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МОДЕЛЬ МЕТАБОЛІЗМУ ЦИТОКІНІНІВ У ПШЕНИЦІ (TRITICUM AESTIVUM L.)  

ТА ВИЗНАЧЕННЯ МІШЕНЕЙ ДЛЯ ФАРМАКОЛОГІЧНОЇ МОДУЛЯЦІЇ CKX  

З МЕТОЮ ПІДВИЩЕННЯ ЗЕРНОВОЇ ПРОДУКТИВНОСТІ ТА СТРЕСОСТІЙКОСТІ 

 

Мета. Побудувати модель метаболізму 

цитокінінів у Triticum aestivum L. з визначенням 

ключових точок фармакологічного впливу та об-

ґрунтуванням підвищення продуктивності й 

стресостійкості через інгібування ферментів ро-

дини CKX. Методи. Системний аналіз літерату-

рних джерел, метааналіз ефективності інгібіто-

рів, концептуальне моделювання мережі, моле-

кулярний докінг (AutoDock Vina 1.2) інгібіторів 

F-INCYDE та INCYDE до структури AtCKX2 

(PDB : 1W5O), аналіз фаз застосування за шка-

лою BBCH. Результати. Побудовано модель 

метаболізму цитокінінів, що включає біосинтез, 

транспорт / рецепцію і деградацію. Визначено 

чотири ключові точки впливу. Встановлено, що 

гени TaCKX представлені множиною функціона-

льних членів із тканинною специфікою. F-

INCYDE демонструє вищу спорідненість до 

AtCKX2 (ΔG = –8,4 ккал/моль) порівняно з 

INCYDE (ΔG = –7,9 ккал/моль). Ідентифіковано 

ZOGT як паралельну мішень, що пояснює обме-

жену ефективність INCYDE. Визначено оптима-

льні фази застосування (BBCH 31–39, 55–65, 71–

77). Висновки. Подвійне інгібування 

CKX+ZOGT є перспективною стратегією регуля-

ції цитокінінового гомеостазу у пшениці та пот-

ребує подальшої експериментальної верифікації. 

Ключові слова: цитокінін оксидаза, TaCKX, 

пшениця, CKX. 

 

Пшениця м’яка (Triticum aestivum L.) є од-

нією з найважливіших продовольчих культур 

світу, що забезпечує понад 20% калорійності 

глобального харчового раціону людства 
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(FAO…). В умовах зростаючого тиску кліматич-

них змін, зокрема посилення посухи, теплових 

стресів і нестабільності вологозабезпечення, пи-

тання підвищення врожайності та адаптивного 

потенціалу пшениці набуває критичного зна-

чення (Slafer et al., 2023). Одним з ключових мо-

лекулярних механізмів, що регулює баланс між 

вегетативним і репродуктивним ростом, мерис-

темну активність і реакцію на стрес, є система 

цитокінінового гомеостазу. 

Цитокініни (ЦК) – клас пуринових фітого-

рмонів, що контролюють клітинний поділ, дифе-

ренціацію, затримку сенесценції, регуляцію 

SOURCE–SINK взаємодій і адаптивні реакції на 

абіотичні стреси (Cortleven et al., 2019). Їх біоси-

нтез здійснюється через ізопентеніл-аденілат-за-

лежний шлях за участю ізопентенілтрансфераз 

(IPT), тоді як основним шляхом необоротної де-

градації є окиснення, що каталізується фермен-

тами родини цитокінін оксидаз/дегідрогеназ 

(CKX; EC 1.5.99.12) (Kieber and Schaller, 2018). 

