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Streszczenie: UDP-glikozylotransferazy (GTazy, UGT) katalizują przeniesienie reszty cukrowcowej 
z aktywnego donora – urydynodifosfocukru, na specyficzną cząsteczkę akceptorową. Glikozylacja 
jest obecnie uważana za jeden z ważniejszych mechanizmów utrzymania homeostazy komórkowej 
poprzez regulację poziomu, aktywności i lokalizacji ważnych metabolitów podlegających tej modyfik-
acji. Glikozydy pełnią różnorodne funkcje w komórkach roślin uczestnicząc w przechowywaniu en-
ergii, tworzeniu struktury ściany komórkowej, sygnalizacji i oddziaływaniach typu komórka-komórka 
lub gospodarz-patogen. Glikozylotransferazy występują powszechnie i obficie w komórkach roś-
linnych wykazując ogromną różnorodność, zarówno strukturalną jak i funkcjonalną. Genom Arabi-
dopsis thaliana zawiera ponad 100 genów kodujących glikozylotransferazy, należące do 91 rodzin 
zgrupowanych w trzech klasach i zdeponowanych w bazie danych CAZY (ang. Carbohydrate Active 
enzyme). Najliczniejsza klasa glikozylotransferaz UGT1, podzielona na 14 podrodzin oznaczanych 
A-N, obejmuje enzymy posiadające na C-końcu konserwatywny motyw PSPG (ang.  Plant Secondary 
Product Glycosyltransferase) złożony z czterdziestu czterech aminokwasów. Motyw ten odpowiada 
za związanie donora reszty cukrowej, najczęściej UDP-glukozy. UDP-glukozylotransferazy  rodz-
iny 1 (UGT1) uczestniczą, między innymi, w biosyntezie estrowych lub eterowych koniugatów hor-
monów roślinnych. Koniugacja fitohormonów jest elementem mechanizmu kontrolującego stężenia 
aktywnych biologicznie regulatorów wzrostu i rozwoju roślin. Glikozylotransferazy obniżają pozi-
om aktywnego fitohormonu poprzez katalizowanie syntezy glikozydów lub estrów hormonu. Pow-
stawanie form związanych na drodze glikozylacji jest procesem powszechnym, tak w odniesieniu do 
gatunków roślin, jak i rodzajów cząsteczek regulatorowych, ponieważ dotyczy wszystkich znanych 
hormonów roślinnych. Koniugaty fitohormonów, w większości przypadków, nie wykazują aktywn-
ości cząsteczek sygnałowych, lecz pełnią inne funkcje uczestnicząc w transporcie i magazynowaniu  
hormonu oraz w jego degradacji. Glikozylotransferazy zależne od UDPG charakteryzują się bardzo 
wąską specyficznością substratową, nawet w obrębie tych samych grup fitohormonów. W wielu 
przypadkach stwierdzono, iż mutacje genów kodujących GTazy mają wyraźny wpływ na fenotyp roś-
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lin. W niniejszej pracy przedstawiono osiągnięcia ostatnich dwudziestu lat w identyfikacji i analizie 
glikozylotransferaz wszystkich klas fitohormonów, tj. auksyn, brasinosteroidów, cytokinin, giberelin, 
kwasu abscysynowego, jasmonianów oraz kwasu salicylowego. 

Słowa kluczowe: auksyny, brasinosteroidy, cytokininy, fitohormony, glukozylacja, 
UDP-glikozylotransferazy

Wykaz stosowanych skrótów: ABA – kwas abscysynowy; BL – brasionolid; BSMT – karboksym-
etylotransferaza kwasu salicylowego; DON – deoksyniwalenol; GA – kwas giberelowy; GT – glu-
kozylotransferaza; HK – kinaza histydynowa; IAA – kwas indolilo-3-octowy; IAGLU – glukozy-
lotransferaza IAA; JA – kwas jasmonowy; JGT – glukozylotransferaza JA; MeSA – salicylan metylu; 
MeSAG – glukozyd MeSA; SA – kwas salicylowy; SAGT/SGT – glukozylotransferaza SA; TA – 
kwas tuberonowy; TAG – glukozyd TA; UDPG – urydynodifosfoglukoza; ZOG – glukozylotransfer-
aza zeatyny, ZOX – ksylozylotransferaza zeatyny 

Summary: UDP-glycosyltransferases (GTases, UGT) catalyze the transfer of sugar moiety from the 
uridine-diphosphate-activated monosaccharide (e.g. uridine-diphosphate-5’-glucose, UDPG) mole-
cule to the specific acceptor. Glycosides contain aglycons attached by a β-glycosidic bond to C1 of the 
saccharide moiety. Glucosylation is one of the mechanisms maintaining cellular homeostasis through 
the regulation of the level, biological activity, and subcellular distribution of the glycosylated com-
pounds. The glycosides play various functions in plant cells, such as high-energy donor, or signalling 
molecules, and  are involved in biosynthesis of cell wall. Plant cells exhibit structural and function-
al diveristy of UGT proteins. Arabidopsis thaliana genome contains more than 100 genes encoding 
GTases which belong to 91 families, and are deposed in CAZY (carbohydrate active enzyme) database. 
The largest UGT1 class is divided into 14 subfamilies (A-N), and includes proteins containing highly 
conservative 44-amino acid PSPG (plant secondary product glycosyltransferases) motif at C-termi-
nus. The PSPG motif is involved in binding of UDP-sugar donor to the enzyme. UGTs 1 catalyze the 
biosynthesis of both ester-type and ether-type conjugates of plant hormones (phytohormones). Conju-
gation of the phytohormones is important mechanism that regulate the concentration of the physiolog-
ical active hormone during growth and development of plants. Glycoconjugation of phytohormones 
is widespread in the plant kingdom and all known phytohormones are able to form these conjugates. 
Most plant hormone conjugates do not indicate physiological activity but rather are involved in trans-
port, storage and degradation of the phytohormones. UDPG-dependent glycosyltransferases indicate 
high substrate specificity, even within a given class of phytohormones. In many cases, the phenotype 
of plants was strongly affected by loss-of-function mutations in UGT genes. In this paper, advances in 
isolation and characterization of glycosyltransferases of all plant hormones: auxin, brassinosteroids, 
cytokinin, gibberelin, abscisic acid, jasmonates, and salicylate is described.

