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Streszczenie: UDP-glikozylotransferazy (GTazy, UGT) katalizuja przeniesienie reszty cukrowcowej
z aktywnego donora — urydynodifosfocukru, na specyficzng czasteczke akceptorowa. Glikozylacja
jest obecnie uwazana za jeden z wazniejszych mechanizmoéw utrzymania homeostazy komorkowe;j
poprzez regulacje poziomu, aktywnosci i lokalizacji waznych metabolitow podlegajacych tej modyfik-
acji. Glikozydy pehnig réznorodne funkcje w komorkach roslin uczestniczac w przechowywaniu en-
ergii, tworzeniu struktury $ciany komorkowej, sygnalizacji i oddziatywaniach typu komoérka-komorka
lub gospodarz-patogen. Glikozylotransferazy wystgpuja powszechnie iobficie w komorkach ros-
linnych wykazujac ogromng réznorodnos¢, zarowno strukturalng jak i funkcjonalng. Genom Arabi-
dopsis thaliana zawiera ponad 100 genéw kodujacych glikozylotransferazy, nalezace do 91 rodzin
zgrupowanych w trzech klasach i zdeponowanych w bazie danych CAZY (ang. Carbohydrate Active
enzyme). Najliczniejsza klasa glikozylotransferaz UGT1, podziclona na 14 podrodzin oznaczanych
A-N, obejmuje enzymy posiadajace na C-koncu konserwatywny motyw PSPG (ang. Plant Secondary
Product Glycosyltransferase) ztozony z czterdziestu czterech aminokwaséw. Motyw ten odpowiada
za zwigzanie donora reszty cukrowej, najcz¢$ciej UDP-glukozy. UDP-glukozylotransferazy rodz-
iny 1 (UGT1) uczestnicza, migdzy innymi, w biosyntezie estrowych lub eterowych koniugatow hor-
monow roélinnych. Koniugacja fitohormonow jest elementem mechanizmu kontrolujacego stgzenia
aktywnych biologicznie regulatorow wzrostu i rozwoju roslin. Glikozylotransferazy obnizaja pozi-
om aktywnego fitohormonu poprzez katalizowanie syntezy glikozydow lub estrow hormonu. Pow-
stawanie form zwigzanych na drodze glikozylacji jest procesem powszechnym, tak w odniesieniu do
gatunkow roélin, jak irodzajow czasteczek regulatorowych, poniewaz dotyczy wszystkich znanych
hormonéw roslinnych. Koniugaty fitohormondw, w wigkszosci przypadkow, nie wykazuja aktywn-
osci czasteczek sygnatowych, lecz petnig inne funkcje uczestniczac w transporcie i magazynowaniu
hormonu oraz w jego degradacji. Glikozylotransferazy zalezne od UDPG charakteryzuja si¢ bardzo
waska specyficznoscia substratowa, nawet w obrebie tych samych grup fitohormonow. W wielu
przypadkach stwierdzono, iz mutacje genow kodujacych GTazy maja wyrazny wptyw na fenotyp ros-
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lin. W niniejszej pracy przedstawiono osiggni¢cia ostatnich dwudziestu lat w identyfikacji 1 analizie
glikozylotransferaz wszystkich klas fitohormonow, tj. auksyn, brasinosteroidow, cytokinin, giberelin,
kwasu abscysynowego, jasmoniandéw oraz kwasu salicylowego.

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

Wykaz stosowanych skrotow: 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 -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.

Keywords: 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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WSTEP

Glikozylacja, jedna z kowalencyjnych modyfikacji mato- i wielkoczasteczko-
wych zwigzkow organicznych, jest integralng cze$cig metabolizmu podstawowego
1 wtornego, zarowno w tkankach roélin jak i zwierzat [5, 26]. Przylaczenie reszty
cukrowej powoduje szereg zmian we wlasciwosciach fizyko-chemicznych oraz bio-
logicznych czasteczek akceptorowych, takich jak wzrost ich rozpuszczalnosci i che-
micznej stabilno$ci, obnizenie reaktywnosci oraz zmiany aktywno$ci biologiczne;.

Biosynteza glikozydoéw przez dlugi czas byla traktowana jako proces o ogra-
niczonym wptywie na fizjologi¢ roslin, cho¢ oligosacharydy i glikokoniugaty,
szczegodlnie glikoproteiny czy glikolipidy, intrygowaty biologow ze wzgledu na ich
niezwykla réznorodnos¢ i zwigzany z tym udziat, jako mediatoréw, w ztozonych
procesach komorkowych. Glikozydy petnia roznorodne funkcje w komorce uczest-
niczac w przechowywaniu energii, tworzeniu struktury $ciany komorkowej, sygna-
lizacji i oddziatywaniach typu komorka-komorka Iub gospodarz-patogen [2, 3, 48].

Biologiczne efekty glikozylacji w komorkach roslin sa szczegolnie interesu-
jace w przypadku kluczowych roslinnych regulatorow wzrostu irozwoju jakimi
sg fitohormony. Fizjologiczna rola fitohormonoéw wymaga precyzyjnej kontroli
ich stezenia w komorce. Koniugacja tych sktadnikoéw z cukrami, aminokwasami
czy biatkami jest jednym zelementdw utrzymujacych homeostaze tkankowa
i funkcjonuje powszechnie, bowiem dotyczy wszystkich grup hormonoéw roslinnych
[1, 13, 31]. Glikozylotransferazy obnizaja poziom aktywnego fitohormonu poprzez
katalizowanie syntezy glikozydow lub estréw hormonu. Koniugaty fitohormonow,
w wiekszosci przypadkow, nie wykazuja aktywnosci czasteczek sygnatowych, lecz
petnia inne funkcje uczestniczac w transporcie i magazynowaniu hormonu oraz
w jego degradacji. Glikozylacja hormonow roslinnych jest o tyle interesujaca, ze
jest ona istotna dla ich czasowej inaktywacji, poniewaz koniugacja, a nastepnie hy-
droliza form zwigzanych wptywa na utrzymanie homeostazy hormonalnej bez ko-
niecznos$ci syntezy de novo czasteczek regulatorowych [1, 26].

