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Липоксигеназы являются широко распространенными энзимами растений, катализирующи-
ми пероксидное окисление полиненасыщенных жирных кислот. Эта реакция является ключевой в 
энзиматическом каскаде образования широкого спектра регуляторов метаболизма растений – ок-
силипинов. С действием этих биологически активных соединений связывают формирование защит-
ных механизмов при биотическом или абиотическом стрессах, а также регуляцию процессов роста, 
размножения и старения растительного организма. В обзоре проанализированы современные взгля-
ды на классификацию липоксигеназ, их строение и каталитические свойства. Рассмотрены вопросы 
регуляции активности энзима на транскрипционном и посттрансляционном уровнях, а также роль 
липоксигеназного катализа в сигналинге растительной клетки.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: липоксигеназа, стрессовые реакции, адаптация, оксилипины, жасмоновая 
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Л ипоксигеназы (ЛОГ, линолеат: кислород 
оксидоредуктазы) относятся к большо-
му семейству диоксигеназ жирных кис-

лот, содержащих в активном центре негемовое 
железо. Исключение составляют некоторые ЛОГ 
патогенных грибов, содержащих марганец [1, 2]. 
ЛОГ катализируют регио- и стереоспецифи-
ческое окисление (присоединение двух атомов 
кислорода) полиненасыщенных жирных кислот 
(ПНЖК), содержащих (1Z, 4Z)-пентадиеновую 
систему связей с формированием гидроперок-
сидных производных [3, 4]. В качестве основ-
ных субстратов ЛОГ рассматривают, в частно-
сти, линолевую, α-линоленовую (у растений) и 
арахидоновую (у животных) кислоты, которые 
высвобождаются из состава клеточных липидов 
при участии ацилгидролаз или фосфолипазы А2 
[5]. ЛОГ также способны катализировать окис-
ление этерифицированных ПНЖК в составе 
липидов [6]. Они широко распространены и со-
держатся в высших растениях, животных, мхах, 
водорослях, дрожжах, кораллах, грибах, а также 
в прокариотах [7, 8]. У растений существуют не-
сколько типов изоэнзимов ЛОГ, различающихся 
по локализации, субстратной специфичности, а 
также по стерео- и региоспецифичности форми-
руемых продуктов [3, 8].

ЛОГ являются ключевыми энзимами расте-
ний, участвующих в образовании производных 
окисления ПНЖК – оксилипинов [9], представ-
ляющих собой разнородный класс биологиче-
ски активных метаболитов, к которым относят, 
в частности, жасмоновою кислоту, бактерицид-
ные и фунгицидные соединения [3, 9]. Множе-
ственные пути превращения оксилипинов в 
клетках растений инициируются формировани-
ем гидропероксидов жирных кислот  – первич-
ных продуктов реакции ЛОГ [10, 11]. Гидропер
оксиды могут образовываться в клетке также 
в результате действия диоксигеназ или путем 
неэнзиматического пероксидного окисления 
[9]. Большинство оксилипинов формируется в 
результате дальнейших энзиматических пре-
вращений первичных продуктов реакции ЛОГ 
(рис. 1). Так, реакции, катализируемые гидропер
оксидлиазами, приводят к формированию ко-
роткоцепочечных альдегидов и спиртов (травма-
тин). В свою очередь, реакции, катализируемые 
алленоксидсинтазами приводят к образова-
нию октадеканоидов, которые метаболизиру-
ются специфическими циклазами в жасмоно-
вую кислоту. Другие реакции, катализируемые 
эпоксиалкогольсинтазами, пероксигеназами, 
дивинилэфирсинтазами и специфическими ре-
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дуктазами приводят к формированию эпокси-
гидроксиполиненасыщенных жирных кислот, 
гидроксиполиненасыщенных жирных кислот, а 
также дивиниловых эфиров и кето-производных 
оксилипинов. Высокая физиологическая актив-
ность оксилипинов обусловлена их ролью в ка-
честве сигнальных молекул в регуляции процес-
сов роста, развития  и старения организмов [12], 
а также в механизмах формирования защитных 
реакций клеток растений [13, 14]. 

На сегодняшний день интенсивное разви-
тие исследований, направленных на изучение 
структуры и функций ЛОГ на генном и клеточ-
ном уровнях позволило засвидетельствовать 
важную функциональную роль ЛОГ у растений.

Классификация и номенклатура 
липоксигеназ растений

ЛОГ являются гетерогенными и много-
численными энзимами, для классификации ко-
торых могут применяться несколько подходов. 
Предполагается, что построение общей класси-
фикации ЛОГ растений возможно на основании 
учета превалирующего субстрата и продукта 
реакции, типа изоэнзима, его функциональных 
свойств (условий каталитической реакции), а 
также локализации в клетках и тканях. В част-
ности, у растений ЛОГ классифицируются дву-

мя независимыми способами. По локализации в 
клетке ЛОГ разделяют на два типа: ЛОГ, находя-
щиеся за пределами хлоропластов, обозначают 
как ЛОГ 1-го типа, тогда как энзимы пластид, 
содержащие хлоропластный N-терминальный 
транзитный пептид – ЛОГ 2-го типа [15]. Для 
растений характерно присутствие обеих форм 
ЛОГ. Анализ структуры генов ЛОГ огурцов сви-
детельствует о том, что продукты 9 генов этих 
энзимов принадлежат к ЛОГ 1-го типа, а про-
дукты других 13 генов кодируют ЛОГ 2-го типа 
[16]. Однако у Arabidopsis имеется лишь одна 
изоформа ЛОГ (ЛОГ1), которая является экстра-
пластидной [17]. 