Key words: auxin, brassinosteroid, cytokinin, glucosylation, phytohormones, UDP-glucosyltransferases

Abbreviations: ABA – abscisic acid BL – brassionolide; BSMT – salicylic acid carboxyl methyl-
transferase; DON – deoxynivalenol; GA – giberellic acid; GT – glucosylotransferase; HK – histidine 
kinase; IAA – indole-3-acetic acid; IAGLU – IAA glucosyltransferase; JA – jasmonic acid; JGT – JA 
glucosyltransferase ; Me – methyl salicylate; MeSAG – MeSA glucoside; SA – salicylic acid; SAGT/
SGT –  SA glucosyltransferase ; TA – tuberonic acid; TAG – TA glucoside; UDPG – uridine-diphos-
phate-5’-glucose; ZOG – zeatin glucosyltransferase , ZOX – zeatin xylosyltransferase
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WSTĘP

Glikozylacja, jedna z kowalencyjnych modyfikacji mało- i wielkocząsteczko-
wych związków organicznych, jest integralną częścią metabolizmu podstawowego 
i wtórnego, zarówno w tkankach roślin jak i zwierząt [5, 26]. Przyłączenie reszty 
cukrowej powoduje szereg zmian we właściwościach fizyko-chemicznych oraz bio-
logicznych cząsteczek akceptorowych, takich jak wzrost ich rozpuszczalności i che-
micznej stabilności, obniżenie reaktywności oraz zmiany aktywności biologicznej. 

Biosynteza glikozydów przez długi czas była traktowana jako proces o ogra-
niczonym wpływie na fizjologię roślin, choć oligosacharydy i glikokoniugaty, 
szczególnie glikoproteiny czy glikolipidy, intrygowały biologów ze względu na ich 
niezwykłą różnorodność i związany z tym udział, jako mediatorów, w złożonych 
procesach komórkowych. Glikozydy pełnią różnorodne funkcje w komórce uczest-
nicząc w przechowywaniu energii, tworzeniu struktury ściany komórkowej, sygna-
lizacji i oddziaływaniach typu komórka-komórka lub gospodarz-patogen [2, 3, 48].

Biologiczne efekty glikozylacji w komórkach roślin są szczególnie interesu-
jące w przypadku kluczowych roślinnych regulatorów wzrostu i rozwoju jakimi 
są fitohormony. Fizjologiczna rola fitohormonów wymaga precyzyjnej kontroli 
ich stężenia w komórce. Koniugacja tych składników z cukrami, aminokwasami 
czy białkami jest jednym z elementów utrzymujących homeostazę tkankową 
i funkcjonuje powszechnie, bowiem dotyczy wszystkich grup hormonów roślinnych 
[1, 13, 31]. Glikozylotransferazy obniżają poziom aktywnego fitohormonu poprzez 
katalizowanie syntezy glikozydów lub estrów hormonu. Koniugaty fitohormonów, 
w większości przypadków, nie wykazują aktywności cząsteczek sygnałowych, lecz 
pełnią inne funkcje uczestnicząc w transporcie i magazynowaniu  hormonu oraz 
w jego degradacji. Glikozylacja hormonów roślinnych jest o tyle interesująca, że 
jest ona istotna dla ich czasowej inaktywacji, ponieważ koniugacja, a następnie hy-
droliza form związanych wpływa na utrzymanie homeostazy hormonalnej bez ko-
nieczności syntezy de novo cząsteczek regulatorowych [1, 26]. 

GLIKOZYLOTRANSFERAZY

Glikozylotransferazy mogą przyłączać reszty cukrowe z cząsteczek aktywnych 
donorów do substratów przez atomy O z grup –OH i –COOH (tzw. O-glikozylacja), 
a także N, S i C [2, 3]. Najczęściej donorem reszt cukrowych jest urydynodifosfo-
glukoza (UDP-glukoza, UDPG) (ryc. 1), ale zidentyfikowano także enzymy, które 
wykorzystują UDP-galaktozę, UDP-ksylozę, UDP-ramnozę lub UDP-glukuronian. 
Proces O-glikozylacji jest przeprowadzany przez glikozylotransferazy zależne od 
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urydynodifosfocukru (UGT), enzymy występujące powszechnie, których obfitość 
i różnorodność odpowiada rozmaitości glikozydów w roślinach [6]. 

Heterogenność glikozylotransferaz, zarówno funkcjonalna jak i strukturalna, 
stwarza trudności nie tylko w charakteryzowaniu, ale także w klasyfikacji tych en-
zymów. Genom Arabidopsis thaliana zawiera ponad 100 genów kodujących gliko-
zylotransferazy należące do 91 rodzin zdeponowanych w bazie danych CAZY (ang. 
Carbohydrate Active enzyme), które przejawiają zróżnicowaną aktywność enzyma-
tyczną względem akceptorów reszty cukrowcowej [2, 3, 6, 35]. Na podstawie analiz 
filogenetycznych, białka UGT podzielono na trzy klasy [29]. Największa klasa en-
zymów – UGT1, obejmuje 14 podklas (A – N), do których należą enzymy uczestni-
czące w glikozylacji fitohormonów i ksenobiotyków, do dwóch pozostałych, mniej 
licznych klas, należą GTazy, których substratami są sterole i inne lipidy. 

Przedmiotem niniejszego artykułu są enzymy zaliczane do pierwszej klasy 
GTaz (UGT1), które, jak wyżej wspomniano, między innymi katalizują glikozy-
lację fitohormonów [29, 50]. W swojej strukturze zawierają one konserwatywny 
44-aminokwasowy motyw PSPG (ang. Plant Secondary Product Glycosyltransfe-
rase) (ryc. 2) odpowiedzialny za wiązanie się z wysokoenergetycznym donorem 
glukozy, UDPG [18, 34]. Motyw ten jest obecny na C-końcu i uczestniczy w wiąza-
niu donora reszty cukrowcowej. 