Ключова роль CKX у визначенні рівня ен-

догенних цитокінінів була показана для рису: 

зниження активності OsCKX2 (Gn1a) спричи-

няло значне підвищення рівня ЦК в меристемах 

суцвіть і збільшення кількості репродуктивних 

органів, що призводило до підвищення врожай-

ності зерна на 30–50% у генетичних моделях 

(Ashikari et al., 2005). Подальші дослідження у 

пшениці виявили принаймні 11–14 членів ро-

дини TaCKX з диференційованою тканинно-спе-

цифічною експресією та генотиповою варіацією, 

пов’язаною з масою тисячі зерен (Chen et al., 

2020, Khablak et al., 2024). 
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Незважаючи на накопичену молекулярно-

генетичну базу, практична реалізація концепції 

«підвищення ЦК для підвищення врожайності» 

через застосування фармакологічних інгібіторів 

CKX залишається обмеженою. Польові досліди з 

INCYDE та CPPU на пшениці й ячмені не дали 

очікуваного приросту врожайності (Jameson and 

Song, 2016), що свідчить про наявність складних 

гомеостатичних механізмів компенсації, вклю-

чаючи зворотну транскрипційну регуляцію 

TaCKX генів і паралельний шлях інактивації ЦК 

через О-глюкозилювання (ZOGT) (Jameson and 

Song, 2021). Ці спостереження підкреслюють не-

обхідність системного підходу до розробки стра-

тегій фармакологічної модуляції цитокінінового 

гомеостазу. 

Метою даної роботи є побудова моделі ме-

таболізму цитокінінів у пшениці з ідентифіка-

цією ключових точок фармакологічного впливу; 

проведення in silico молекулярного докінгу відо-

мих CKX-інгібіторів (F-INCYDE, INCYDE) до 

консервативного каталітичного сайту ферменту; 

порівняльний аналіз фармакологічних стратегій 

підвищення цитокінінового рівня; обґрунту-

вання концептуального складу багатокомпонен-

тного препарату для оптимізації ЦК-гомеостазу 

у злаків. 

Матеріали і методи 

Концептуальне моделювання метаболіч-

ної мережі 

Модель метаболізму цитокінінів у пше-

ниці була побудована на основі інтеграції даних 

з бібліографічних джерел про: (а) ферменти біо-

синтезу ЦК (IPT, LOG, CYP735A); (б) транспор-

тні білки (PUP1, ENT, AHK-рецептори); (в) 

шляхи деградації (CKX, ZOGT/UGT, CYP); (г) 

сигнальний каскад AHK→AHP→ARR. Модель 

візуалізована у форматі метаболічної схеми з по-

значенням потенційних мішеней інгібування. 

Молекулярний докінг (in silico) 

Для передбачення спорідненості інгібіто-

рів до активного центру CKX проводили молеку-

лярний докінг із використанням програми 

AutoDock Vina v.1.2.0 (Eberhardt et al., 2021). Як 

рецептор використовували кристалічну струк-

туру AtCKX2 (PDB ID: 1W5O, роздільна здат-

ність 1.89 Å) – консервативного гомолога 

TaCKX2, оскільки на момент дослідження валі-

довані кристалографічні структури TaCKX у від-

критому доступі були відсутні. Ступінь гомоло-

гії активного сайту AtCKX2 і TaCKX2 становить 

> 65% за результатами множинного вирівню-

вання амінокислотних послідовностей 

(MUSCLE v.5). 

Підготовку структури білка проводили з 

використанням AutoDockTools v.1.5.7: вида-

лення кристалографічних молекул води, дода-

вання атомів водню і визначення часткових заря-

дів (Gasteiger-Marsili). Ліганди F-INCYDE (2-

фтор-6-(3-метоксифеніламіно)пурин) та 

INCYDE (2-хлоро-6-(3-метоксифеніламіно)пу-

рин) будували у 3D-форматі у програмі 

ChemDraw 3D v.22, оптимізувалися методом 

MMFF94, конвертовані у PDBQT-формат. 

Транс-зеатин використовували як референс-лі-

ганд для верифікації протоколу докінгу. 

Пошуковий бокс центрувався на каталіти-

чному сайті AtCKX2 з координатами, що охоп-

люють ключові амінокислотні залишки His105, 

Glu381, Tyr459 та FAD-кофактор. Розмір боксу: 

20 × 20 × 20 Å. Виконували 20 незалежних про-

гонів для кожного ліганду (exhaustiveness = 32). 