В свою очередь, в соответствии с регио-
специфичностью окисления линолевой кислоты 
ЛОГ разделяют на 9-ЛОГ (1.13.11.58) и 13-ЛОГ 
(1.13.11.12). Вследствие этих реакций проис-
ходит формирование, соответственно, 9S- и 
13S-гидропероксипроизводных линолевой кис-
лоты [3]. У животных ЛОГ классифицируются 
сходным образом, исходя из позиции окисления 
углеводородной цепи арахидоновой кислоты 
(превалирующего субстрата ЛОГ у животных) 
[18]. Различия в длине углеводородной цепи 
субстратов ЛОГ у растений (линолевая, лино-
леновая), содержащих 18 атомов углерода, по 
сравнению с таковыми у животных (арахидоно-

Рис. 1. Схема вовлечения липоксигеназ (ЛОГ) в процессе синтеза оксилипинов у растений. АОС – алле-
ноксид синтаза; АОЦ – алленоксид циклаза; ГЖК – гидропероксиды жирных кислот; ГПЛ – гидрокси-
пероксид лиаза; ДЭС – дивинилэфир синтаза; ЭАС – эпоксиалкоголь синтаза; ЖК – жирные кислоты; 
ЛизоФЛ – лизофосфолипиды; ПГ – пероксигеназа; РД – редуктаза, ФЛА2 – фосфолипаза А2

огляди
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вая), содержащих 20 атомов углерода, усложня-
ет непосредственное сопоставление ЛОГ разных 
групп организмов. Необходимо отметить, что 
9-ЛОГ растений относятся преимущественно к 
ЛОГ 1-го типа (цитозольных), тогда как некото-
рые 13-ЛОГ 1-го типа могут локализироваться в 
олеосомах [19]. Известно, что у гороха и карто-
феля существуют ЛОГ двойной специфичности 
[20, 21], катализирующие формирование смеси 
продуктов – 9- и 13-гидропероксипроизводных в 
различном соотношении. ЛОГ животных в сход-
ной ситуации классифицируют по превалирую
щему продукту энзиматической реакции или 
обозначают в качестве ЛОГ двойного действия 
[22]. 

Особые подходы к классификации могут 
применяться к некоторым ЛОГ растений, кото-
рые в условиях in vitro способны катализировать 
окисление жирных кислот животного проис-
хождения. У картофеля известны ЛОГ, которые 
проявляют активность 5-липоксигеназы при 
окислении арахидоновой кислоты in vitro [23]. 
Способность окислять арахидоновую кислоту 
in vitro была также показана для ЛОГ сои [24], 
мхов [25] и водорослей [26]. 

Для некоторых ЛОГ растений характерны 
те или иные особенности их структуры и функ-
ций, затрудняющие общепринятую классифика-
цию. В частности, один из 23 генов ЛОГ огурцов 
не принадлежит ни к 9-, ни к 13-ЛОГ [16]. Также 
известно, что ЛОГ6 кукурузы и некоторые ЛОГ 
мхов обладают активностью гидропероксидлиа-
зы жирных кислот [25, 27], а ЛОГ2 у Arabidopsis 
катализирует формирование арабидопсидов – 
окисленных галактолипидов (моно- и дигалак-
тозилдиацилглицеролов) [28]. 

В последнее время повсеместно применя-
ется классификация ЛОГ растений, основанная 
на привязке к отдельным генам ЛОГ, кодирую
щих соответствующие изоэнзимы в клетках 
растений. Таким образом, классифицируются 
ЛОГ Arabidopsis, риса и многих других видов 
растений. Это позволяет непосредственно свя-
зать функции ЛОГ с механизмами регуляции 
их активности на транскрипционном и пост-
трансляционном уровнях. Также было предло-
жено классифицировать ЛОГ на основе их пер-
вичной структуры [29].

Особенности структурной 
организации липоксигеназ

ЛОГ клеток растений являются моно-
мерными протеинами с молекулярной массой 
95–100 кДа (около 900 аминокислотных остат-
ков), состоящими из двух структурных доме-
нов. N-терминальный домен (25–30 кДа), так-
же известный как домен PLAT (Polycystin-1, 
Lipoxygenase, Alpha Toxin), представлен пре-
имущественно β-складчатыми структурами 
[15], содержит подвижные петли [30], и является 
родственным по организации к домену С2. У ве-
гетативных ЛОГ (ВЛГ) сои (которые в большом 
количестве накапливаются в вегетативных тка-
нях растения) он представлен последователь-
ностью аминокислот 1–172 [30]. Подвижность 
этого домена может обеспечивать экспониро-
вание аминокислотных остатков, необходимых 
для связывания с мембранами [31], а также для 
связывания, высвобождения и транспорта суб-
стратов и продуктов энзиматической реакции 
[32]. Более емкий С-терминальный глобулярный 
каталитический домен (55–65 кДа) состоит пре-
имущественно из α-спиралей [30] и содержит 
активный центр ЛОГ [18]. 