GLIKOZYLOTRANSFERAZY

Glikozylotransferazy moga przytaczac reszty cukrowe z czgsteczek aktywnych
donorow do substratow przez atomy O z grup —OH i —COOH (tzw. O-glikozylacja),
atakze N, S i C [2, 3]. Najczesciej donorem reszt cukrowych jest urydynodifosfo-
glukoza (UDP-glukoza, UDPG) (ryc. 1), ale zidentyfikowano takze enzymy, ktore
wykorzystujag UDP-galaktoze, UDP-ksyloze, UDP-ramnoz¢ lub UDP-glukuronian.
Proces O-glikozylacji jest przeprowadzany przez glikozylotransferazy zalezne od
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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)

urydynodifosfocukru (UGT), enzymy wystepujace powszechnie, ktorych obfitosé
i r6znorodnos¢ odpowiada rozmaitosci glikozydow w roslinach [6].

Heterogenno$¢ glikozylotransferaz, zarowno funkcjonalna jak i strukturalna,
stwarza trudno$ci nie tylko w charakteryzowaniu, ale takze w klasyfikacji tych en-
zymow. Genom Arabidopsis thaliana zawiera ponad 100 genow kodujacych gliko-
zylotransferazy nalezace do 91 rodzin zdeponowanych w bazie danych CAZY (ang.
Carbohydrate Active enzyme), ktore przejawiaja zréznicowang aktywnos¢ enzyma-
tyczng wzgledem akceptordw reszty cukrowcowej [2, 3, 6, 35]. Na podstawie analiz
filogenetycznych, biatka UGT podzielono na trzy klasy [29]. Najwigksza klasa en-
zymow — UGT1, obejmuje 14 podklas (A — N), do ktérych naleza enzymy uczestni-
czace w glikozylacji fitohormonow i ksenobiotykow, do dwoch pozostatych, mniej
licznych klas, nalezag GTazy, ktorych substratami sg sterole i inne lipidy.

Przedmiotem niniejszego artykulu sg enzymy zaliczane do pierwszej klasy
GTaz (UGT1), ktére, jak wyzej wspomniano, migdzy innymi katalizujg glikozy-
lacje fitohormondw [29, 50]. W swojej strukturze zawieraja one konserwatywny
44-aminokwasowy motyw PSPG (ang. Plant Secondary Product Glycosyltransfe-
rase) (ryc. 2) odpowiedzialny za wigzanie si¢ z wysokoenergetycznym donorem
glukozy, UDPG [18, 34]. Motyw ten jest obecny na C-koncu i uczestniczy w wigza-
niu donora reszty cukrowcowe;j.

Analiza modeli struktur przestrzennych bialek, ktorych sekwencje zdepono-
wano w bazie danych CAZY wykazala, ze w enzymach UGT1 wystepuje tzw.
pofatdowanie GT-B. Zgodnie z tym modelem, N-koniec biatka UGT1 zawiera 7
rownolegtych wsteg B (N f1-8) przeplatanych o§mioma odcinkami a-helikalnymi
(N a1-8). C-koniec jest ztozony z sze$ciu B-harmonijek i o$miu a-helis. Fragment
N-koncowy GTaz tej klasy jest mniej konserwatywny niz C-koniec, co jest zro-
zumiate zwazywszy na fakt, ze uczestniczy on w wigzaniu rdéznych aglikonow, tj.
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Ca3 Cp4 Co4 CBS5 Cab
VvGT1 WAPQAEVLAHEAVGAFVTHCGWNSLWESVAGGVPLICRPFFGDQRLNGRM
Mt71Gl WAPQVEVLAHKAIGGEVS HCGWNSILESMAFGVPILTWPIYAEQOLNAFR
At72B1 WAPQAQVLAHPSTGGFLTHCGWNSTLESVVSGIPL IAWPLYA%KMNAVL

——
motyw PSPG

RYCINA 2. Poréwnanie sekwencji aminokwasowych motywu PSPG trzech UDP-glukozylotransferaz
(VVGT1 — Vitis vinifera GT1, Mt71G1 — Medicago truncatula 71G1, At72B1 — Arabidopsis thalia-
na 72B1). Odcinki a-helisy przedstawiono kolorem zielonym, a odcinki B-harmonijki kolorem czer-
wonym. Pogrubione i podkreslone symbole odpowiadaja resztom aminokwasowym krytycznym dla
wigzania 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). a-Helices
in green and B-sheets in red. Three sugar interacting amino acid residues (W -tryptophan, D/E-asparh
tate/glutamate, and Q-glutamine) are underlined in bold (based on: [34], modified)

akceptorow reszty cukrowej. Precyzyjnie ustalono jakie reszty aminokwasowe sg
zaangazowane w wigzanie substratow i stwierdzono, ze tancuchy boczne amino-
kwasoéw kwasowych lub glutaminy w petli potozonej migdzy NP3 a Na3 tworza
wigzania wodorowe z akceptorem glukozy. Wydaje si¢, ze kluczowe znaczenie dla
wigzania akceptora ma szeroko$¢ petli wigzacej substrat, za czym przemawia fakt,
iz enzym UGT85H2, dla ktérego substratem jest trdjterpen o ztozonej strukturze
pierscieniowej, ma szeroka petle NB3/Na3. Teza ta nie zostata jednoznacznie po-
twierdzona, bowiem inny enzym, UGT72B1, ktory rowniez posiada podobnag petle,
jest specyficzny wzgledem prostych zwiazkow, takich jak fenole, czy anilina.

Proponowany mechanizm reakcji katalizowanej przez glikozylotransferazy wy-
glada nastgpujaco: reszta histydyny 19/20, ale prawdopodobnie rowniez inne konk
serwatywne histydyny, odbiera proton z grupy karboksylowej akceptora cukrowca
tworzac oksyanion, ktory prowadzi atak nukleofilowy na grupe —OH przy weglu C1
UDP-glukozy [50]. Uprotonowang histydyne 19/20 stabilizuje wigzanie wodorowe
tworzone z resztg asparaginianu 119.