Analiza modeli struktur przestrzennych białek, których sekwencje zdepono-
wano w bazie danych CAZY wykazała, że w enzymach UGT1 występuje tzw. 
pofałdowanie GT-B. Zgodnie z tym modelem, N-koniec białka UGT1 zawiera 7 
równoległych wstęg β (N β1-8) przeplatanych ośmioma odcinkami α-helikalnymi 
(N α1-8). C-koniec jest złożony z sześciu β-harmonijek i ośmiu α-helis. Fragment 
N-końcowy GTaz tej klasy jest mniej konserwatywny niż C-koniec, co jest zro-
zumiałe zważywszy na fakt, że uczestniczy on w wiązaniu różnych aglikonów, tj. 

RYCINA 1. Schemat reakcji katalizowanej przez UDP-glikozylotransferazy (na podstawie [34], 
zmieniono)
FIGURE 1. Scheme of the reaction catalyzed by UDP-glucosyltransferases (based on [34], modified)
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akceptorów reszty cukrowej. Precyzyjnie ustalono jakie reszty aminokwasowe są 
zaangażowane w wiązanie substratów i stwierdzono, że łańcuchy boczne amino-
kwasów kwasowych lub glutaminy w pętli położonej między Nβ3 a Nα3 tworzą 
wiązania wodorowe z akceptorem glukozy. Wydaje się, że kluczowe znaczenie dla 
wiązania akceptora ma szerokość pętli wiążącej substrat, za czym przemawia fakt, 
iż enzym UGT85H2, dla którego substratem jest trójterpen o złożonej strukturze 
pierścieniowej, ma szeroką pętlę Nβ3/Nα3. Teza ta nie została jednoznacznie po-
twierdzona, bowiem inny enzym, UGT72B1, który również posiada podobną pętlę, 
jest specyficzny względem prostych związków, takich jak fenole, czy anilina. 

Proponowany mechanizm reakcji katalizowanej przez glikozylotransferazy wy-
gląda następująco: reszta histydyny 19/20, ale prawdopodobnie również inne kon�-
serwatywne histydyny, odbiera proton z grupy karboksylowej akceptora cukrowca 
tworząc oksyanion, który prowadzi atak nukleofilowy na grupę –OH przy węglu C1 
UDP-glukozy [50]. Uprotonowaną histydynę 19/20 stabilizuje wiązanie wodorowe 
tworzone z resztą asparaginianu 119. 

GLIKOZYLOTRANSFERAZY AUKSYN

Auksyny stanowią najwcześniej poznaną niewielką grupę fitohormonów, wśród 
których najważniejszy jest kwas indolilo-3-octowy (IAA) [12, 13, 20].Wolny IAA, 
jako biologicznie aktywna forma fitohormonu, stanowi niewielki procent całkowitej 
puli auksyny w roślinach, natomiast formą dominującą są koniugaty auksyn. Gli-
kozylotransferazy obniżają poziom aktywnej auksyny przez katalizowanie syntezy 

RYCINA 2. Porównanie sekwencji aminokwasowych motywu PSPG trzech UDP-glukozylotransferaz 
(VvGT1 – Vitis vinifera GT1, Mt71G1 – Medicago truncatula 71G1, At72B1 – Arabidopsis thalia-
na 72B1). Odcinki α-helisy przedstawiono kolorem zielonym, a odcinki β-harmonijki kolorem czer-
wonym. Pogrubione i podkreślone symbole odpowiadają resztom aminokwasowym krytycznym dla 
wiązania donora cukrowca, W-tryptofan, D/E-asparaginian/glutaminian, Q-glutamina (na podstawie 
[34], zmieniono)
FIGURE 2. Alignment of PSPG motif sequences in three UDP-glucosyltransferases (VvGT1 –Vitis 
vinifera GT1, Mt71G1 – Medicago truncatula 71G1, At72B1 – Arabidopsis thaliana 72B1). α-Helices 
in green and β-sheets in red. Three sugar interacting amino acid residues (W -tryptophan, D/E-aspar�-
tate/glutamate, and Q-glutamine) are underlined in bold (based on: [34], modified)
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estrów fitohormonu. Należy podkreślić, że UGT1 często uczestniczą tylko w pierw-
szym etapie biosyntezy koniugatów estrowych, tworząc kowalencyjne połączenie 
między grupą karboksylową hormonu a resztą hydroksylową przy C1 hemiacetalu 
β-D-glukopiranozy, np. 1-O-indolilo-3-acetylo β-D-glukoza (ryc. 3). Taki produkt 
jest wysokoenergetycznym nietrwałym związkiem pośrednim będącym substratem 
w syntezie właściwych koniugatów estrowych [20]. 

Pomimo powszechnego występowania połączeń IAA z cukrami, metabolizm 
tych związków w roślinach jest słabo poznany. Z bielma niedojrzałych nasion 
kukurydzy wyizolowano i oczyszczono zależną od UDPG glukozylotransferazę 
IAA (EC 2.4.1.121), która katalizuje syntezę 1-O-indolilo-3-acetylo-β-D-glukozy 
(1-O-IAGlc) w reakcji przeniesienia reszty glukozy na grupę karboksylową IAA 
zgodnie z równaniem reakcji:

IAA + UDPG ↔ 1-O-IAGlc + UDP

Syntaza 1-O-IAGlc jest monomerem o masie cząsteczkowej 46,5 kDa [13]. En-
zym ten jest bardzo specyficzny względem kwasu indolilo-3-octowego jako akcep-
tora reszty cukrowcowej oraz UDPG jako donora glukozy. Ważne znaczenie w ka-
talizie enzymatycznej, bądź w jej regulacji, ma grupa –SH cysteiny. Rozwój nasion 
kukurydzy jest związany ze zmianami poziomu auksyny wywołanymi aktywnością 
UDP-glukozylotransferazy. Świadczy o tym fakt, że ekspresja białka enzymatycz-
nego jest indukowana przez syntetyczną auksynę, kwas naftylo-1-octowy (1-NAA), 
a jego aktywność jest 14-krotnie wyższa w bielmie nasion niedojrzałych niż w na-
sionach kiełkujących [15].