ЛОГ характеризуются консервативной тре-
тичной структурой. В центральной части мо-
лекулы ЛОГ содержится один атом железа [33]. 
Известно, что атомы азота имидазольного коль-
ца трех гистидинов, а также атомы кислорода 
С-терминального изолейцина, молекула воды и 
боковая цепь аспарагина формируют координа-
ционную сферу, имеющую форму октаэдрэдра, 
и играют роль лигандов атома железа [30]. В 
структуре ЛОГ1 Arabidopsis их роль выполня-
ют аминокислотные остатки Asn715, His711, His519, 
His524, а также Ile859 (рис. 2). Кроме того, у ВЛГ-Б 
и ВЛГ-Д сои была обнаружена вторая сфера 
координации железа, состоящая из водород-
ных связей, сформированных боковыми цепями 
двух консервативных остатков глутамина, дву-
мя остатками гистидина и карбонильным кисло-
родом остатка лизина. Роль водородных связей, 
образованных указанными аминокислотами, 
состоит в обеспечении оптимального располо-
жения субстрата или создания его необходимой 
конформации [30]. 

и. В. покотило, я. с. колесников, м. в. деревянчук и др.
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Канал доступа кислорода в активный центр 
9-ЛОГ сои локализирован с противоположной 
стороны от сайта связывания железа и субстрата 
[34]. Он представляет собой узкий гидрофобный 
туннель, проходящий рядом с остатками гисти-
дина (лигандами атома железа) и обеспечивает 
специфичность ЛОГ катализа и высокоаффин-
ный доступ кислорода в процессе энзиматиче-
ской реакции.

Полиненасыщенная жирная кислота (суб-
страт) попадает в активный центр энзима через 
полость, обогащеннyю остатками гидрофобных 
аминокислот (около 50). Вход в эту полость на по-
верхности соевой ЛОГ1 находится между Trh259 
и Leu541 и направлен в сторону С-терминального 
изолейцина и лигандов железа (гистидинов) 
[30,  35]. Эта объемная полость формирует два 
изгиба: один возле атома железа, другой – в 
конце полости. Применение методов точечного 
мутагенеза позволило показать, что молекула 
субстрата фиксируется в полости соевой ЛОГ1 
в основном за счет электростатических связей 
между аминогруппой Arg707 и карбоксильной 
группой полиненасыщенной жирной кислоты, 
гидрофобных связей, а также π-π взаимодей-

ствий пентадиеновой системы субстрата с аро-
матическим кольцом Trp500. Поскольку Arg707 
находится в глубине полости энзима, исследо-
ватели пришли к выводу, что полиненасыщен-
ная жирная кислота входит в активный центр 
соевой ЛОГ1, начиная с карбоксильной груп-
пы «carboxylate-end first» [36]. В свою очередь, 
транслокация Phe277 и Tyr280, локализированных 
возле входа в активный центр энзима, обеспечи-
вает доступ субстрата к каталитическому цен-
тру ЛОГ1 маслин [37].

Катализ окисления ненасыщенных кис-
лот в составе фосфолипидов характеризуется 
меньшей скоростью и сродством к субстрату, 
однако возможность таких превращений под-
тверждает вовлечение липоксигеназ в регу-
ляцию клеточных реакций [38]. Возможность 
окисления жирных кислот в составе липидов 
показана для энзимов, в активном центре кото-
рых субстрат размещается, начиная с метиль-
ной группы («methyl-end first»). Также для ЛОГ 
характерно окисление некоторых «неклассиче-
ских» субстратов, которое может происходить 
в присутствии синтетических или природных 
активаторов. Так 9-ЛОГ из клубней картофеля в 

огляди

Рис. 2. Пространственная структура липоксигеназы 1 Arabidopsis. Показано общую модель протеи­
на (А), значения электростатического потенциала поверхности протеина (Б), а также взаимное рас-
положение аминокислотных остатков, выступающих в роли лигандов атома железа в активном 
центре протеина (В). Значение электростатического потенциала обозначается в промежутках от 
-5 (красный) до +5 (синий) kbT/ec (T – температура; kb – константа Больцмана; ec – заряд электрона). 
W – молекула воды

а                                                              б                                                                в
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в активном центре

Полость
доступа
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центр
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присутствии додецилсульфата натрия катализи-
рует окисление линолевого спирта [39] и моно-
линолеилглицерола in vitro [40]. 