GLIKOZYLOTRANSFERAZY AUKSYN

Auksyny stanowig najwczesniej poznang niewielka grupe fitohormonow, wsrod
ktorych najwazniejszy jest kwas indolilo-3-octowy (IAA) [12, 13, 20].Wolny TAA,
jako biologicznie aktywna forma fitohormonu, stanowi niewielki procent catkowitej
puli auksyny w roslinach, natomiast formg dominujaca sg koniugaty auksyn. Gli-
kozylotransferazy obnizaja poziom aktywnej auksyny przez katalizowanie syntezy
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estrow fitohormonu. Nalezy podkresli¢, ze UGT1 czgsto uczestnicza tylko w pierw-
szym etapie biosyntezy koniugatow estrowych, tworzac kowalencyjne polaczenie
mi¢dzy grupa karboksylowg hormonu a reszta hydroksylowa przy C1 hemiacetalu
B-D-glukopiranozy, np. 1-O-indolilo-3-acetylo B-D-glukoza (ryc. 3). Taki produkt
jest wysokoenergetycznym nietrwatym zwiagzkiem posrednim bedacym substratem
w syntezie wlasciwych koniugatow estrowych [20].

Pomimo powszechnego wystgpowania potaczen IAA z cukrami, metabolizm
tych zwigzkéw w roslinach jest stabo poznany. Z bielma niedojrzatych nasion
kukurydzy wyizolowano ioczyszczono zalezng od UDPG glukozylotransferazg
IAA (EC 2.4.1.121), ktora katalizuje synteze¢ 1-O-indolilo-3-acetylo-p-D-glukozy
(1-O-IAGlc) w reakcji przeniesienia reszty glukozy na grupe karboksylowg IAA
zgodnie z rownaniem reakcji:

IAA + UDPG < 1-O-IAGlc + UDP

Syntaza 1-O-IAGlc jest monomerem o masie czasteczkowej 46,5 kDa [13]. En-
zym ten jest bardzo specyficzny wzgledem kwasu indolilo-3-octowego jako akcep-
tora reszty cukrowcowej oraz UDPG jako donora glukozy. Wazne znaczenie w ka-
talizie enzymatycznej, badz w jej regulacji, ma grupa —SH cysteiny. Rozw6j nasion
kukurydzy jest zwigzany ze zmianami poziomu auksyny wywotanymi aktywnoscia
UDP-glukozylotransferazy. Swiadczy o tym fakt, ze ekspresja biatka enzymatycz-
nego jest indukowana przez syntetyczng auksyne, kwas naftylo-1-octowy (1-NAA),
a jego aktywnos¢ jest 14-krotnie wyzsza w bielmie nasion niedojrzatych niz w na-
sionach kietkujacych [15].

Przeciwciala poliklonalne otrzymane przeciwko syntazie 1-O-IAGlc umozliwily
przeszukanie biblioteki cDNA z endospermu kukurydzy i identyfikacje genu ZmlA-

1-O-indolilo-3-acetylo-B-D-glukoza

RYCINA 3. Struktura 1-O-indolilo-3-acetylo-f-D-glukozy
FIGURE 3. The structure of an 1-O-indole-3-acetyl-B-D-glucose
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GLU kodujacego syntaze 1-O-1AGlc [13, 15, 21]. Analizy in silico wykazaly, ze se-
kwencja aminokwasowa glukozylotransferazy IAA zawiera w C-koncu charaktery-
styczny dla UDPG-transferaz klasy 1 motyw PSPG. Niewykluczone, Zze aktywnosc¢
enzymu jest regulowana na drodze modyfikacji kowalencyjnych, takich jak N-gli-
kozylacja czy O-fosforylacja, bowiem w strukturze pierwszorzedowej ZmIAGLU
stwierdzono obecnos$¢ trzech miejsc potencjalnej N-glikozylacji (N-X(S,T); N-S,
N-T) oraz motyw S/T-XR/K specyficzny dla substratow kinazy biatkowej C [21].
Teza o regulacji aktywnosci syntazy IAGlc przez fosforylacje/defosforylacje wydaje
si¢ tym bardziej prawdopodobna, gdyz enzym oczyszczony z nasion kukurydzy byt
aktywowany przez jony wapnia i kalmoduling.

Synteza [AGlc zachodzi powszechnie, poniewaz geny IAGLU zidentyfikowa-
no takze u innych roslin, takich jak rzodkiewnik, rzgsa, kalafior, soja, pomidor czy
tyton [12, 13]. Heterologiczna ekspresja syntazy 1-O-1AGlc z kukurydzy w tkan-
kach pomidora sugeruje, ze enzym ten uczestniczy w regulacji stezenia IAA podczas
wzrostu i rozwoju ro$lin [9, 21]. Nadekspresja ZmlAGLU ogranicza rozwoj korze-
ni pomidora skorelowany z obnizeniem poziomu wolnej auksyny. Podobne wyniki
uzyskano w badaniach prowadzonych na Arabidopsis thaliana [11]. Analiza fenotypu
rzodkiewnika z nadekspresja ZmIAGLU wykazata, Ze ro$liny transgeniczne charak-
teryzujg si¢ stabym rozwojem korzeni bocznych i lisci, co byto zwigzane z obnize-
niem stgzenia IAA w wyniku intensywnej syntezy [A-glukozy. Hamowania wzrostu
nie obserwowano w przypadku dziatania IBA (kwas indolilo-3-mastowy) lub 2,4-D
(kwas 2,4-dichlorofenoksyoctowy), co wskazuje na specyficznos¢ enzymu wzgledem
IAA. Nadekspresja ZmIAGLU zaburza rownowage auksynowa przez zmniejszenie
poziomu [AA ponizej stezenia indukujacego synteze IAA-asparaginianu oraz IAA-
glutaminianu, gléwnych koniugatow auksyny w tkankach rzodkiewnika. Wysoka
specyficznos¢ UGT wobec auksyn sugeruje rowniez fakt, ze w genomie tej rosliny
znaleziono gen UGT74E2, ktory koduje glukozylotransferaze specyficzng wobec IBA
[45]. Nadekspresja genu UGT74E20OFE wywotuje cechy fenotypowe charakterystycz-
ne dla nadekspresji glukozylotransferazy IAA, a ponadto zwigksza odpornosc¢ roslin
na susze¢ izasolenie. W genomie rzodkiewnika pospolitego wystepuje najprawdo-
podobniej wigcej gendow kodujacych IBA-glukozylotransferazy, poniewaz knockout
genu UGT74E?2 nie zmienia fenotypu roslin.