Przeciwciała poliklonalne otrzymane przeciwko syntazie 1-O-IAGlc umożliwiły 
przeszukanie biblioteki cDNA z endospermu kukurydzy i identyfikację genu ZmIA-

RYCINA 3. Struktura 1-O-indolilo-3-acetylo-β-D-glukozy
FIGURE 3. The structure of an 1-O-indole-3-acetyl-β-D-glucose



UDP-GLIKOZYLOTRANSFERAZY HORMONÓW ROŚLINNYCH 147

GLU kodującego syntazę 1-O-IAGlc [13, 15, 21]. Analizy in silico wykazały, że se-
kwencja aminokwasowa glukozylotransferazy IAA zawiera w C-końcu charaktery-
styczny dla UDPG-transferaz klasy 1 motyw PSPG. Niewykluczone, że aktywność 
enzymu jest regulowana na drodze modyfikacji kowalencyjnych, takich jak N-gli-
kozylacja czy O-fosforylacja, bowiem w strukturze pierwszorzędowej ZmIAGLU 
stwierdzono obecność trzech miejsc potencjalnej N-glikozylacji (N-X(S,T); N-S, 
N-T) oraz motyw S/T-XR/K specyficzny dla substratów kinazy białkowej C [21]. 
Teza o regulacji aktywności syntazy IAGlc przez fosforylację/defosforylację wydaje 
się tym bardziej prawdopodobna, gdyż enzym oczyszczony z nasion kukurydzy był 
aktywowany przez jony wapnia i kalmodulinę.

Synteza IAGlc zachodzi powszechnie, ponieważ geny IAGLU  zidentyfikowa-
no także u innych roślin, takich jak rzodkiewnik, rzęsa, kalafior, soja, pomidor czy 
tytoń [12, 13]. Heterologiczna ekspresja  syntazy 1-O-IAGlc z kukurydzy w tkan-
kach pomidora sugeruje, że enzym ten uczestniczy w regulacji stężenia IAA podczas 
wzrostu i rozwoju roślin [9, 21]. Nadekspresja  ZmIAGLU ogranicza rozwój korze-
ni pomidora skorelowany z obniżeniem poziomu wolnej auksyny. Podobne wyniki 
uzyskano w badaniach prowadzonych na Arabidopsis thaliana [11]. Analiza fenotypu 
rzodkiewnika z nadekspresją ZmIAGLU wykazała, że rośliny transgeniczne charak-
teryzują się słabym rozwojem korzeni bocznych i liści, co było związane z obniże-
niem stężenia IAA  w wyniku intensywnej syntezy IA-glukozy. Hamowania wzrostu 
nie obserwowano w przypadku działania IBA (kwas indolilo-3-masłowy) lub 2,4-D 
(kwas 2,4-dichlorofenoksyoctowy), co wskazuje na specyficzność enzymu względem 
IAA. Nadekspresja ZmIAGLU zaburza równowagę auksynową przez zmniejszenie 
poziomu IAA poniżej stężenia indukującego syntezę IAA-asparaginianu oraz IAA-
glutaminianu, głównych koniugatów auksyny w tkankach rzodkiewnika. Wysoką 
specyficzność UGT wobec auksyn sugeruje również fakt, że w genomie tej rośliny 
znaleziono gen UGT74E2, który koduje glukozylotransferazę specyficzną wobec IBA 
[45]. Nadekspresja genu UGT74E2OE wywołuje cechy fenotypowe charakterystycz-
ne dla nadekspresji glukozylotransferazy IAA, a ponadto  zwiększa odporność roślin 
na suszę i zasolenie. W genomie rzodkiewnika pospolitego występuje najprawdo-
podobniej więcej genów kodujących IBA-glukozylotransferazy, ponieważ knockout 
genu UGT74E2 nie zmienia fenotypu roślin.

Aktywność katalityczną syntazy IAGlc, równie wysoką jak enzymu z nasion ku-
kurydzy, wykazuje ekstrakt z niedojrzałych nasion grochu (Pisum sativum L.) [14]. 
Interesujące jest znaczenie syntezy IAGlc w roślinach dwuliściennych, ponieważ, jak 
wspomniano wcześniej, -1O-indolilo-3-acetylo-glukoza jest nietrwałym związkiem 
pośrednim w syntezie właściwych estrów IAA. O ile w bielmie nasion kukurydzy 
funkcjonują enzymy katalizujące przeniesienie reszty IAA z 1-O-IA-glukozy na my-
o-inozytol (acylotransferaza 1-O-IAGlc: myo-inozytol) [13] i na oligosacharydy za-
wierające galaktozę (acylotransferaza cukrowcowa, SugAc) [43], to jak dotąd u roślin 
dwuliściennych nie znaleziono akceptora reszty indoliloacylowej z 1-O-IA-glukozy.  
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Z pewnością nie są to aminokwasy, ponieważ mechanizm syntezy koniugatów ami-
dowych IAA okazał się całkowicie odmienny [27].

Mimo że koniugaty estrowe stanowią główną formę auksyny w tkankach roślin 
jednoliściennych, w genomie Arabidopsis thaliana zidentyfikowano cztery geny 
kodujące glukozylotransferazy IAA (UGT84B1, UGT84B2, UGT75B1, UGT75B2) 
[10]. Najlepszą aktywność enzymatyczną wykazywało białko UGT84B1 otrzymane 
w bakteryjnym systemie ekspresyjnym. Analizy kinetyczne ujawniły, że glukozylo-
transferaza UGT84B1 wyraźnie preferuje IAA jako akceptor glukozy. UDPG-trans-
feraza IAA z A. thaliana  gra kluczową rolę w homeostazie hormonalnej, ponieważ 
nadekspresja UGT84B1 w rzodkiewniku powoduje gwałtowny wzrost poziomu IAA- 
oraz IBA-glukozy, czego przejawem jest brak wrażliwości roślin na aktywną biolo-
gicznie auksynę [11]. Prawidłowy fenotyp zostaje przywrócony dopiero po podaniu 
egzogennego 2,4-D, syntetycznej auksyny, która nie jest substratem w reakcji katali-
zowanej przez UGT84B1.