Результати аналізували за значеннями вільної 

енергії зв’язування (ΔG, ккал/моль) і характером 

міжмолекулярних взаємодій. Візуалізацію про-

водили у PyMOL v.2.5 та LigPlot+ v.2.2. 

Аналіз фазозалежності застосування пре-

паратів 

Теоретичне обґрунтування оптимальних 

фаз застосування CKX-інгібіторів проводили на 

основі аналізу фазоспецифічної експресії 

TaCKX-генів у відповідних фазах онтогенезу 

пшениці згідно зі шкалою BBCH. Дані про дина-

міку рівня ендогенних ЦК у зерні у ключових фа-

зах розвитку систематизовано з опублікованих 

досліджень. Визначено три критичні вікна мак-

симальної чутливості системи до фармакологіч-

ного впливу. 

Результати та обговорення 

Система CKX у пшениці: молекулярна ор-

ганізація та функціональна значущість 

Родина CKX-генів пшениці (TaCKX) є зна-

чно складнішою порівняно з модельними органі-

змами: геном T. aestivum містить щонайменше 

11–14 функціональних членів родини, розміще-

них на хромосомах A, B і D субгеномів (Chen et 

al., 2020). Детальний аналіз топографії розмі-

щення TaCKX-генів виявив їхню кластеризацію 

у гомеологічних групах 3, 5 та 7 хромосом 

(Khablak et al., 2024). Ogonowska et al., 2019 роз-

поділили TaCKX-гени на чотири функціональні 

групи за специфічністю експресії: специфічні 
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для листків, специфічні для суцвіть та суцвіттє-

вих меристем, специфічні для коренів, з широ-

ким патерном експресії. 

Ключовою ізоформою для регуляції зерно-

вої продуктивності є TaCKX2 – ортолог рисового 

OsCKX2 (Gn1a). Варіації алельного складу 

TaCKX2, TaCKX4, TaCKX5 і TaCKX9 достовірно 

асоційовані з масою 1000 зерен у генотипах пше-

ниці (Shoaib et al., 2020). Зокрема, гаплотипи 

TaCKX2A_2, TaCKX4A_2, TaCKX5A_3 і 

TaCKX9A_2 корелюють з підвищеною масою 

1000 зерен, що підтверджує потенціал регуляції 

саме цих ізоформ для підвищення продуктивно-

сті. Нещодавно показано, що TaCKX11-D пози-

тивно регулює розмір зерна через контроль роз-

міру клітин зовнішнього перикарпу і фосфори-

лювання TaMPK3 / TaMPK6 (Qian et al., 2025). 

Замовчування TaCKX1 методом RNAi у T. 

aestivum призводило до координованих змін у 

експресії інших TaCKX-генів: значне пригні-

чення TaCKX11 та одночасна активація 

TaCKX2.1, TaCKX2.2, TaCKX5 і TaCKX9, що асо-

ціювалося з підвищеним фенотипом продуктив-

ності, включаючи зростання кількості колосків і 

числа зерен у колосі (Jablonski et al., 2020). Вміст 

більшості форм ЦК у 7-денних колосках (7 DAP) 

силенцованих рослин зростав на 23–76% порів-

няно з контролем (для tZ, tZ-глюкозидів, cZ та 

iP). Ці дані переконливо свідчать про центральну 

роль TaCKX як «воротаря» ЦК-гомеостазу в пше-

ниці. 

Модель метаболізму цитокінінів у пшениці 

На основі інтеграції даних про фермента-

тивні перетворення ЦК у злаків побудовано мо-

дель, що включає три основних модулі: біосин-

тез, транспорт і рецепція, інактивація та деграда-

ція (рис.).  

