komérek endospermy (Yu i in., 2016) oraz
z translokacja asymilatoéw z lisci do rozwijajacych
si¢ nasion, rozpoczynajaca si¢ od momentu pyle-
nia (Maiin., 2023).

Jedna z trzech badanych przez Nguyen i in.
(2020), wysokoplonujacych odmian pszenicy roz-
nita si¢ znaczaco od pozostalych sktadem i ogdlna
zawarto$cig cytokinin. W stadium klosa 4 DAP ¢Z
Wyste;powaia w ziarnach na bardzo niskim pozio-
mie, natomiast zawarto$¢ cZ byta niemal 2-krotnie
wyzsza niz u pozostalych odmian. Réznita si¢ tak-
7e istotnie zawarto$cig kwasu abscysynowego
(ABA) — fitohormonu bioracego udziat w odpo-
wiedzi na stresy srodowiskowe. W przypadku tej
odmiany poziom ABA zaczal podnosi¢ si¢ na
wczesniejszych etapach rozwoju ziarniakéw niz
u pozostatych odmian. Cytokininy biorg réwniez
udzial w odpowiedzi roslin na stresy biotyczne
i abiotyczne. Czgsto w wyniku stresu dochodzi do
negatywnej regulacji ekspresji gendéw I[PT oraz
wyraznego spadku poziomu cytokinin (Cortleven
i in., 2018; Pavlu i in., 2018). Mozliwe, ze pod-
czas wzrostu badanych ro$lin zaistnial pewien
czynnik stresowy, ktory w konsekwencji spowo-
dowal zahamowanie syntezy tZ. Rolg tej aktywnej
cytokininy mogta przejaé cZ, dzigki czemu rosliny
nie poniosly strat w plonie nasion (Nguyen i in.,
2020). Na mozliwos¢ takiej adaptacji funkcji
przez ¢Z w warunkach stresowych wskazat
Schifer i in. (2015).
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Rys. 1. Ekspresja genow TalPT w siewkach (A) oraz w klosach i liSciach flagowych w réznych fazach rozwoju rosliny
pszenicy (B). Litery w indeksie gérnym przy nazwach genéw odnosza do zrédla informacji: Song i in., 2012 (a), Nguyen
iin., 2020 (b), Wang i in., 2023 (c¢). Geny TalPT zbadane przez Wang i in. (2023) zostaly podane zgodnie z nazewnic-
twem stosowanym przez Song i in. (2012), Shoaib i in. (2019) i Nguyen i in. (2020). W nawiasach podano oryginalna nu-
meracje stosowana przez autorow. Przygotowany w BioRender.com
Fig. 1. Expression of TalPT 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 TalPT 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 wplyw cytokinin na plonowanie
oraz ich udziat w odpowiedzi roslin na stresy $ro-
dowiskowe jest powodem, dla ktorego podejmuje
si¢ proby modyfikacji ich stezenia w roslinie po-
przez egzogeniczng aplikacj¢ lub manipulacje ich
metabolizmem na poziomie genetycznym. Wigk-
szo$¢ prowadzonych badan zwiazanych z inakty-
wacjg wybranych genow z rodziny /PT lub wpro-
wadzaniem (poprzez transformacj¢ genetyczng)
nowych genéw IPT w celu ich nadekspresji w r6z-
nych gatunkach ros$lin przektadaly si¢ glownie na
obserwowane efekty uwrazliwienia lub podniesie-
nia tolerancji ro$lin na stresy S$rodowiskowe
(Nguyen 1 in., 2021). Badania u rzodkiewnika,
ryzu i kukurydzy wykazaty, ze nadekspresja ge-
noéw IPT w wyniku wprowadzenia nowego genu
IPT do genomu, moze podnie$¢ tolerancje roslin
na stresy osmotyczne i/lub opdzni¢ starzenie liSci
(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 /PT sg
bardzo rézne w zalezno$ci od zastosowanego pro-
motora kontrolujacego ich ekspresj¢. W bada-
niach, w ktérych zastosowano promotory konsty-
tutywne, czgsto obserwowano systemiczny wzrost
poziomu cytokinin i niecelowe zmiany wzrostu,

jak nadmierne rozgatezianie czy hamowanie wzro-
stu korzeni (Jameson i in., 2016). Systemiczny
wzrost poziomu cytokinin mozliwy byt takze
w przypadku zastosowania tkankowo-
specyficznego promotora - obserwowano, ze nad-
miar cytokinin byt transportowany do innych or-
ganow oddalonych od miejsca syntezy (Atkins
iin., 2011). W badaniach dotyczacych odpornosci
na stresy srodowiskowe zauwazono, ze w zalezno-
$ci od zastosowanego promotora w transgenicz-
nym konstrukcie, a doktadniej od warunkow jego
aktywacji, podniesiona ekspresja /PT mogla po-
wodowaé obnizenie lub tez podniesienie zawarto-
$ci ABA. Tym samym modyfikowata w r6zny spo-
sob homeostazg hormonalna roslin (Nguyen i in.,
2021).

Przeprowadzono rowniez kilkukrotnie modyfi-
kacje genetyczne pszenicy zwigzane z genami
IPT. Przykladem jest transgeniczna pszenica
z wprowadzonym, metodg biolistyczng, genem
IPT pochodzacym z Agrobacterium tumefaciens
pod promotorem SARK, ktéra wykazywata wyraz-
nie nizszg strat¢ plonu w warunkach suszy w po-
rownaniu do osobnikoéw 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 ro$liny mialy op6znione starzenie lisci
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oraz zwigkszong tolerancje na niedobor wody.
Wang i in. (2023) wykorzystujac system CRISPR-
Cas9 dezaktywowali wszystkie homeologi genu
TalPT8 (poprzednio TalPT5 u Song i in., 2012,
Nguyen i in., 2020 i Shoaib i in., 2019) oraz uzy-
skali rosliny z nadekspresja genu 7a/P78 warun-
kowana stresem suszy (PNAC48::TalPT8). W mu-
tantach faipt§ stwierdzono znaczacy spadek pozio-
mu ¢Z, podniesienie poziomu cZ oraz zwigkszenie
wrazliwo$ci na stres suszy. W liniach transgenicz-
nych z nadeskpresja genu TalPT8 stwierdzono
zwigkszong tolerancj¢ na wystapienie niedoboru
wody. Przytoczone badania pokazuja, ze podnie-
siony poziom ekspresji genéw /PT moze mie¢ ko-
rzystny wpltyw na tolerancje stresu suszy przez
pszenice.

Podsumowanie

Przedstawione w pracy przegladowej badania
pozwalaja wysunaé wniosek, ze modyfikacje ge-
netyczne w obrebie rodziny gendéw IPT moga
wplyng¢ na cechy zwigzane z plonowaniem w wa-
runkach normalnych i/lub w stresie suszy. Popra-
wa plonowania pszenicy moze zostaC osiggnicta
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