GLIKOZYLOTRANSFERAZY BRASINOSTEROIDÓW

Brasinosteroidy, roślinne hormony steroidowe, przyłączają resztę glukozy po-
przez grupę hydroksylową w pozycji 23 (ryc. 4) [38]. W tkankach Arabidopsis tha-
liana tę modyfikację katalizują UDP-glukozylotransferaza UGT73C5 oraz jej homo-
log UGT73C6 [8, 32]. Oprócz brasinolidu (BL), substratami dla  rekombinowanego 
enzymu UGT73C5 są także: kastasteron oraz prekursory brasinosteroidów: tyfaste-
rol i 6-deoksykastasteron, jak również mykotoksyna grzyba Fusarium, deoksyni-
walenol (DON) [32]. Najprawdopodobniej synteza glukozydów brasinosteroidów 
reguluje stężenie czynnego fizjologicznie fitohormonu, ponieważ gen UGT73C5 
ulega ekspresji w hypokotylach i korzeniach młodych siewek, a poziom jego mRNA 
zmniejsza się wraz z rozwojem rośliny. Nadekspresja UGT73C5 znosi wrażliwość 
tkanek rzodkiewnika na brasinosteroidy, a wyciszenie transkrypcji powoduje brak 
syntezy 23-O-glukozydu BL. UGT73C6 ulega ekspresji w tych samych tkankach co 
jego homolog, są to miejsca intensywnej syntezy brasinosteroidów, chociaż wolny 
brasinolid nie indukuje ekspresji genu in vitro. Transkrypcja UGT73C6 jest stymulo-
wana przez DON, herbicyd – imidazolinę, oligogalaktouronidy ścian komórkowych 
roślin, stres solny oraz infekcję Botrytis cinerea [8]. Sugeruje to udział obu gluko-
zylotransferaz m.in. w detoksykacji ksenobiotyków, zwłaszcza, że geny UGT73C5 
i UGT73C6 znajdują się na rozgałęzieniu drzewa filogenetycznego odpowiadające-
mu GTazom flawonoidów. Intrygującym zagadnieniem jest lokalizacja wewnątrz-
komórkowa UGT73C5 i UGT73C6, które są obecne nie tylko w cytoplazmie, ale 
także w jądrze komórkowym. Jest to o tyle zastanawiające, że w przeciwieństwie do 
hormonów steroidowych zwierząt, dla brasinosteroidów nie zidentyfikowano recep-
torów jądrowych.
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GLIKOZYLOTRANSFERAZY CYTOKININ

Aktywność fizjologiczną cytokinin wykazują purynowe zasady azotowe, nu-
kleozydy oraz ich pochodne z dołączonym łańcuchem węglowodorowym (izopen-
tenyloadenina) lub pierścieniem aromatycznym (benzyloadenina) [1]. Cytokininy, 
podobnie jak inne hormony roślinne, tworzą koniugaty z cukrami lub aminokwa-
sami. Obecność atomów azotu w cząsteczkach cytokinin powoduje, że tworzą one 
zarówno N- jak i O- glukozydy (ryc. 5). Główną formę związaną cytokinin stanowią 
koniugaty z glukozą [1, 12]. Pierwszą wyizolowaną GTazą cytokinin była, oczysz-
czona z niedojrzałych nasion Phaseolus lunatus, O-glukozylotransferaza specyficz-
na względem trans-zeatyny (EC 2.4.1.203) [1]. Produkt reakcji katalizowanej przez 
enzym, O-glukozyd trans-zeatyny, zabezpiecza fitohormon przed degradacją oksy-
dacyjną oraz stanowi jego formę magazynującą i transportującą. 

Analiza produktów ekspresji klonów biblioteki cDNA z nasion Phaseolus lu-
natus, umożliwiła identyfikację genu ZOG1 (ang. Zeatin O-Glucosyltransferase 
1). Cytokininy, jako jedyne z fitohormonów, wyróżniają się tym, że zidentyfikowa-
no dla nich specyficzny enzym przenoszący inną niż glukozę resztę cukrowcową. 
W nasionach fasoli zwyczajnej (Phaseolus vulgaris L.) zachodzi ekspresja genu 
ZOX1 (ang. Zeatin O-Xylosyltransferase 1), który koduje UDP-ksylozylotransfera-
zę trans-zeatyny (EC 2.4.2.40) [30]. Rekombinowane białko enzymatyczne wyka-
zuje wysokie podobieństwo do ZOG1. 

RYCINA 4. Struktura glikozydu brasinosteroidów
FIGURE 4. The structure of brassinosteroid-glucoside
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Przeszukanie bibliotek genomowych roślin strączkowych ujawniło kolejne 
geny potencjalnych glikozylotransferaz cytokinin [23, 35]. Dwa geny z Phaseolus 
lunatus (PlGT2, PlGT3), jeden z Phaseolus vulgaris (PvGT2) oraz dwa z Glycine 
max (GmGT1, GmGT2) są w wysokim stopniu identyczne z ZOG1 i ZOX1. Niewia-
domo jednak jaka jest funkcja białek kodowanych przez poznane geny, ponieważ 
żadne z nich nie wykazywało aktywności katalitycznej GTazy cytokinin. 

Glikozylotransferazy cytokinin wykazują stereospecyficzność substratową, bo-
wiem rozróżniają izomery cis/trans. W tkankach kukurydzy funkcjonują cisZOG1 
oraz cisZOG2, ortologi ZOG1 z P. lunatus, które tworzą O-glukozydy cis-zeatyny 

RYCINA 5. Struktury N- i O-glukozydów cytokinin
FIGURE 5. The structures of N- and O-cytokinin glucosides
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[30]. Geny cisZOG1 i cisZOG2 wykazują 98,3 % identyczności względem siebie, 
a jedyną cechą odróżniającą obydwa izoenzymy jest profil ekspresji w tkankach. 
Wydaje się, że wrażliwość tkanek na fitohormony znajduje odzwierciedlenie tak-
że w procesie ich inaktywacji na drodze koniugacji. Argumentów skłaniających do 
przyjęcia tej tezy dostarczyły analizy kinetyczne porównujące wiązanie się natural-
nych i syntetycznych cytokinin do receptorów oraz do glukozylotransferaz ZOG1 
i cisZOG1 [25]. W komórkach kukurydzy dominującą postacią aktywnej cytokini-
ny jest cis-zeatyna, której aktywność fizjologiczna przejawia się w wyniku związa-
nia z receptorem ZmHK1. Co ciekawe, białko receptorowe, podobnie jak cisZOG1, 
wiąże  cis-zeatynę i o-podstawione  syntetyczne cytokininy: o-topolinę (hydroksy-
pochodną benzyloadeniny) oraz o-hydroksytidiazuron. Z kolei, trans-zeatyna, która 
pełni funkcję hormonalną w rzodkiewniku, a także m-topolina, wiązały się specy�-
ficznie z kinazą receptorową AtHK4 oraz ZOG1, nie były natomiast substratami dla 
cisZOG1, ani ligandami dla ZmHK1. Wyniki te dodatkowo wskazują na konkuren-
cję o cząsteczkę hormonu, która zachodzi pomiędzy białkiem receptorowym a en-
zymem koniugującym. Związanie cytokininy przez każde z tych białek prowadzi do 
zupełnie różnych efektów fizjologicznych, które w przypadku receptora  powodują 
uruchomienie szlaku sygnałowego, natomiast w przypadku glikozylotransferazy, 
zmniejszają wrażliwość tkanek na fitohormon. Wydaje się, że kryterium  rozstrzy-
gającym to współzawodnictwo jest wartość stężenia hormonu odpowiadająca war-
tości Km dla enzymu i Kd dla receptora.