Модуль біосинтезу включає ключові фер-

менти: ізопентенілтрансферазу (IPT) – лімітую-

чий фермент синтезу iP-нуклеотидів; цитохром 

P450 монооксигеназу CYP735A – для синтезу tZ-

нуклеотидів з iP-нуклеотидів; лог-пурин оксиге-

назу (LOG) – для гідролізу нуклеотидних форм у 

вільні основи. Транспорт ЦК здійснюється через 

специфічні пурин-пермеази (PUP1) і пуклеозид-

транспортери ENT, а активація цитокінінового 

сигналу відбувається через мембранні рецеп-

тори-гістидинкінази AHK2/AHK3/AHK4 з пода-

льшим фосфорелейним каскадом AHP→TypeB 

ARR (Khablak et al., 2025). 

Модуль інактивації охоплює два паралель-

них шляхи. Перший, домінуючий – необоротна 

окиснювальна деградація через CKX з відщеп-

ленням бокового ланцюга від N6-пурину. Другий 

– оборотне О-глюкозилювання через зеатин О-

глюкозилтрансферазу (ZOGT, належить до сі-

мейства UGT) з утворенням глюкозидних форм 

tZ-O-Glc та cZ-O-Glc. Важливо, що саме другий 

шлях виявляється критичним для резистентності 

пшениці до інгібування CKX: висока концентра-

ція ЦК-О-глюкозидів у зерні та від’ємна кореля-

ція між активністю ZOGT і врожайністю вказу-

ють на те, що ця система є активним буфером ци-

токінінового пулу (Jameson and Song, 2021). 

 

 

Рис. Модель метаболізму цитокінінів у пшениці (Triticum aestivum L.): схема метаболічних шляхів з поз-

наченням точок фармакологічного впливу (Т1–Т4).  
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Модель дозволяє ідентифікувати чотири 

потенційних точки фармакологічного впливу: 

(Т1) інгібування CKX – основна мішень 

INCYDE/F-INCYDE; (Т2) інгібування ZOGT – 

паралельна мішень (кверцетин як потенційний 

інгібітор); (Т3) активація AHK-рецепторів – мі-

шень екзогенних цитокінінів; (Т4) інгібування 

зворотного глюкозидного гідролізу β-глюкози-

дазами – потенційна мішень для подовження дії 

ЦК-глюкозидів (табл.). 

Результати молекулярного докінгу: F-

INCYDE та INCYDE до AtCKX2 

Молекулярний докінг F-INCYDE та 

INCYDE до кристалічної структури AtCKX2 

(PDB : 1W5O) виявив значну спорідненість обох 

інгібіторів до консервативного каталітичного 

сайту ферменту. Застосування AtCKX2, як моде-

льної структури, є обґрунтованим, оскільки сту-

пінь гомології активного центру AtCKX2 і 

TaCKX2 за ключовими каталітичними залиш-

ками перевищує 65%, а ключові амінокислоти 

His105, Glu381 і Tyr459, що формують субстрат-

зв’язувальну кишеню, є цілком консерватив-

ними. 

Транс-зеатин (референс-ліганд) продемон-

стрував ΔG = –6,8 ккал/моль при докінгу до 

AtCKX2 – значення, близьке до опублікованих 

даних для атомного конформера з кристалогра-

фічних досліджень, що підтверджує валідність 

протоколу. Інгібітор INCYDE показав значення 

ΔG = –7,9 ккал/моль, тоді як F-INCYDE, у якому 

атом хлору замінено на фтор, демонструє вищу 

спорідненість – ΔG = –8,4 ккал/моль, що може 

бути пов’язане з покращеним профілем елект-

ронної щільності фторо-замісника та більш опти-

мальними гідрофобними контактами у гідрофоб-

ній «кишені» над FAD-кофактором. 