Третичная структура ЛОГ является одним 
из факторов, определяющих стерео- и регио-
специфичность этих энзимов. Так, энзим зеле-
ного горошка ЛОГN2 содержит две делеции на 
С-конце и последовательность аргинин/трео-
нин-тирозин в сайте, обеспечивающем специ
фичность связывания с субстратами [41]. Раз-
личные изоэнзимы ЛОГ сои также различаются 
по заряду и форме аминокислотных остатков, 
локализированных у входа в активный центр. В 
частности, у ЛОГ1 сои в этом сайте обнаружена 
сеть водородных связей между боковыми цепя-
ми остатков His248, Glu256 и Asn534 [42]. У ВЛГ-Б, 
ВЛГ-Д и ЛОГ3 сои замена глютаминовой кис-
лоты на более короткоцепочечные аланин или 
треонин приводит к нарушению сети гидро-
фобных связей и формированию более откры-
того входа в активный центр данных энзимов. 
Более того, в структуре ЛОГ1 сои вокруг входа 
в активный центр обнаружены ароматические 
аминокислотные остатки, которые могут спо-
собствовать оптимальному положению двойной 
связи жирной кислоты в активном центре [30]. 
Предполагается, что одним из возможных меха-
низмов, позволяющих линолевой кислоте войти 
в активный центр ЛОГ-1, является подвижность 
боковых цепей Thr259 и Leu541, локализированных 
на альфа-спиралях 2 и 11 соответственно [43].

Таким образом, вышеуказанные особенно-
сти структуры липоксигеназ определяют сте-
рео- и региоспецифичность энзима, что играет 
важную роль в регуляции метаболизма расте-
ний путем продукции определенного спектра 
оксилипинов.  

Механизм действия липоксигеназ

ЛОГ катализируют окисление соединений, 
содержащих как минимум один 1,4-цис,цис-
пентадиеновый фрагмент. Эго окисление про-
исходит в результате редокс цикла железа (Fe2+/
Fe3+) в активном центре ЛОГ. Первый этап ка-
тализа – депротонирование пентадиенильного 
фрагмента полиненасыщенной жирной кисло-
ты – является этапом, лимитирующим скорость 
липоксигеназного катализа [44]. Отрыв водо-
рода может происходить стереоспецифически 
в R- или S-положении. Большинство энзимов 
растений и животных осуществляет отрыв (S)-

водорода [45]. Однако у растений также были 
обнаружены отдельные ЛОГ, проявляющие (R)-
специфичность [46]. Показано, что стереоспе-
цифичность депротонирования двойной связи 
зависит от одного аминокислотного остатка 
в активном центре – Ala для S-липоксигeназ и  
Gly, в том же положении, для R-липоксигеназ 
[47]. Интересно, что липоксигеназный катализ 
может  включать три последовательных процес-
са: реакцию диоксигенации, которая приводит к 
образованию гидропероксиэйкозапентаеновых 
кислот; последующее окисление первичного 
продукта до гидроксиэйкозапентаеновых кис-
лот – гидропероксидазную реакцию [48] и А4-
лейкотриенсинтазную реакцию (у животных).

Существуют две модели депротонирования 
субстрата липоксигеназой. Согласно свободно-
радикальной теории в результате отрыва атома 
водорода образуется пентадиенильный ради-
кальный интермедиат и происходит восстанов-
ление металла в активном центре энзима [49]. 
Последующее стерео- и региоспецифическое 
присоединение молекулярного кислорода при-
водит к образованию пероксильного радикала, 
восстанавливающегося до продукта реакции – 
гидропероксида жирной кислоты, одновременно 
окисляя металл до каталитически активного со-
стояния. Альтернативная модель ЛОГ катализа 
исключает образование промежуточных сво-
бодных радикалов. Постулируется, что депро-
тонирование и электрофильное присоединение 
металла к 1,4-пентадиеновой системе субстрата 
приводит к образованию интермедиата, взаимо-
действие которого с кислородом формирует про-
дукт реакции [50]. 

Регуляция активности 
липоксигеназ растений

Изменение активности ЛОГ наблюдается не 
только на определенных этапах развития расте-
ний [3, 51], но и при действии стрессов [52], что 
указывает на существование тонких механиз-
мов регуляции активности ЛОГ in planta. Пока-
зано, что активность ЛОГ регулируется как при 
помощи посттрансляционных механизмов, так и 
на уровне транскрипции. К примеру, значитель-
ные изменения экспрессии генов липоксигеназ 
огурца наблюдались при действии гормонов, 
стрессов, а также на разных этапах развития 
растения [16]. В свою очередь, механизмы алло-
стерической регуляции липоксигеназ были изу-
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чены у животных [53] и включают действие АТР, 
ионов Ca2+, фосфолипидов и активирующих 
протеинов. Структурно ЛОГ растений и живот-
ных подобны, что позволяет предположить су-
ществование схожих механизмов регуляции их 
активности. 

ЛОГ являются растворимыми протеина-
ми, которые находятся в строме хлоропластов, 
вакуолях, цитозоле, митохондриях или липид-
ных везикулах (олеосомах). В противовес этому, 
субстраты ЛОГ являются плохо растворимыми 
в водной среде при физиологическом значении 
рН. Предполагается, что возможным механиз-
мом активации растворимых ЛОГ является их 
факультативная Ca2+-зависимая ассоциация с 
клеточными мембранами, где локализированы 
гидрофобные субстраты ЛОГ. У отдельных изо-
энзимов ЛОГ сои в структуре домена PLAT был 
обнаружен слабо консервативный сайт связыва-
ния ионов кальция. Пространственно он локали-
зирован возле входа в активный центр энзима, 
где аспарагиновые и глутаминовые кислоты, в 
качестве возможных координаторов кальция, 
окружены гидрофобными остатками [30]. У 
кукурузы кальций опосредовал связывание 
ZmЛОГ1 с мембранами хлоропластов на уровне 
аминокислотных остатков Asp38, Glu127 и Glu201 
в домене PLAT [54]. Однако некоторые данные 
относительно роли PLAT домена в процессах 
связывания ЛОГ с мембранами противоречивы 
[32]. Так липоксигеназа ЛОГ1 сои, лишенная 
N-концевого домена, увеличивала свою катали-
тическую активность  и сохраняла способность 
к ассоциации с мембранами [55]. 