Aktywnos¢ katalityczng syntazy IAGle, rownie wysoka jak enzymu z nasion ku-
kurydzy, wykazuje ekstrakt z niedojrzalych nasion grochu (Pisum sativum L.) [14].
Interesujace jest znaczenie syntezy [AGlc w roslinach dwuliSciennych, poniewaz, jak
wspomniano wczesniej, - O-indolilo-3-acetylo-glukoza jest nietrwatym zwigzkiem
posrednim w syntezie wlasciwych estrow IAA. O ile w bielmie nasion kukurydzy
funkcjonuja enzymy katalizujace przeniesienie reszty IAA z 1-O-1A-glukozy na my-
o-inozytol (acylotransferaza 1-O-1AGlc: myo-inozytol) [13] i na oligosacharydy za-
wierajgce galaktoze (acylotransferaza cukrowcowa, SugAc) [43], to jak dotad u roslin
dwulisciennych nie znaleziono akceptora reszty indoliloacylowej z 1-O-1A-glukozy.
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Z pewnoscig nie sg to aminokwasy, poniewaz mechanizm syntezy koniugatow ami-
dowych [AA okazat si¢ catkowicie odmienny [27].

Mimo ze koniugaty estrowe stanowia glowna forme auksyny w tkankach roslin
jednolisciennych, w genomie Arabidopsis thaliana zidentyfikowano cztery geny
kodujace glukozylotransferazy 1AA (UGT84B1, UGT84B2, UGT75B1, UGT75B2)
[10]. Najlepsza aktywno$¢ enzymatyczng wykazywato biatko UGT84B1 otrzymane
w bakteryjnym systemie ekspresyjnym. Analizy kinetyczne ujawnily, ze glukozylo-
transferaza UGT84B1 wyraznie preferuje IAA jako akceptor glukozy. UDPG-trans-
feraza IAA z A. thaliana gra kluczowa role w homeostazie hormonalnej, poniewaz
nadekspresja UGT84B1 w rzodkiewniku powoduje gwattowny wzrost poziomu [AA-
oraz IBA-glukozy, czego przejawem jest brak wrazliwos$ci roslin na aktywng biolo-
gicznie auksyng [11]. Prawidlowy fenotyp zostaje przywrocony dopiero po podaniu
egzogennego 2,4-D, syntetycznej auksyny, ktora nie jest substratem w reakcji katali-
zowanej przez UGT84B1.

GLIKOZYLOTRANSFERAZY BRASINOSTEROIDOW

Brasinosteroidy, roslinne hormony steroidowe, przylaczajg reszte glukozy po-
przez grup¢ hydroksylowa w pozycji 23 (ryc. 4) [38]. W tkankach Arabidopsis tha-
liana t¢ modyfikacje katalizujag UDP-glukozylotransferaza UGT73C5 oraz jej homo-
log UGT73C6 [8, 32]. Oprocz brasinolidu (BL), substratami dla rekombinowanego
enzymu UGT73CS sa takze: kastasteron oraz prekursory brasinosteroidow: tyfaste-
rol i1 6-deoksykastasteron, jak rowniez mykotoksyna grzyba Fusarium, deoksyni-
walenol (DON) [32]. Najprawdopodobniej synteza glukozydow brasinosteroidow
reguluje stezenie czynnego fizjologicznie fitohormonu, poniewaz gen UGT73C5
ulega ekspresji w hypokotylach i korzeniach mtodych siewek, a poziom jego mRNA
zmniejsza si¢ wraz z rozwojem rosliny. Nadekspresja UGT73C5 znosi wrazliwos¢
tkanek rzodkiewnika na brasinosteroidy, a wyciszenie transkrypcji powoduje brak
syntezy 23-O-glukozydu BL. UGT73C6 ulega ekspresji w tych samych tkankach co
jego homolog, sa to miejsca intensywnej syntezy brasinosteroidow, chociaz wolny
brasinolid nie indukuje ekspresji genu in vitro. Transkrypcja UGT73C6 jest stymulo-
wana przez DON, herbicyd — imidazoling, oligogalaktouronidy $cian komorkowych
ros$lin, stres solny oraz infekcj¢ Botrytis cinerea [8]. Sugeruje to udziat obu gluko-
zylotransferaz m.in. w detoksykacji ksenobiotykow, zwlaszcza, ze geny UGT73C5
1 UGT73C6 znajduja si¢ na rozgatezieniu drzewa filogenetycznego odpowiadajace-
mu GTazom flawonoidow. Intrygujacym zagadnieniem jest lokalizacja wewnatrz-
komoérkowa UGT73C5 1 UGT73C6, ktore sa obecne nie tylko w cytoplazmie, ale
takze w jadrze komorkowym. Jest to o tyle zastanawiajace, ze w przeciwienstwie do
hormonow steroidowych zwierzat, dla brasinosteroidéw nie zidentyfikowano recep-
torow jadrowych.
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RYCINA 4. Struktura glikozydu brasinosteroidow
FIGURE 4. The structure of brassinosteroid-glucoside