Аналіз характеру взаємодій показав, що 

обидва інгібітори формують специфічні водневі 

зв’язки з His105 і Glu381 – каталітично критич-

ними залишками, що беруть участь у механізмі 

окиснення бокового ланцюга ЦК. F-INCYDE до-

датково утворює контакт між атомом фтору та гі-

дроксильною групою Ser160, що пояснює його 

вищу спорідненість. Пуриноподібне кільце обох 

інгібіторів займає аденін-зв’язувальну порож-

нину, формуючи π-стекінгову взаємодію з 

Tyr459. Результати in silico підтверджують кон-

курентний механізм інгібування для AtCKX2 і 

обґрунтовують перевагу F-INCYDE як канди-

дата для подальшої in vitro та in vivo оцінки на 

TaCKX (Jablonski et al., 2020). 

Порівняльний аналіз стратегій фармако-

логічної модуляції цитокінінового гомеостазу 

Систематичний порівняльний аналіз існу-

ючих підходів до підвищення рівня ендогенних 

ЦК у злаках виявив принципові відмінності між 

прямим внесенням екзогенних цитокінінів та ін-

гібуванням шляхів їх деградації. 

Природні цитокініни (зеатин, iP) швидко 

деградують під дією тих же CKX ферментів, 

тому мають надзвичайно короткочасний ефект і 

не вирішують проблему хронічно підвищеної 

CKX-активності в умовах стресу. Синтетичні 

аналоги – TDZ та CPPU – є дуальними агентами, 

що одночасно активують цитокінінові рецептори 

AHK і пригнічують CKX, проте мають надзви-

чайно вузьке терапевтичне вікно концентрацій. 

Застосування CPPU та TD-K у польових умовах 

з пшеницею та ячменем не призвело до підви-

щення врожайності (Jameson and Song, 2016). 

 

Таблиця. Характеристика ключових мішеней фармакологічної модуляції цитокінінового гомео-

стазу у пшениці 

Мішень Фермент/Білок Ефект інгібування Доступні інгібітори Стан дослідження 

Т1 – CKX 
TaCKX2, TaCKX4, 

TaCKX11 

↑ активних ЦК (tZ, 

iP, cZ) 

INCYDE,  

F-INCYDE,  

анісіфлупурин 

Добре вивчено in vitro; 

обмежені польові дані 

для пшениці 

Т2 – ZOGT 
TaZOGT / 

TaUGT76C 

↓ інактивація через  

О-глюкозилювання 

Кверцетин, лютеолін 

(in vitro) 

Не вивчено для TaZOGT 

пшениці – критична 

прогалина 

Т3 – AHK AHK2/AHK3/AHK4 
Пряма активація 

ЦК-сигналу 

6-BAP, tZ, TDZ, 

CPPU 

Добре вивчено; ризик 

гіперактивації 

Т4 – β-Glc β-глюкозидаза 
↑ ЦК з 

глюкозидного пулу 

Не виявлено 

специфічних 
Концептуальна стадія 
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Використання інгібіторів CKX без власної 

цитокінінової активності (INCYDE, F-INCYDE, 

похідні дифенілсечовини) є більш фізіологічно 

обґрунтованим підходом: вони підвищують ен-

догенний пул цитокінінів без прямої гіперакти-

вації рецепторів (ефекту «рецепторного шоку»), 

зберігають природну специфічність сигнальних 

шляхів і потенційно можуть діяти тканиноспеци-

фічно, зокрема у суцвіттях, де активність CKX є 

ключовим лімітуючим фактором продуктивно-

сті. INCYDE при концентрації 10 нМ підвищував 

антиоксидантну активність ферментів (SOD, 

CAT, POD) і знижував вміст малондіальдегіду у 

томатах за умов NaCl-стресу (Jablonski et al., 

2020). 

Гомеостатична відповідь: роль ZOGT як 

паралельної мішені 

Одним з ключових результатів аналізу є 

ідентифікація О-глюкозилювання цитокінінів 

(ZOGT-шлях) як критичного механізму гомеос-

татичної компенсації у пшениці. Jameson and 

Song (Jameson and Song, 2021) показали, що за-

стосування INCYDE та CPPU у польових умовах 

пшениці та ячменю викликало лише статистично 

незначуще збільшення cZ-O-глюкозиду без сут-

тєвого приросту активних форм ЦК. Висока ба-

зальна концентрація tZ у зерні вже через 4 дні пі-

сля антезису разом із швидким перенаправлен-

ням ЦК у глюкозидну форму вказує на те, що 

ZOGT слугує «другою лінією захисту» ЦК-гоме-

остазу. 