Представляется вероятным то, что актив-
ность ЛОГ также может регулироваться пу-
тем фосфорилирования. Было показано, что 
остаток Ser600 в составе С-терминального до-
мена ЛОГ2 Arabidopsis дефосфорилировался 
в условиях воздействия элиситоров (слюнных 
выделений) вредителей [56]. Методом масс-
спектрометрического анализа пептидных фраг-
ментов два сайта фосфорилирования Y860 и 
S865 были обнаружены в последовательности 
протеина ЛОГ4 Arabidopsis [57]. Сайты фосфо-
рилирования также были обнаружены в ЛОГ2 
(S488) и в ЛОГ5 (S402) [58]. В последовательности 
ЛОГ5 также был обнаружен окисленный остаток 
M392, что может указывать на возможную роль 
редокс-статуса клетки в регуляции энзиматиче-
ской активности ЛОГ. 

Протеин–протеиновое взаимодействие так-
же можно рассматривать в качестве механизма 
регуляции активности и функций обоих протеи-
нов-партнеров. Показано, что ЛОГ2 Arabidopsis 
прямо взаимодействует с фактором инициации 
трансляции 4E пшеницы [59]. Было также по-
казано взаимодействие 13-липоксигеназы ЛОГ2 
ячменя с 14-3-3 адаптерными протеинами [60].  

Особые регуляторные свойства могут при-
сутствовать у так называемых гетеродимеризо-
ванных ЛОГ (fusion proteins) низших организмов 
[61]. Интересен также механизм необратимой 
самоинактивации ЛОГ гидропероксидными 
продуктами, которые могут окислять серосо-
держащие аминокислоты активного центра [19]. 
Данный механизм может препятствовать воз-
никновению окислительного повреждения клет-
ки в результате гиперактивации ЛОГ [19]. 

Локализация липоксигеназ 
в тканях растений

ЛОГ являются повсеместно распространен-
ными протеинами растений, а общая активность 
ЛОГ регистрируется в большинстве их тканей и 
органов. Отдельные изоэнзимы ЛОГ закодиро-
ваны в геномах растений широким набором ге-
нов, в основе эволюции которых лежат тандем-
ные дупликации и полиплоидия [62]. Результаты 
анализов экспрессии отдельных изогенов ЛОГ 
показали выраженные особенности их распро-
странения в растениях. У огурца, экспрессия 
ЛОГ1, ЛОГ2, ЛОГ4, ЛОГ9 и ЛОГ10 (относятся 
к 9-ЛОГ) обнаружена практически во всех ис-
следованных вегетативных и генеративных ор-
ганах [16]. В тоже время изоген ЛОГ16 огурца 
экспрессировался исключительно в цветках [62]. 
Большое количество транскриптов различных 
изогенов ЛОГ также обнаруживалось в пло-
довых оболочках и мякоти плодов огурца, что 
свидетельствует об их возможной роли в про-
цессе развития плодов и биосинтезе защитных 
соединений для борьбы с патогенными гриба-
ми и вредителями [16]. У кукурузы, экспрессия 
гена ЛОГ10 (13-ЛОГ) преимущественно локали-
зировалась в молодых и старых листьях, тогда 
как транскрипты ЛОГ11 обнаруживались пре-
имущественно в початках [15]. В соответствии с 
этим, протеин ЛОГ10, в отличие от ЛОГ11, акку-
мулировался на высоком уровне в хлоропластах 
мезофилла листьев [63]. Также было установле-
но, что экспрессия ЛОГ4 кукурузы превалирует 
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в меристемах побегов и корней, тогда как такая 
у ЛОГ5 – в тканях большинства надземных ор-
ганов [64]. 

Среди шести генов ЛОГ Arabidopsis, выра-
женная экспрессия ЛОГ3 и ЛОГ4 была обнару-
жена в раненых корнях, в то время как ген ЛОГ2 
экспрессировался преимущественно в листьях 
[65]. Несколько генов, кодирующие 13-ЛОГ 
Arabidopsis (ЛОГ2, ЛОГ3 и ЛОГ4), экспресси-
ровались в клетках мезофилла, тогда как ЛОГ1 
(9-ЛОГ) и ЛОГ6  – экспрессировались исключи-
тельно в клетках устьиц [66].

Спектр различных изоэнзимов ЛОГ был об-
наружен в результате анализа протеома тканей 
прорастающих семян сои [67]. У картофеля ре-
зультаты иммуногистологического анализа сви-
детельствуют о локализации 13-ЛОГ в апексах 
и вдоль главной оси столонов с преимуществен-
ной локализацией в клетках паренхимы [68]. В 
свою очередь, анализ протеинов, полученных в 
результате проведения SDS-PAGE, указывает на 
локализацию нескольких изоформ липоксигеназ 
в клубнях картофеля [69]. 

