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Fyziologické aspekty lipoxygenazy v signalnych systémoch

rastlin
Cast I. Oktadekanova cesta

Physiological aspects of lipoxygenase in plant signaling systems

Part I. Octadecanoid pathway
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Sihrn

Lipoxygendzy (LOX, linoleate: oxygen oxidoreductases,
EC 1.13.11.12) tvoria rodinu dioxygendz, ktoré obsahu-
ju nehémové, nesulfidové Zelezo. Vyskytuju sa nielen
u zivocichov, ale aj u rastlin. Ich pritomnost bola doka-
zand aj v koraloch, machu, hubéch a v niektorych bakté-
ridch. LOX katalyzuju polohovo- a stereo- Specificki
inzerciu molekulového kyslika do molekuly nenasytene;j
mastnej kyseliny s cis, cis-1,4-pentadiénovym systémom
za vzniku prisluSnych hydroperoxidovych derivatov.
Tento krok dioxygendcie vyustuje do kaskady reakcii,
ktoré sa oznaluju ako lipoxygendzova (oktadekdnova)
cesta. Koncové produkty tejto cesty (nazyvané oxylipi-
ny) zohravaju u rastlin vyznamnu ulohu ako signdlne
molekuly pri hojeni rdn a pri obrannych procesoch.
V ZivociSnych organizmoch st zase zapojené do proce-
sov zdpalovych reakcii, astmy a ochoreni srdca.
Klicové slova: signilny systém e lipoxygendza * okta-
dekanova cesta ¢ oxylipiny

Summary

Lipoxygenases (LOX, linoleate: oxygen oxidoreduc-
tases, EC 1.13.11.12) constitute a family of dioxygena-
ses, which contain non-heme, non-sulfide iron. These
enzymes occur not only in animals, but in plants as well.
They have been detected in coral, moss, fungi and also in
some bacteria. LOXs catalyse the regiospecific and ste-
reospecific insertion of molecular oxygen into the mole-
cule of polyunsaturated fatty acid with the cis,cis-
-1,4-pentadiene system to yield the corresponding
hydroperoxides. This step of dioxygenation leads
to a cascade of reactions called the lipoxygenase
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(octadecanoid) pathway. The products of this pathway
(called oxylipins) play an important role as signal
molecules in wound healing and defence processes in
plants. In animals they are involved in inflammation,
asthma and heart diseases.
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Uvod - enzymy signalnych systémov rastlin

Bunky vSetkych Zivych organizmov neustile prijima-
ju signaly z vonkajSieho prostredia. Za ucelom rozpoz-
nania a translécie (prekladu) tychto informdcii do prime-
ranej odpovede, musi bunka neustdle monitorovat svoje
vonkajsie prostredie.

Vo vSeobecnosti st externé signdly zachytené na
povrchu bunky pomocou proteinovych receptorov, ktoré
transdukuju informacie cez plazmatickii membranu do
vnutra bunky a nasledne aktivuju Specificky sled reakcii.
Transmembrinova signalizacia moZe prebiehat cez i6no-
vé kandly, receptorové kindzy alebo receptormi aktivo-
vané efektory, ktoré sa zicastiiuji na tvorbe intracelulér-
nych sekundarnych poslov. V bunke tito poslovia
posivaji informaciu na dalSie ciele, ktorymi mozu byt
kindzy na zaciatku signélnej kaskady. Kaskada potom
moze aktivovat transkripcné faktory a syntézu proteinov.
Vysledkom je odpoved bunky na vonkajSie podnety, kto-
rd mdze zahfiat diferencidciu bunky alebo aktivaciu
transkripcie génov".

VSeobecna charakteristika

Fosfolipidy su zloZené lipidy pritomné vo vSetkych
zivych organizmoch. Spolu s glykolipidmi su dolezitym
stavebnym prvkom biologickych membran eukaryotov?.
Membréanova dvojvrstva je tvorend prevazne Strukturdl-
nymi lipidmi, ako su fosfatidylcholin alebo fosfatidyleta-
nolamin. Okrem nich s v membrédne pritomné aj pre-
chodne, pripadne v menSej miere sa vyskytujuce lipidy
s regula¢nymi funkciami odvodené od fosfatidylinozito-
Iu — fosfoinozitidy?.

Sucasné vedecké poznatky poukazuju nielen na sta-
vebnu funkciu fosfolipidov, ale Coraz intenzivnejSie sa
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vyzdvihuje ich tloha v komunikécii bunky s vonkaj$im
prostredim, a v reguldcii signdlnych drah. DoleZité sig-
nilne molekuly vznikaji modifikiciou $truktiry fosfoli-
pidu na roznych miestach aktivitou lipidovych kindz ale-
bo fosfolipdz, ako pohotovd odpoved organizmu na
rozlicné bunkové stimuly - elicitory biotického
a abiotického pdvodu (obr. 1)Y.