Ключовою прогалиною є відсутність у від-

критому доступі даних про: ідентифіковані та 

функціонально охарактеризовані гени TaZOGT у 

пшениці; кінетичні параметри TaZOGT-фермен-

тів; специфічні інгібітори TaZOGT. Кверцетин і 

лютеолін продемонстрували інгібування 

AtUGT76C2 (аналог ZOGT) in vitro (Jablonski et 

al., 2020), однак даних для TaZOGT пшениці не 

існує. Таким чином, подвійна стратегія CKX + 

ZOGT інгібування є концептуально перспектив-

ною, але потребує обов’язкового попереднього 

дослідження ензимологічних характеристик 

TaZOGT. 

Критична наукова гіпотеза: одночасне 

пригнічення CKX (зниження окиснювальної де-

градації) та ZOGT (зниження О-глюкозилю-

вання) здатне забезпечити стійке підвищення рі-

вня активних форм ЦК у суцвіттях та ендоспе-

рмі, яке не піддаватиметься гомеостатичній ком-

пенсації через жодний з двох шляхів. Перевірка 

цієї гіпотези є пріоритетним напрямком подаль-

ших досліджень. 

Фазозалежність застосування CKX-інгі-

біторів: обґрунтування критичних вікон 

Фенологічний аналіз патернів експресії 

TaCKX-генів у контексті розвитку зернової куль-

тури дозволяє виокремити три критичні вікна ма-

ксимальної чутливості системи до фармакологі-

чного впливу. Перше вікно (BBCH 31–39, вихід 

у трубку) характеризується початком флораль-

ного переходу і формуванням меристем колосу. 

TaCKX1, що специфічно експресується у проро-

стаючих коренях і суцвіттях, що розвиваються, 

контролює кількість меристем флоральних орга-

нів. Застосування CKX-інгібітора у цей період 

теоретично збільшує кількість зачатків квіток. 

Друге вікно (BBCH 55–65, колосіння-поча-

ток цвітіння) є найкритичнішим за даними літе-

ратури. Рівень ЦК у колосі зростає вже від поча-

тку колосіння і досягає піку у перші 2–5 діб після 

антезису. Зниження CKX-активності у цей кри-

тичний момент дає максимальний ефект на кіль-

кість зерен, що затравлюються, та їхню почат-

кову масу. Саме у цьому вікні, застосування 

CKX-інгібіторів показало найкращі результати в 

експериментальному дослідженні рису 

(Cortleven et al., 2019, Jameson and Song, 2021). 

Третє вікно (BBCH 71–77, початок і акти-

вна фаза наливу зерна) є критичним для підтри-

мки SOURCE–SINK функції. Цитокініни у цей 

період стимулюють активність сахарозотранспо-

ртерів, ферментів синтезу крохмалю і пригнічу-

ють передчасну сенесценцію прапорного листка. 

Важливо, що у цій фазі активна саме ZOGT, а не 

CKX, тому застосування виключно CKX-інгібі-

торів може давати обмежений ефект без одноча-

сного блокування ZOGT. 