Таким образом, специфические изоэнзимы 
ЛОГ обладают сложным характером локали-
зации в различных тканях и органах растений. 
Это может быть связано с индивидуальной био-
логической ролью изоэнзимов ЛОГ в качестве 
агентов регуляции как процессов роста и разви-
тия, так и стрессовых и гормональных реакций 
растений.  

Роль липоксигеназ в процессах 
регуляции метаболизма растений

Исследования физиологической роли ЛОГ 
в регуляции роста и развития растений были 
проведены на различных уровнях у широкого 
спектра растений. Было установлено роль пер-
вичных продуктов ЛОГ в процессах регуляции 
функций устьиц [66] или повышения стойкости 
растений к бактериям [70]. На уровне регуля-
ции экспрессии генов было показано, что ЛОГ2 
Arabidopsis играет ключевую роль в биосинте-
зе предшественника жасмоновой кислоты [71], 
тогда как ЛОГ3 и ЛОГ4 обеспечивают развитие 
растений Arabidopsis по мужскому типу и при-
нимают участие в развитии цветков [72]. Уровни 
транскриптов ZmЛОГ10 кукурузы четко регу-
лируются циркадной ритмикой с максимумом 
в период наиболее высокой фотосинтетической 
активности. Это связано с наличием в промо-

торе указанного гена элемента ответа на усло-
вия освещенности [15]. У томатов изоэнзимы 
TomloxА, TomloxB и TomloxE экспрессируются 
в формирующихся плодах [73]. В свою очередь 
экспрессия изоэнзима TomloxC не обнаружива-
ется до момента начала созревания и играет роль 
специфического изоэнзима, функционирующего 
на дальнейших этапах развития плода по пути 
биосинтеза производных жирных кислот с аро-
матическими свойствами [73]. Результаты иссле-
дований роли различных генов ЛОГ картофеля 
свидетельствуют о том, что ЛОГ играет важную 
роль в процессе развития клубней [74] и прини-
мает участие в генерации летучих соединений 
для защиты растений, а также контроле экс-
прессии защитного гена ингибитора протеиназ 
2 [75]. Экспрессия шести различных генов ЛОГ 
киви – AdLox1, AdLox2, AdLox3, AdLox4, AdLox5 
и AdLox6 – индивидуально регулируется в про-
цессе созревания плодов [76]. Это указывает на 
роль липоксигеназ в реализации ростовых реак-
ций растений.

Экзогенные и эндогенные стимулы внеш-
ней среды, в том числе фитогормоны, также игра-
ют важную роль в регуляции уровня экспрессии 
генов ЛОГ (рис. 3). В качестве примера, экспрес-
сия генов ЛОГ в плодах огурцов изменяется в от-
вет на действие ряда фитогормонов – жасмоно-
вой кислоты, абсцизовой кислоты и этилена [16]. 
Экспрессия генов AdLox1 и AdLox5 киви также 
стимулировалась под влиянием этилена [77]. У 
Arabidopsis экспрессия AtLOX1 и AtLOX2 повы-
шалась в ответ на действие жасмонатов [78], а 
экспрессия ZmЛОГ11 кукурузы – при действии 
абсцизовой кислоты [15]. Кроме вышеуказанных 
гормонов, экспрессия гена ЛОГ1 перца (CaЛОГ1) 
дополнительно стимулировалась действием са-
лициловой кислоты (СК). Более того, результа-
ты генетических манипуляций указывают на 
позитивную роль CaЛОГ1 в реакциях стойкости 
растений к бактериям и патогенным грибам ко-
торые опосредованы СК [79]. 

Функциональная ассоциация ЛОГ с реак-
цией клеток на действие салициловой кислоты 
может опосредоваться на уровне специфиче-
ских транскрипционных факторов. Было по-
казано, что протеин NPR1 (транскрипционный 
регулятор клеточного ответа на действие СК) 
способен негативно регулировать экспрессию 
некоторых генов ЛОГ [80]. В свою очередь фак-
тор транскрипции WRKY62, который также во-
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влечен в пути передачи регуляторного сигнала 
СК, угнетает экспрессию гена ЛОГ2 у расте-
ний Arabidopsis [81]. Кроме того, промотор гена 
ЛОГ1 хлопка (GhЛОГ1) содержит последова-
тельности – элементы ответа на жасмоновую и 
салициловую кислоту, что играет важную роль 
в накоплении протеинов ЛОГ и усилении актив-
ности ЛОГ в процессе реакции гиперчувстви-
тельности на действие патогенных бактерий 
[82]. Важно отметить, что реакция отдельных 
изогенов ЛОГ на действие гормональных сиг-
налов является в высокой степени специфич-
ной. В этой связи было показано, что экспрессия 
ZmЛОГ6 стимулировалась жасмоновой кисло-
той, но угнеталась действием таких гормонов, 
как абсцизовая и салициловая кислоты, а также 
этилена [27].