GLIKOZYLOTRANSFERAZY CYTOKININ

Aktywno$¢ fizjologiczng cytokinin wykazujg purynowe zasady azotowe, nu-
kleozydy oraz ich pochodne z dotaczonym tancuchem weglowodorowym (izopen-
tenyloadenina) lub pierscieniem aromatycznym (benzyloadenina) [1]. Cytokininy,
podobnie jak inne hormony ro$linne, tworza koniugaty z cukrami lub aminokwa-
sami. Obecnos¢ atomoéw azotu w czasteczkach cytokinin powoduje, ze tworza one
zarowno N- jak i O- glukozydy (ryc. 5). Glowng forme zwigzana cytokinin stanowia
koniugaty z glukoza [1, 12]. Pierwsza wyizolowang GTaza cytokinin byla, oczysz-
czona z niedojrzatych nasion Phaseolus lunatus, O-glukozylotransferaza specyficz-
na wzgledem frans-zeatyny (EC 2.4.1.203) [1]. Produkt reakcji katalizowanej przez
enzym, O-glukozyd trans-zeatyny, zabezpiecza fitohormon przed degradacja oksy-
dacyjng oraz stanowi jego form¢ magazynujacg i transportujaca.

Analiza produktow ekspresji klonow biblioteki cDNA z nasion Phaseolus lu-
natus, umozliwila identyfikacje genu ZOGI (ang. Zeatin O-Glucosyltransferase
I1). Cytokininy, jako jedyne z fitohormondw, wyrozniajg si¢ tym, ze zidentyfikowa-
no dla nich specyficzny enzym przenoszacy inng niz glukoze reszt¢ cukrowcows.
W nasionach fasoli zwyczajnej (Phaseolus vulgaris L.) zachodzi ekspresja genu
Z0XI (ang. Zeatin O-Xylosyltransferase 1), ktory koduje UDP-ksylozylotransfera-
zg trans-zeatyny (EC 2.4.2.40) [30]. Rekombinowane biatko enzymatyczne wyka-
zuje wysokie podobienstwo do ZOGl.
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RYCINA 5. Struktury N- i O-glukozydow cytokinin
FIGURE 5. The structures of N- and O-cytokinin glucosides

Przeszukanie bibliotek genomowych roslin straczkowych ujawnito kolejne
geny potencjalnych glikozylotransferaz cytokinin [23, 35]. Dwa geny z Phaseolus
lunatus (PIGT2, PIGT3), jeden z Phaseolus vulgaris (PvGT?2) oraz dwa z Glycine
max (GmGTI, GmGT2) sa w wysokim stopniu identyczne z ZOG i ZOXI. Niewia-
domo jednak jaka jest funkcja bialek kodowanych przez poznane geny, poniewaz
zadne z nich nie wykazywato aktywnosci katalitycznej GTazy cytokinin.

Glikozylotransferazy cytokinin wykazuja stereospecyficzno$¢ substratowg, bo-
wiem rozrézniaja izomery cis/trans. W tkankach kukurydzy funkcjonujg cisZOG1
oraz cisZOG2, ortologi ZOG1 z P. lunatus, ktore tworza O-glukozydy cis-zeatyny
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[30]. Geny cisZOG1 i cisZOG2 wykazuja 98,3 % identycznosci wzgledem siebie,
a jedyna cecha odrozniajaca obydwa izoenzymy jest profil ekspresji w tkankach.
Wydaje sig, ze wrazliwo$¢ tkanek na fitohormony znajduje odzwierciedlenie tak-
ze w procesie ich inaktywacji na drodze koniugacji. Argumentow sktaniajacych do
przyjecia tej tezy dostarczyty analizy kinetyczne porownujace wigzanie si¢ natural-
nych i syntetycznych cytokinin do receptorow oraz do glukozylotransferaz ZOG1
1 cisZOG1 [25]. W komorkach kukurydzy dominujaca postacig aktywnej cytokini-
ny jest cis-zeatyna, ktorej aktywnos$¢ fizjologiczna przejawia si¢ w wyniku zwigza-
nia z receptorem ZmHK1. Co ciekawe, biatko receptorowe, podobnie jak cisZOG1,
wigze cis-zeatyng i o-podstawione syntetyczne cytokininy: o-topoling (hydroksy-
pochodng benzyloadeniny) oraz o-hydroksytidiazuron. Z kolei, trans-zeatyna, ktora
petni funkcj¢ hormonalng w rzodkiewniku, a takze m-topolina, wigzaty si¢ specyz
ficznie z kinazg receptorowg AtHK4 oraz ZOG1, nie byly natomiast substratami dla
cisZOG1, ani ligandami dla ZmHK 1. Wyniki te dodatkowo wskazuja na konkuren-
cj¢ o czasteczke hormonu, ktora zachodzi pomigdzy biatkiem receptorowym a en-
zymem koniugujgcym. Zwigzanie cytokininy przez kazde z tych bialek prowadzi do
zupehie roznych efektow fizjologicznych, ktoére w przypadku receptora powoduja
uruchomienie szlaku sygnatowego, natomiast w przypadku glikozylotransferazy,
zmniejszajg wrazliwo$¢ tkanek na fitohormon. Wydaje sie, ze kryterium rozstrzy-
gajacym to wspotzawodnictwo jest warto$¢ stgzenia hormonu odpowiadajaca war-
tosci K dla enzymu i K, dla receptora.

O waznej roli O-glikozylotransferaz cytokinin w utrzymaniu réwnowagi hor-
monalnej w tkankach kukurydzy swiadczy fakt, ze nadekspresja genu ZOGI po-
woduje gwalttowne obnizenie stezenia cytokinin oraz cechy fenotypowe swoiste dla
niedostatecznego poziomu tych hormonéw (mniejsze merystemy wierzchotkowe,
cienkie pedy, strzatkowate liScie, rozbudowane korzenie) [47].