O ważnej roli O-glikozylotransferaz cytokinin w utrzymaniu równowagi hor-
monalnej w tkankach kukurydzy świadczy fakt, że nadekspresja genu ZOG1 po-
woduje gwałtowne obniżenie stężenia cytokinin oraz cechy fenotypowe swoiste dla 
niedostatecznego poziomu tych hormonów (mniejsze merystemy wierzchołkowe, 
cienkie pędy, strzałkowate liście, rozbudowane korzenie) [47]. 

Genom A. thaliana zawiera dwa geny kodujące N-glikozylotransferazy cytoki-
nin: UGT73C1 oraz UGT73C2 specyficznie katalizujące przeniesienie glukozy na 
atomy N7, N9, N6- izopentenyloadeniny oraz N6-benzyloadeniny [7]. Badania ge-
netyczne wykazały, że izoenzym UGT73C2 odpowiada za regulację stężenia ak-
tywnych cytokinin, ponieważ mutanty rzodkiewnika ugt76c2 przejawiają większą 
wrażliwość na cytokininy oraz charakteryzują się niższym poziomem N-glikozy-
dów [49]. Z kolei nadekspresja tego genu wywołuje zmiany fenotypowe charakte-
rystyczne dla wzrostu roślin w warunkach obniżonego stężenia cytokinin.

GLIKOZYLOTRANSFERAZY GIBERELIN

Podobnie jak w przypadku innych fitohormonów, glikozylacja giberelin jest 
jednym z mechanizmów regulacji ich endogennego poziomu. Mimo że powsta-
wanie glukozydów giberelin jest powszechne – zidentyfikowano je i wyizolowa-
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no z tkanek wielu roślin – wiedza na temat GTaz uczestniczących w tym proce-
sie jest skromna [12, 22, 31]. UDP-glukozylotransferazę specyficzną względem 
GA3 oczyszczono z dojrzewających owoców fasoli Phaseolus coccineus. Enzym, 
oprócz 3-O-GA3-glukozydu, znacznie słabiej tworzył połączenia glukozy z GA7 
oraz GA30. Z kolei syntezę koniugatów estrowych GA7 oraz GA9 z glukozą, kata-
lizowała UGT zidentyfikowana we frakcji cytozolowej otrzymanej z zawiesiny 
komórek pomidora Lycopersicon peruvianum. Niewykluczone, że przyczyną sła-
bo poznanego metabolizmu koniugatów giberelin jest mała stabilność chemiczna 
ich cząsteczek oraz  różnorodność izomerów tych hormonów.

GLIKOZYLOTRANSFERAZY KWASU ABSCYSYNOWEGO

Mechanizmem zapewniającym odwracalną inaktywację ABA jest koniugacja 
z glukozą. Połączenia te mogą mieć charakter wiązań estrowych, wtedy gdy reszta 
glukozy jest dołączona przez grupę karboksylową przy C1 ABA lub wiązań etero-
wych, jeśli w reakcji uczestniczy grupa C1’ OH [19, 24, 31, 52]. 

W 2002 roku sklonowano gen kodujący UGT w siewkach fasoli azuki (Vigna 
angularis) [52]. Genom tej rośliny zawiera dwie kopie genu UGT, których ekspresja 
zachodzi w odpowiedzi na 50 μM ABA oraz uszkodzenie rośliny i suszę. Analiza 
in silico sekwencji aminokwasowej polipeptydu UGT wskazuje na 30-44% podo-
bieństwa z innymi homologami UDP-glikozylotransferaz. Podobnie jak syntaza 
IA-glukozy z kukurydzy, UGT z fasoli azuki zawiera charakterystyczne motywy:  
sygnaturę UDP-glikozylotransferaz, trzy miejsca N-glikozylacji  (NRSK, NGSG, 
NSTL), sekwencję sygnałową kierującą białko do peroksysomów oraz region two-
rzący superhelisę (ang. coiled coil). Rekombinowane oczyszczone białko enzyma-
tyczne wykazuje aktywność syntazy estrów ABA, nie tworzy natomiast połączeń 
eterowych z glukozą. Najbardziej preferowanym substratem glikozylotransferazy 
z fasoli jest trans-(+)-ABA, ale enzym glikozyluje również (+)-S-ABA oraz (-)-R-A-
BA. Optimum pH GTazy mieści się w zakresie 6,0-7,4, co pozostaje w sprzeczności 
z wartościami wyznaczonymi dla glikozylotransferazy ABA z kultur komórkowych 
maklei olbrzymiej (Macleaya microcarpa) (pH 5,0) oraz innych poznanych GTaz 
(pH 5,2). Duża rozbieżność w tych wartościach może wynikać z faktu, iż analizy 
przeprowadzono na białku rekombinowanym otrzymanym w komórkach bakterii, co 
niewątpliwie ma wpływ na warunki fałdowania się polipeptydu. 

W genomie Arabidopsis thaliana znaleziono kilka sekwencji kodujących  
UDP-glukozylotransferazy [34]. Sześć z nich (UGT84B1, UGT75B1, UGT84B2, 
UGT71B6, UGT75B2, UGT73B1) koduje polipeptydy, które po ekspresji w ko-
mórkach E.coli wykazywały aktywność syntazy (±)-ABA-glukozy. Najwyż�-
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szą aktywność katalityczną przejawiał enzym UGT84B1, ale jedynie UGT71B6 
charakteryzował się selektywnością względem enancjomeru (+)-ABA [17]. 
Lepszymi niż ABA akceptorami reszty glukozy w reakcji katalizowanej przez UG-
T71B6 są pochodne syntetyczne: PBI-413 oraz PBI-410, które do cząsteczki ABA 
mają dołączony pierścień benzenowy. Inny analog strukturalny ABA, PBI- 82, 
który charakteryzuje się obecnością wiązania potrójnego między atomami węgla, 
również był bardziej preferowany niż (+)-ABA [17, 33]. Niewykluczone, że potrój-
ne wiązanie, a także wykazujący właściwości hydrofobowe pierścień benzenowy, 
zapewniają większą stabilność związanego substratu oraz lepszą ekspozycję grupy 
karboksylowej. 