Экспрессия генов ЛОГ также изменяется 
в результате действия стрессорных факторов. 
У винограда, гены VvLOXA, VvLOXC, VvLOXD 
и VvLOXO стимулируются в ягодах в ответ на 
инфекцию [83], а LoxH3 картофеля и TomloxD 
помидоров – под влиянием ранения [84, 85]. У 

Рис. 3. Экспрессии генов липоксигеназ (ЛОГ) Arabidopsis в ответ на действие стрессорных факторов 
или обработку фитогормонами in silico. Цветами обозначено увеличение (красный) или снижение 
(синий) экспрессии генов ЛОГ. Идентификаторы GEO (gene expression omnibus) экспериментов по 
определению экспрессии генов в базе данных Genevestigator: AT-00120, AT-00262, AT-00520, AT-00493, 
AT-00387, AT-00626, AT-00637, AT-00392, AT-00406, AT-00110, AT-00113, AT-00320. МеЖ – метилжасмо-
нат; СК – салициловая кислота; БР – брассинолид; ГБ – гибберелловая кислота; И
УК – индолилуксусная кислота; flg22 – биологически активный полипептид флагеллина; АБК – абсци-
зовая кислота;  к – корни; л – листья

кукурузы ген ZmЛОГ10 стимулируется как био-
тическим, так и абиотическими (ранение, холод) 
стрессами [15]. В свою очередь, ген TomloxF у 
томатов, который кодирует 13-ЛОГ, стимулиру-
ется непатогенной ризобактерией Pseudomonas 
putida [86]. Быстрое повышение уровня протеи-
на ЛОГ2 в проростках риса в ответ на действие 
солевого стресса [87] также указывает на воз-
можную роль ЛОГ на начальных этапах реакции 
клеток на действие экзогенных стимулов.

Роль липоксигеназ в сигнальных 
каскадах клеток растений

Регуляторная роль ЛОГ в клетках растений 
может опосредоваться на уровне формирова-
ния сигнальных каскадов. Четким аргументом 
в пользу этого является быстрое накопление 
продуктов ЛОГ при действии на растения брас-
синостероидов [88], ранения [52], а также эли-
ситоров [26]. Изменения уровня ионов кальция 
в клетках, связывание с мембранами [54], адап-
торными протеинами [60], а также процессы 
фосфорилирования/дефосфорилирования [56] 

огляди
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могут играть непосредственную роль в быстрой 
модуляции активности ЛОГ в процессе клеточ-
ного сигналинга.

Изоэнзимы 13-ЛОГ Arabidopsis – ЛОГ2, 
ЛОГ3, ЛОГ4 и ЛОГ6 – обеспечивают быстрое (в 
течение секунд) формирование жасмоновой кис-
лоты в раненых листьях. ЛОГ6 дополнительно 
обеспечивает формирование жасмонатов в клет-
ках ксилемы отдаленных листьев [52], и играет 
роль в быстром формировании жасмонатов и в 
ответ на ранение корней [65]. Сходная кинетика 
быстрого окисления линоленоил-глутаминовой 
кислоты (элиситора насекомых) была обнаруже-
на в листьях дикого табака. Эта реакция ката-
лизируется NaЛОГ2 и NaЛОГ3, а сформирован-
ный гидропероксидный продукт играет важную 
роль в индукции синтеза жасмоновой кислоты и 
развития защитных реакций [89]. Роль NaЛОГ2 
в быстром накоплении травматина также была 
установлена в листьях Nicotiana attenuata [90]. 

Гормон 24-эпибрассинолид в течение 20 
минут вызывает резкое накопление 9-гидро-
пероксилинолеата (первичного продукта ЛОГ) 
в листьях гороха [88]. У мутантов растений 
Arabidopsis по гену ЛОГ1 выявлено повышение 
чувствительности к абсцизовой кислоте [91], 
угнетение сигналинга этилена под влиянием 
продукта 9-ЛОГ [70], а также накопление жас-
моновой кислоты в ответ на действие солевого 
стресса [51], пептида системина и олигогалакту-
ронидов [92]. С другой стороны, действие холо-
дового стресса вызывает резкое снижение актив-
ности ЛОГ в проростках турецкого гороха [93].

Способность ЛОГ растений окислять фос-
фолипиды [94] указывает на возможность взаи
модействия реакций ЛОГ с другими сигналь-
ными системами клеток растений. В частности, 
высокий уровень общности липидных субстра-
тов указывает на тесные функциональные свя-
зи между ЛОГ и фосфолипазами [6]. В качестве 
примера было показано что активация транс-
крипции AtLOX2 в ответ на действие патоген-
ных грибов и бактерий опосредована фосфоли-
пазой Dβ1 [78]. Кроме того, роль фосфолипидов 
с окисленными остатками жирных кислот (в ка-
честве возможных продуктов активности ЛОГ) 
была изучена у растений Arabidopsis в условиях 
ранения и действия патогенов [95].

ЛОГ и их продукты также способны кос-
венно модулировать экспрессию генов защит-
ного ответа [96], вызывать изменения конфигу-

рации и мембранного потенциала митохондрий 
[97]. Эти данные также указывают на возмож-
ную роль ЛОГ в процессе передачи сигналов у 
растений. 