Концептуальний склад багатокомпонент-

ного препарату для оптимізації ЦК-гомеостазу 

На основі проведеного системного аналізу, 

запропоновано концептуальний склад фоліар-

ного препарату, логіка якого базується на одно-

часному вирішенні кількох завдань: інгібування 

CKX (головна мішень); часткове інгібування 

ZOGT (паралельна мішень); антиоксидантний 

захист в умовах стресу; осмопротекція клітин; 

оптимізація системи доставки для подолання ку-

тикулярного бар’єру. Слід підкреслити, що за-

пропонований склад є виключно концептуаль-

ним теоретичним обґрунтуванням і потребує си-

стематичної in vitro верифікації кожного компо-

нента та їх комбінацій перед будь-яким польо-

вим тестуванням. Зокрема, вміст кверцетину по-

винен бути підтверджений тестами на інгібу-
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вання TaZOGT (ферменту, що досі не охаракте-

ризований для пшениці), а концентрація β-цик-

лодекстрину знижена порівняно з рядом рецеп-

тур у літературі, з урахуванням фітотоксичного 

потенціалу при підвищених дозах. 

Висновки 

1. Родина TaCKX пшениці нараховує 11–14 

функціональних членів з тканинно-специфічною 

та фазозалежною експресією. Ізоформи TaCKX2, 

TaCKX4 і TaCKX11 є ключовими регуляторами 

ЦК-гомеостазу у суцвіттях та ендоспермі і є пріо-

ритетними мішенями для фармакологічної моду-

ляції продуктивності. 

2. За результатами молекулярного докінгу 

до AtCKX2 (PDB: 1W5O) встановлено, що F-

INCYDE демонструє вищу спорідненість до ка-

талітичного сайту (ΔG = –8,4 ккал/моль) порів-

няно з INCYDE (ΔG = –7,9 ккал/моль) і природ-

ним субстратом транс-зеатином (ΔG = –6,8 

ккал/моль). Додаткова взаємодія атому фтору з 

Ser160 зумовлює перевагу F-INCYDE. 

3. ZOGT (зеатин О-глюкозилтрансфераза) 

ідентифікована як критична паралельна мішень, 

що забезпечує гомеостатичну компенсацію після 

інгібування CKX і пояснює відсутність польо-

вого ефекту INCYDE у пшениці. Концепція по-

двійного інгібування CKX + ZOGT є науково об-

ґрунтованою гіпотезою, яка потребує верифіка-

ції. 

4. Запропоновано концептуальний склад 

багатокомпонентного листкового препарату на 

основі F-INCYDE із системою доставки на β-ци-

клодекстрині, що потребує систематичної in vitro 

та in vivo верифікації для практичного застосу-

вання. 
Інформація про фінансову підтримку, подяки: ві-

дсутня. 
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MODEL OF CYTOKININ METABOLISM IN WHEAT (TRITICUM AESTIVUM L.) AND IDENTIFICATION 

OF TARGETS FOR PHARMACOLOGICAL MODULATION OF CKX TO ENHANCE GRAIN 

PRODUCTIVITY AND STRESS TOLERANCE 

Aim. To develop a model of cytokinin metabolism in Triticum aestivum L. with identification of key pharmacological 

intervention points and substantiation of strategies to enhance productivity and stress tolerance through inhibition of 

cytokinin oxidase/dehydrogenase (CKX) enzymes. Methods. Systematic literature analysis, meta-analysis of inhibitor 

efficiency, conceptual modeling of the metabolic network, molecular docking (AutoDock Vina 1.2) of F-INCYDE and 

INCYDE to the structure of AtCKX2 (PDB: 1W5O), and analysis of application timing according to the BBCH scale. 

Results. A model of cytokinin metabolism was developed, including biosynthesis, transport/reception, and degradation. 

Four key intervention points were identified. The TaCKX gene family was shown to comprise multiple functional 

members with tissue-specific expression. F-INCYDE demonstrated higher binding affinity to AtCKX2 (ΔG = –8.4 

kcal/mol) compared to INCYDE (ΔG = –7.9 kcal/mol). ZOGT was identified as a parallel target explaining the limited 

efficacy of INCYDE. Optimal application stages were determined (BBCH 31–39, 55–65, 71–77). Conclusions. Dual 

inhibition of CKX and ZOGT represents a promising strategy for regulating cytokinin homeostasis in wheat and requires 

further experimental validation. 

Keywords: cytokinin oxidase, TaCKX, wheat, CKX. 
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