Udział glikozylotransferaz ABA w regulacji homeostazy hormonalnej zapew-
niającej właściwy przebieg procesów fizjologicznych roślin został częściowo po�-
znany dzięki mutantom genu UGT71B6 rzodkiewnika [34].  Eliminacja tego genu 
techniką knockout nie miała wpływu na fenotyp roślin, co sugeruje, że u rzodkiew-
nika występują inne glikozylotransferazy obniżające stężenie wolnego ABA. Z ko-
lei nadekspresja UGT71B6 zwiększała ilość estrów ABA. Co ciekawe, UGT71B6 
funkcjonuje w regulacji poziomu ABA podczas rozwoju liścieni, natomiast nie ma 
wpływu na przebieg klasycznych procesów kontrolowanych przez ABA, takich jak 
ruchy aparatów szparkowych, czy dojrzewanie nasion. Wyniki te sugerują, że eks-
presja genów glukozylotransferaz kwasu abscysynowego znajduje się pod kontro-
lą promotorów specyficznych tkankowo, na co wskazują również rezultaty badań 
przeprowadzonych na fasoli azuki [52].

GLIKOZYLOTRANSFERAZY KWASU SALICYLOWEGO

Regulatorowa rola kwasu salicylowego (SA) w odpowiedziach roślin na stres 
czyni go ważną cząsteczką sygnałową, której stężenie musi być precyzyjnie kon-
trolowane. SA tworzy zarówno estry metylowe (MeSA), jak i połączenia z gluko-
zą o charakterze estrowym (SGE) lub glukozydowym (2-O-, 5-O-glukozyd kwasu 
salicylowego, SAG) (ryc. 6) [4, 28]. Estry metylowe mogą także tworzyć gluko-
zydy, np. MeSAG – ester metylowy 2-O-β-D-glukozydu kwasu salicylowego. Na 
obecnym etapie badań rola tych koniugatów jest nieznana, ale przypuszcza się, że 
niektóre z nich zwiększają polarność kwasu salicylowego, co umożliwia groma-
dzenie ich w wakuoli zabezpieczając przed aktywnością biologiczną i degradacją. 
Wielce prawdopodobne wydaje się zatem, że glukozydy stanowią formę zapasową 
i transportową SA. Co więcej, glukozydy SA są związkami o wysokim potencjale 
przenoszenia reszty acylowej, więc mogą uczestniczyć w biosyntezie związków 
aromatycznych. 
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W tytoniu zidentyfikowano gen kodujący glukozylotransferazę SAGT (EC 
2.4.1.35) (ang. Salicylic Acid Glucosyltransferase) tworzącą zarówno estry, jak 
i glukozydy kwasu salicylowego [16]. SA GTaza wykazuje wysoki stopień homo-
logii z innymi UDP-glukozylotransferazami. Najprawdopodobniej jednak enzym 
z tytoniu uczestniczy w syntezie fenolowych metabolitów wtórnych, o czym świad-
czą wyniki analizy jego specyficzności substratowej. Lepszymi od SA akceptorami 
glukozy okazały się bowiem kwas 3-hydroksy- i 4-hydroksybenzoesowy oraz kwas 
trans-cynamonowy. Sugeruje to również, że SAGT uczestniczy w koniugacji pre-
kursorów kwasu salicylowego regulując w ten sposób jego stężenie. SA jest rów-
nież preferowanym substratem w reakcji katalizowanej przez AtSGT1 (UGT74F2) 

RYCINA 6. Struktury glukozydu i estru salicylowego kwasu salicylowego
FIGURE 6. The structures of salicylic acid-glycoside and glucose ester of salicylate
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z rzodkiewnika [4]. Enzym ten wykazuje prawie 50% identyczności z SA GTazą 
z tytoniu i zawiera charakterystyczny dla rodziny UGT1 44-aminokwasowy motyw 
PSPG.  Wszystkie te UDP-GT regulują stężenie mediatorów stresu biotycznego, 
są one bowiem indukowane przez SA, MeSA oraz infekcję patogenami [16, 37, 
40]. W kontekście tych badań interesująca jest informacja, że nadekspresja genu At-
SGT1 powoduje zmniejszenie akumulacji SA i SAG oraz obniżenie odporności na 
infekcję Pseudomonas syringae [41]. Autorzy, próbując wytłumaczyć te paradok-
salne wyniki, sformułowali hipotezę, która zakłada, że wysoka aktywność AtSGT1, 
będąca efektem nadekspresji, indukuje aktywność metylotransferazy kwasu salicy-
lowego, AtBSMT1 (ang. Arabidopsis thaliana SA carboxyl Methyltransferase 1). 
Prowadzi to do syntezy salicylanu metylu oraz MeSAG, zwłaszcza że SA wykazuje 
większe powinowactwo do AtBSMT1 niż do AtSGT1. O nadmiarze białek wykazu-
jących aktywność glukozylotransferaz SA w tkankach A. thaliana świadczy fakt, iż 
wyciszenie ekspresji AtSAGT1 nie miało wpływu na cechy fenotypowe roślin, ani 
na poziom SA i SAG [42]. Genom rzodkiewnika zawiera aż 14 genów kodujących 
glukozylotransferazy pochodnych hydroksybenzoesanów [16]. 