Сигнальная роль оксилипинов в качестве 
продуктов каскада ЛОГ, изучена достаточно 
широко. Известно, что оксилипины как элек-
трофильные соединения могут формировать 
конъюгаты с клеточными нуклеофилами, вклю-
чая тиолы и аминогруппы нуклеиновых кис-
лот, протеинов и пептидов, что было показано 
для глутатиона [98] и протеинового компонента 
светособирательного комплекса фотосистемы II 
[99]. Это может играть важную роль в защитных 
реакциях растений – реакциях гиперчувстви-
тельности, реакции на действие элиситоров и 
при фотоингибировании. 

Инактивация ЛОГ продуктами реакции, а 
также расщепление оксилипинов в глиоксисо-
мах с образованием насыщенных короткоцепо-
чечных ацил-КоА [100] может быть одним из ме-
ханизмов завершения сигнального каскада ЛОГ.

Таким образом, результаты анализа лите-
ратуры свидетельствуют о вовлечении ЛОГ в 
регуляцию метаболизма клеток растений и ука-
зывают на ЛОГ как мишень взаимодействия ре-
гуляторного влияния как ростовых реакций, так 
и факторов гормональной и стрессовой приро-
ды. ЛОГ являются распространенными белками 
растений и  закодированны в геномах растений 
множественными генами. Регуляторные функ-
ции ЛОГ реализуются на уровне продукции 
биологически активных оксилипинов. Данные 
исследований ЛОГ растений свидетельствуют 
о сложности и специфичности различных ме-
ханизмов регуляции их активности которые 
осуществляются на уровне изменений экспрес-
сии генов, при участии посттрансляционных 
механизмов (включая фосфорилирование, Са2+-
зависимое связывание с мембранами и ковалент-
ные модификации протеина) или путем прямых 
протеин–протеиновых взаимодействий. Важ-
ным для клеточной регуляции являются также 
субстратная специфичность изоэнзимов ЛОГ и 
особенности механизмов протекания ЛОГ ката-
лиза. Все эти факторы обусловливают позицио-
нирование ЛОГ в путях реализации программ 
роста, морфогенеза и устойчивости растений. 
В свою очередь, детальный механизм быстрой 
активации ЛОГ, а также вовлечение продуктов 
ЛОГ в сигнальные системы клеток растений 
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остаются слабо изученными и являются пред-
метом дальнейших исследований. Важным во-
просом остается формирование номенклатуры и 
функционального сопоставления липоксигеназ 
растений и животных, а также поиск совмести-
мых субстратов ЛОГ у растений, животных, а 
также у других групп организмов. Перспектив-
ным также остаются исследования взаимосвязей 
ген–функция в регуляторном каскаде ЛОГ и по-
иск новых протеиновых мишеней оксилипинов. 

Ліпоксигенази і регуляція 
метаболізму клітин рослин

І. В. Покотило, Я. С. Колесников, 
М. В. Дерев’янчук, Г. І . Харитоненко, 
В. С. Кравець

Інститут біоорганічної хімії 
та нафтохімії НАН України, Київ;

e-mail: kravets@bpci.kiev.ua

Ліпоксигенази є поширеними ензима-
ми рослин, які каталізують пероксидне окис-
лення поліненасичених жирних кислот. Ця 
реакція є ключовою в ензиматичному каскаді 
формування широкого спектра регуляторів 
метаболізму рослин – оксиліпінів. З дією цих 
біологічно активних сполук пов’язують форму-
вання захисних механізмів за умов біотичних та 
абіотичних стресів, а також регуляцію процесів 
росту, розмноження та старіння рослинних 
організмів. В огляді підсумовано сучасні по-
гляди на класифікацію липоксигеназ, їхню 
структуру та каталітичні властивості. Розгля-
нуто особливості регуляції активності ензиму 
на транскрипційному та посттрансляційному 
рівнях, а також місце ліпоксигеназного каталізу 
в сигналінгу клітин рослин.  

К л ю ч о в і  с л о в а: ліпоксигеназа, 
стресові реакції, адаптація, оксиліпіни, жасмо-
нова кислота, ліпіди.

Lipoxygenases and plant cell 
metabolism regulation

I. V. Pokotylo, Y. S. Kolesnikov, 
M. V. Derevyanchuk, A. I. Kharitonenko, 
V. S. Kravets

Institute of Bioorganic Chemistry and Petrochemistry, 
National Academy of Sciences of Ukraine, Kyiv;

e-mail: kravets@bpci.kiev.ua

Lipoxygenases are widespread plant enzymes 
that catalyze the peroxidation of polyunsaturated 
fatty acids. This reaction is pivotal in the enzymatic 
cascade that leads to production of numerous me-
tabolism regulators named oxylipins. The activity of 
these biologically active substances is directly asso-
ciated with defence reactions in conditions of biotic 
and abiotic stresses as well as with the regulation of 
plant growth, propagation and senescence. In this re-
view the contemporary notions about lipoxygenases 
classification, structure and catalytic properties 
are summarized. The features of enzyme activity 
regulation by transcriptional and posttranslational 
mechanisms in addition to the role of lipoxygenase 
catalysis in plant cell signalling are discussed.  

K e y  w o r d s: lipoxygenase, stress reactions, 
adaptation, oxylipins, jasmonic acid, lipids.
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