Genom 4. thaliana zawiera dwa geny kodujace N-glikozylotransferazy cytoki-
nin: UGT73C1 oraz UGT73C2 specyficznie katalizujgce przeniesienie glukozy na
atomy N/, N’°, N%- izopentenyloadeniny oraz N°-benzyloadeniny [7]. Badania ge-
netyczne wykazaty, ze izoenzym UGT73C2 odpowiada za regulacj¢ stgzenia ak-
tywnych cytokinin, poniewaz mutanty rzodkiewnika ugt76¢c2 przejawiaja wicksza
wrazliwo$¢ na cytokininy oraz charakteryzujg si¢ nizszym poziomem N-glikozy-
dow [49]. Z kolei nadekspresja tego genu wywoluje zmiany fenotypowe charakte-
rystyczne dla wzrostu roslin w warunkach obnizonego stgzenia cytokinin.

GLIKOZYLOTRANSFERAZY GIBERELIN

Podobnie jak w przypadku innych fitohormonow, glikozylacja giberelin jest
jednym z mechanizméw regulacji ich endogennego poziomu. Mimo ze powsta-
wanie glukozydow giberelin jest powszechne — zidentyfikowano je i wyizolowa-
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no z tkanek wielu roslin — wiedza na temat GTaz uczestniczacych w tym proce-
sie jest skromna [12, 22, 31]. UDP-glukozylotransferaze specyficzng wzgledem
GA, oczyszczono z dojrzewajgcych owocow fasoli Phaseolus coccineus. Enzym,
oprocz 3-O-GA -glukozydu, znacznie stabiej tworzyt pofaczenia glukozy z GA,
oraz GA, . Z kolei syntezg¢ koniugatow estrowych GA oraz GA, z glukozg, kata-
lizowata UGT zidentyfikowana we frakcji cytozolowej otrzymanej z zawiesiny
komoérek pomidora Lycopersicon peruvianum. Niewykluczone, ze przyczyng sta-
bo poznanego metabolizmu koniugatéw giberelin jest mata stabilno$¢ chemiczna
ich czgsteczek oraz réznorodnos¢ izomeroéw tych hormonow.

GLIKOZYLOTRANSFERAZY KWASU ABSCYSYNOWEGO

Mechanizmem zapewniajacym odwracalng inaktywacje ABA jest koniugacja
z glukozg. Polaczenia te mogg mie¢ charakter wigzan estrowych, wtedy gdy reszta
glukozy jest dotaczona przez grupe karboksylowa przy C1 ABA lub wiazan etero-
wych, jesli w reakcji uczestniczy grupa C1° OH [19, 24, 31, 52].

W 2002 roku sklonowano gen kodujacy UGT w siewkach fasoli azuki (Vigna
angularis) [52]. Genom tej ro§liny zawiera dwie kopie genu UGT, ktorych ekspresja
zachodzi w odpowiedzi na 50 pM ABA oraz uszkodzenie ro§liny i susz¢. Analiza
in silico sekwencji aminokwasowej polipeptydu UGT wskazuje na 30-44% podo-
bienstwa z innymi homologami UDP-glikozylotransferaz. Podobnie jak syntaza
[A-glukozy z kukurydzy, UGT z fasoli azuki zawiera charakterystyczne motywy:
sygnatur¢ UDP-glikozylotransferaz, trzy miejsca N-glikozylacji (NRSK, NGSG,
NSTL), sekwencj¢ sygnatowa kierujaca biatko do peroksysoméw oraz region two-
rzacy superhelis¢ (ang. coiled coil). Rekombinowane oczyszczone biatko enzyma-
tyczne wykazuje aktywno$¢ syntazy estrow ABA, nie tworzy natomiast polaczen
eterowych z glukoza. Najbardziej preferowanym substratem glikozylotransferazy
z fasoli jest trans-(+)-ABA, ale enzym glikozyluje réwniez (+)-S-ABA oraz (-)-R-A-
BA. Optimum pH GTazy miesci si¢ w zakresie 6,0-7,4, co pozostaje w sprzecznosci
z warto$ciami wyznaczonymi dla glikozylotransferazy ABA z kultur komorkowych
maklei olbrzymiej (Macleaya microcarpa) (pH 5,0) oraz innych poznanych GTaz
(pH 5,2). Duza rozbiezno$¢ w tych wartosciach moze wynika¢ z faktu, iz analizy
przeprowadzono na biatku rekombinowanym otrzymanym w komoérkach bakterii, co
niewatpliwie ma wptyw na warunki faldowania si¢ polipeptydu.

W genomie Arabidopsis thaliana znaleziono kilka sekwencji kodujacych
UDP-glukozylotransferazy [34]. Sze$¢ z nich (UGT84B1, UGT75B1, UGT84B2,
UGT71B6, UGT75B2, UGT73BI) koduje polipeptydy, ktore po ekspresji w ko-
morkach E.coli wykazywaly aktywno$¢ syntazy (£)-ABA-glukozy. Najwyzt
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sza aktywnos$¢ katalityczng przejawial enzym UGTA(B), ale jedynie UGTVYYB?
charakteryzowat si¢ selektywno$cia wzglgdem enancjomeru (+)-ABA [17].
Lepszymi niz ABA akceptorami reszty glukozy w reakcji katalizowanej przez UG-
T71B6 sa pochodne syntetyczne: PBI-413 oraz PBI-410, ktore do czasteczki ABA
majg dotgczony pierscien benzenowy. Inny analog strukturalny ABA, PBI- AY,
ktory charakteryzuje si¢ obecnoscig wigzania potrojnego migdzy atomami wegla,
rowniez byl bardziej preferowany niz (+)-ABA [17, 33]. Niewykluczone, ze potroj-
ne wiazanie, a takze wykazujacy wtasciwosci hydrofobowe pierscien benzenowy,
zapewniaja wigksza stabilno$¢ zwigzanego substratu oraz lepsza ekspozycje grupy
karboksylowe;j.