UDP-glikozylotransferaza SA z liści ryżu jest zaangażowana w odporność sys-
temową roślin, ponieważ gen OsSGT1 kodujący ten enzym był wyraźnie induko-
wany przez probenazol, antygrzybiczy środek chemiczny [46]. Oczyszczone re-
kombinowane OsSGT1 wykazywało wysoką specyficzność substratową względem 
kwasu salicylowego oraz UDP-glukozy. Reakcja ryżu na działanie probenazolu jest 
również specyficzna, ponieważ wyciszenie ekspresji genu OsSGT1 skutkowało ob-
niżeniem odporności roślin na infekcję grzybem Magnaporthe grisea. Rezultaty 
otrzymane w toku tych badań wskazują, że glukozyd SA jest kluczową cząsteczką 
wywołującą systemową odpowiedź obronną roślin.

GLIKOZYLOTRANSFERAZY KWASU JASMONOWEGO

W przeciwieństwie do innych klasycznych fitohormonów, jak dotąd nie udał się 
zidentyfikować specyficznej GTazy przenoszącej resztę cukrowcową na kwas ja-
smonowy [51]. W 2005 roku pojawiła się pojedyncza praca, której autor stwierdza, 
że spośród sześciu białek homologicznych do AtSAGT, tylko jedno, AtJGT1, wyka-
zuje aktywność względem JA [39]. Jednak analizy kinetyczne przeprowadzone dla 
oczyszczonej rekombinowanej AtJGT1 wskazały, że jest to glukozylotransferaza 
preferująca raczej auksyny niż JA.

Glikozylacja jasmonianów wiąże się też z aktywnością GTaz kwasu salicy-
lowego. Z kultur tkankowych ryżu wyizolowano enzym, który glukozyluje kwas 
12-hydroksy-epi-jasmonowy (kwas tuberonowy, TA) oraz kwas salicylowy [36, 
37]. Kwas tuberonowy jest produktem katabolizmu kwasu epi-jasmonowego. Ak-
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ceptorem reszty glukozy w reakcji z udziałem GTazy może być grupa karboksylo-
wa lub hydroksylowa substratu, co sugeruje, że wspomniany enzym jest ortologiem 
UGT74F2 z Arabidopsis thaliana [16]. Produktem reakcji enzymatycznej jest glu-
kozyd kwasu tuberonowego (TAG), mobilna cząsteczka sygnałowa syntetyzowana 
w odpowiedzi roślin na zranienie lub glukozyd SA. 

Ortologiem białka z ryżu jest glukozylotransferaza NtSGT, której gen ziden-
tyfikowano w tkankach tytoniu [37]. Enzym ten jest dobrym przykładem ilustru-
jącym regulację aktywności katalitycznej przez dostępność substratu. Podobnie 
jak OsSGT1, GTaza z tytoniu wykazuje podwójną aktywność względem TA i SA. 
W warunkach zranienia rośliny, NtSGT pełni rolę UDP-glukozylotransferazy kwa-
su tuberonowego, bowiem stężenie tego metabolitu wzrasta w wyniku zranienia 
do wartości Km charakterystycznej dla enzymu. Z kolei podczas infekcji grzybem, 
akceptorem reszty glukozy w reakcji przeprowadzanej przez NtSGT jest kwas sa-
licylowy. Wyciszenie ekspresji genu NtSGT za pomocą interferencji RNA obniża 
odporność tytoniu na choroby wywołane przez grzyby nekrotroficzne.

PODSUMOWANIE

Przegląd literatury dotyczącej udziału glikozylotransferaz w powstawaniu form 
związanych hormonów roślinnych, podtrzymuje pogląd, że glikozylacja fitohormo-
nów jest nie tylko ważnym procesem w przemianach metabolicznych tych skład-
ników, ale ma także kluczowe znaczenie dla utrzymania homeostazy hormonalnej. 
Mimo stałego postępu w identyfikacji i charakterystyce roślinnych glikozylotransfe-
raz, badania w tym zakresie nie są łatwe ze względu na wspominaną dużą różno-
rodność strukturalna i funkcjonalną tych enzymów. Dla pełnego obrazu trudności 
w badaniu enzymatycznej glikozylacji hormonów roślinnych warto dodać, że synteza 
koniugatów estrowych lub eterowych fitohormonów może się odbywać w wyniku ak�-
tywności enzymów niespecyficznych względem akceptorów glukozy. W ostatnich la-
tach wykazano, że niedojrzałe nasiona Ipomoea nil zawierają InGTazę1, enzym, który 
wykazuje jednakowo wysokie powinowactwo względem różnych fitohormonów lub 
ich pochodnych: trans-ABA, IAA, SA, (±)-JA, hydroksypochodnych kwasu benzo-
esowego oraz alkoholu cynamonowego [44]. Co ciekawe, InGTaza1 nie tworzy po-
łączeń glukozy z giberelinami i trans-zeatyną. Sekwencja aminokwasowa tego enzy-
mu jest podobna do sekwencji innych glikozylotransferaz z grupy 1 zdeponowanych 
w bazie danych CAZY. Obecność InGTazy1 może wyjaśniać glukozylację fitohor-
monów w roślinach z mutacjami loss-of-function genów kodujących UGT. Kwestią 
otwartą pozostaje jednak pytanie o znaczenie niespecyficznej aktywności glukozylo-
transferazowej w utrzymaniu homeostazy hormonalnej. Synteza glikozydów oraz es-
trów glukozowych fitohormonów jest jednym z kluczowych elementów regulujących 
ich fizjologiczne stężenia. O znaczącej roli glukozylotransferaz zależnych od UDPG 
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w tym procesie świadczy nie tylko mnogość enzymów wykazujących tę aktywność, 
ale także ich bardzo wąska specyficzność substratowa nawet w obrębie tych samych 
grup fitohormonów. Ponadto, w wielu przypadkach stwierdzono, iż mutacje genów 
kodujących GTazy mają wyraźny wpływ na fenotyp roślin. 

Łatwo zauważyć, że wcześniejsze prace dotyczące GTaz koncentrowały się 
głównie na izolacji, oczyszczaniu i charakterystyce biochemicznej UGT z tkanek ro-
ślinnych. Obecne badania, z uwagi na rozwój technik biologii molekularnej, umożli-
wiają analizę ekspresji genów oraz izolację mutantów roślin z dysfunkcją glukozylacji 
fitohormonów. Jednak, pomimo postępu w badaniach enzymatycznej modyfikacji 
hormonów roślinnych, nie zidentyfikowano np. sekwencji promotorowych genów 
GTaz fitohormonów, co umożliwiłoby poznanie mechanizmów regulujących tran-
skrypcję tych genów.
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