Udziat glikozylotransferaz ABA w regulacji homeostazy hormonalnej zapew-
niajacej wlasciwy przebieg procesow fizjologicznych roslin zostat czesciowo pow
znany dzigki mutantom genu UGT71B6 rzodkiewnika [34]. Eliminacja tego genu
technikg knockout nie miata wptywu na fenotyp roslin, co sugeruje, ze u rzodkiew-
nika wystepuja inne glikozylotransferazy obnizajace st¢zenie wolnego ABA. Z ko-
lei nadekspresja UGT71B6 zwigkszata ilos¢ estrow ABA. Co ciekawe, UGT71B6
funkcjonuje w regulacji poziomu ABA podczas rozwoju li§cieni, natomiast nie ma
wplywu na przebieg klasycznych proceséw kontrolowanych przez ABA, takich jak
ruchy aparatéw szparkowych, czy dojrzewanie nasion. Wyniki te sugeruja, ze eks-
presja genéw glukozylotransferaz kwasu abscysynowego znajduje si¢ pod kontro-
la promotorow specyficznych tkankowo, na co wskazuja rowniez rezultaty badan
przeprowadzonych na fasoli azuki [52].

GLIKOZYLOTRANSFERAZY KWASU SALICYLOWEGO

Regulatorowa rola kwasu salicylowego (SA) w odpowiedziach roslin na stres
czyni go wazng czasteczka sygnatowa, ktorej stezenie musi by¢ precyzyjnie kon-
trolowane. SA tworzy zaréwno estry metylowe (MeSA), jak i potaczenia z gluko-
73 o charakterze estrowym (SGE) lub glukozydowym (2-O-, 5-O-glukozyd kwasu
salicylowego, SAG) (ryc. 6) [4, 28]. Estry metylowe moga takze tworzy¢ gluko-
zydy, np. MeSAG — ester metylowy 2-O-f-D-glukozydu kwasu salicylowego. Na
obecnym etapie badan rola tych koniugatéw jest nieznana, ale przypuszcza si¢, ze
niektére z nich zwiekszaja polarnos¢ kwasu salicylowego, co umozliwia groma-
dzenie ich w wakuoli zabezpieczajac przed aktywnos$cia biologiczng i degradacja.
Wielce prawdopodobne wydaje si¢ zatem, ze glukozydy stanowiag forme zapasowa
i transportowg SA. Co wigcej, glukozydy SA sg zwigzkami o wysokim potencjale
przenoszenia reszty acylowej, wigc mogg uczestniczy¢ w biosyntezie zwigzkow
aromatycznych.
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FIGURE 6. The structures of salicylic acid-glycoside and glucose ester of salicylate

W tytoniu zidentyfikowano gen kodujacy glukozylotransferaze¢ SAGT (EC
2.4.1.35) (ang. Salicylic Acid Glucosyltransferase) tworzaca zarowno estry, jak
i glukozydy kwasu salicylowego [16]. SA GTaza wykazuje wysoki stopien homo-
logii z innymi UDP-glukozylotransferazami. Najprawdopodobniej jednak enzym
z tytoniu uczestniczy w syntezie fenolowych metabolitow wtornych, o czym $wiad-
cza wyniki analizy jego specyficznos$ci substratowej. Lepszymi od SA akceptorami
glukozy okazaty si¢ bowiem kwas 3-hydroksy- i 4-hydroksybenzoesowy oraz kwas
trans-cynamonowy. Sugeruje to réwniez, ze SAGT uczestniczy w koniugacji pre-
kursorow kwasu salicylowego regulujac w ten sposob jego stezenie. SA jest roOw-
niez preferowanym substratem w reakcji katalizowanej przez AtSGT1 (UGT74F2)



UDP-GLIKOZYLOTRANSFERAZY HORMONOW ROSLINNYCH 155

z rzodkiewnika [4]. Enzym ten wykazuje prawie 50% identyczno$ci z SA GTaza
z tytoniu i zawiera charakterystyczny dla rodziny UGT1 44-aminokwasowy motyw
PSPG. Wszystkie te UDP-GT regulujg stezenie mediatoréw stresu biotycznego,
sa one bowiem indukowane przez SA, MeSA oraz infekcje patogenami [16, 37,
40]. W kontekscie tych badan interesujaca jest informacja, ze nadekspresja genu A¢-
SGTI powoduje zmniejszenie akumulacji SA i SAG oraz obnizenie odporno$ci na
infekcje Pseudomonas syringae [41]. Autorzy, probujac wytlumaczy¢ te paradok-
salne wyniki, sformutowali hipoteze, ktora zaktada, ze wysoka aktywnos$¢ AtSGT],
bedaca efektem nadekspresji, indukuje aktywnos¢ metylotransferazy kwasu salicy-
lowego, AtBSMT1 (ang. Arabidopsis thaliana SA carboxyl Methyltransferase 1).
Prowadzi to do syntezy salicylanu metylu oraz MeSAG, zwtaszcza ze SA wykazuje
wigksze powinowactwo do AtBSMT1 niz do AtSGT1. O nadmiarze biatek wykazu-
jacych aktywnos¢ glukozylotransferaz SA w tkankach 4. thaliana S$wiadczy fakt, iz
wyciszenie ekspresji AtSAGTI nie miato wplywu na cechy fenotypowe roslin, ani
na poziom SA i SAG [42]. Genom rzodkiewnika zawiera az 14 genow kodujacych
glukozylotransferazy pochodnych hydroksybenzoesanow [16].

UDP-glikozylotransferaza SA z lici ryzu jest zaangazowana w odporno$¢ sys-
temowa roslin, poniewaz gen OsSGT! kodujacy ten enzym byt wyraznie induko-
wany przez probenazol, antygrzybiczy $rodek chemiczny [46]. Oczyszczone re-
kombinowane OsSGT1 wykazywato wysoka specyficzno$¢ substratowa wzgledem
kwasu salicylowego oraz UDP-glukozy. Reakcja ryzu na dziatanie probenazolu jest
réwniez specyficzna, poniewaz wyciszenie ekspresji genu OsSGT! skutkowato ob-
nizeniem odpornosci roslin na infekcje grzybem Magnaporthe grisea. Rezultaty
otrzymane w toku tych badan wskazuja, ze glukozyd SA jest kluczowa czasteczka
wywotujacg systemowa odpowiedz obronng roslin.

GLIKOZYLOTRANSFERAZY KWASU JASMONOWEGO

W przeciwienstwie do innych klasycznych fitohormondw, jak dotad nie udat si¢
zidentyfikowac¢ specyficznej GTazy przenoszacej reszte cukrowcowa na kwas ja-
smonowy [51]. W 2005 roku pojawila si¢ pojedyncza praca, ktorej autor stwierdza,
ze sposrod szesciu biatek homologicznych do AtSAGT, tylko jedno, AtJGT1, wyka-
zuje aktywno$¢ wzgledem JA [39]. Jednak analizy kinetyczne przeprowadzone dla
oczyszczonej rekombinowanej AtJGT1 wskazaly, ze jest to glukozylotransferaza
preferujaca raczej auksyny niz JA.

Glikozylacja jasmonianow wigze si¢ tez z aktywnoscia GTaz kwasu salicy-
lowego. Z kultur tkankowych ryzu wyizolowano enzym, ktory 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 udziatem GTazy moze by¢ grupa karboksylo-
wa lub hydroksylowa substratu, co sugeruje, ze wspomniany enzym jest ortologiem
UGT74F2 z Arabidopsis thaliana [16]. Produktem reakcji enzymatycznej jest glu-
kozyd kwasu tuberonowego (TAG), mobilna czasteczka sygnatowa syntetyzowana
w odpowiedzi roslin na zranienie lub glukozyd SA.

Ortologiem bialka z ryzu jest glukozylotransferaza NtSGT, ktorej gen ziden-
tyfikowano w tkankach tytoniu [37]. Enzym ten jest dobrym przyktadem ilustru-
jacym regulacje aktywnoS$ci katalitycznej przez dostepnos$¢ substratu. Podobnie
jak OsSGT1, GTaza z tytoniu wykazuje podwdjna aktywnos¢ wzgledem TA i SA.
W warunkach zranienia ro$liny, NtSGT petni role UDP-glukozylotransferazy kwa-
su tuberonowego, bowiem stezenie tego metabolitu wzrasta w wyniku zranienia
do warto$ci K charakterystycznej dla enzymu. Z kolei podczas infekeji grzybem,
akceptorem reszty glukozy w reakcji przeprowadzanej przez NtSGT jest kwas sa-
licylowy. Wyciszenie ekspresji genu NtSGT za pomoca interferencji RNA obniza
odporno$¢ tytoniu na choroby wywotane przez grzyby nekrotroficzne.

PODSUMOWANIE

Przeglad literatury dotyczacej udziatu glikozylotransferaz w powstawaniu form
zwigzanych hormonow roslinnych, podtrzymuje poglad, ze glikozylacja fitohormo-
now jest nie tylko waznym procesem w przemianach metabolicznych tych sktad-
nikow, ale ma takze kluczowe znaczenie dla utrzymania homeostazy hormonalne;.
Mimo statego postepu w identyfikacji i charakterystyce roslinnych glikozylotransfe-
raz, badania w tym zakresie nie sa tatwe ze wzgledu na wspominang duza rézno-
rodnos$¢ strukturalna i funkcjonalng tych enzymoéw. Dla pelnego obrazu trudnosci
w badaniu enzymatycznej glikozylacji hormondw roslinnych warto dodac, ze synteza
koniugatow estrowych lub eterowych fitohormondéw moze si¢ odbywac¢ w wyniku akw
tywnosci enzymow niespecyficznych wzgledem akceptorow glukozy. W ostatnich la-
tach wykazano, ze niedojrzate nasiona Ipomoea nil zawieraja InGTaze1, enzym, ktory
wykazuje jednakowo wysokie powinowactwo wzgledem réznych fitohormonow lub
ich pochodnych: trans-ABA, IAA, SA, (+)-JA, hydroksypochodnych kwasu benzo-
esowego oraz alkoholu cynamonowego [44]. Co cickawe, InGTazal nie tworzy po-
Taczen glukozy z giberelinami i frans-zeatyng. Sekwencja aminokwasowa tego enzy-
mu jest podobna do sekwencji innych glikozylotransferaz z grupy 1 zdeponowanych
w bazie danych CAZY. Obecnos¢ InGTazyl moze wyjasnia¢ glukozylacje fitohor-
monow w roslinach z mutacjami /loss-of-function genow kodujacych UGT. Kwestig
otwartg pozostaje jednak pytanie o znaczenie niespecyficznej aktywnosci glukozylo-
transferazowej w utrzymaniu homeostazy hormonalnej. Synteza glikozydow oraz es-
trow glukozowych fitohormonow jest jednym z kluczowych elementow regulujacych
ich fizjologiczne stezenia. O znaczacej roli glukozylotransferaz zaleznych od UDPG
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w tym procesie $wiadczy nie tylko mnogos$¢ enzyméw wykazujacych te aktywnosc,
ale takze ich bardzo waska specyficznos$¢ substratowa nawet w obrebie tych samych
grup fitohormonow. Ponadto, w wielu przypadkach stwierdzono, iz mutacje genow
kodujacych GTazy maja wyrazny wptyw na fenotyp roslin.

Latwo zauwazy¢, ze wczesniejsze prace dotyczace GTaz koncentrowaly sig
glownie na izolacji, oczyszczaniu i charakterystyce biochemicznej UGT z tkanek ro-
slinnych. Obecne badania, z uwagi na rozwdj technik biologii molekularnej, umozli-
wiajg analize ekspresji gendw oraz izolacje mutantéw roslin z dysfunkcja glukozylacji
fitohormonow. Jednak, pomimo postepu w badaniach enzymatycznej modyfikacji
hormonow ro$linnych, nie zidentyfikowano np. sekwencji promotorowych genoéw
GTaz fitohormondéw, co umozliwitoby poznanie mechanizméw regulujacych tran-

skrypcje tych genow.
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