Fosfolipazy su vSadepritomné enzymy, ktoré kataly-
zuju hydrolytické Stiepenie diacylglycerolfosfolipidov.
Tieto st derivatmi sn-glycerol-3-fosfatu. Podla typu
esterovej vizby, ktort fosfolipazy Stiepia vo fosfolipi-
doch ich klasifikujeme do niekolkych skupin. Medzi
acylhydrolazy, ktoré uvoliiuji acylovy retazec v polohe
sn-1 resp. sn-2, zaradujeme fosfolipdazu A, (sn-1, PLA ,
EC 3.1.1.32) resp. fosfolipdzu A, (sn-2, PLA, EC
3.1.1.4). Enzymy schopné uvolnit obe acylové skupiny
sa nazyvaju fosfolipazy B (PLB, EC 3.1.1.5). Medzi fos-
fodiesterazy patri fosfolipdza C (PLC, EC 3.1.4.3), ktora
Stiepi fosfodiesterovi vizbu fosfolipidu za vzniku di-
acylglycerolu a fosforylovaného alkoholu, a fosfolipdza
D (PLD, EC 3.1.4.4), ktora uvoliiuje kyselinu fosfatido-
v a alkohol?.

Fosforylaciou inozitolového kruhu fosfatidylinozitolu
(PI) vznikaji fosfoinozitidy”. Reakcia je katalyzovana
Josfatidylinozitol-kindzami (Pl-kinazy: PI-3-kinaza, EC
2.7.1.137; PI-4-kindza 2.7.1.67), pricom fosfatidylinozi-
tol-monofosfaty (PI-3-P, PI-4-P) vznikajice ich aktivitou
slizia ako substraty pre dalSiu fosforylaciu fosfatidylino-
zitol-monofosfdt-kindzami (PIP-kinazy, EC 2.7.1.68).

Na rozdiel od dobre preskimanej fosfolipidovej sig-
nalizicie v ZivociSnych systémoch, mechanizmy, ktory-
mi rastliny transdukuju extraceluldrne stimuly do bunko-
vej odpovede su ovela menej objasnené. Vzhladom na
vSeobecné principy signalizacie vSak nie je prekvapuju-
ce, Ze vac¢Sina zivociSnych mechanizmov je pritomnd aj
v rastlindch, hoci dokazy o nich st Casto roztrieStené
a nedplné.

PLC v Zivo¢iSnych bunkéich ,premiefa® signily
z tyrozinkindzového receptora a receptora spriahnutého
s G-proteinom na konkrétny efekt v raste, prolifericii,
metabolizme, sekrécii a kontrakcii.

PLD a kyselina fosfatidova st u Zivo¢ichov zapojené
napr. do regulacie proteinkindz, PIP-5-kinazy, GTP-via-
Zuceho proteinu, mitogenézy, sekrécie, zhromazdovania
aktinu a oxidativneho vzplanutia v neutrofiloch.

Vicsina komponentov PLC- a PLD-signalizdcie ma
Strukturdlne alebo funk¢né ekvivalenty aj v rastlindch.
PLD sa tak zucastiiuje mnohych fyziologickych proce-
sov, ako je starnutie, dozrievanie plodov, stresové odpo-
vede, zranenie, alebo napadnutie rastliny patogénmi®.

PLA, katalyzuje hydrolyzu esterovej vizby v sn-2
pozicii glycerofosfolipidu, ¢o vedie k tvorbe lyzofosfoli-
pidu a volnej mastnej kyseliny (MK)®.

V Zivocisnych organizmoch je PLA, aktivovana
v roznych typoch buniek v rdmci ich odpovede na poso-
benie horménov a rastovych faktorov. Kyselina arachi-
doénova (AA) ako najCastejSie uvoliiovana MK je oxida-
tivne transformovand na bioaktivne molekuly, tzv.
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eikozanoidy. Eikozanoidy — prostaglandiny a leukotriény
vznikajtce aktivitou cyklooxygendazy, resp. lipoxygena-
zy su zapojené do zdpalovych a alergickych reakcii
v organizme”. Lyzofosfolipidy mozu slazit ako prekur-
zor pre faktor aktivujici trombocyty (platelet-activating
factor, PAF) — fosfoglycerid, ktory nema len patologicky
vyznam, ale je doleZity aj pre fyziologické stavy orga-
nizmu, ako je reprodukcia a reguldcia krvného tlaku®.

Aktivita PLA  bola preukézand aj v bunkovych proce-
soch prebiehajucich v rastlinich, konkrétne pri raste
a vyvoji rastliny, stresovych odpovediach a v obrannej
signalizdcii®. PLA, uvoliiuje v rastlinich kyselinu lino-
lovi (LA) (C18:2) a kyselinu linolénovu (LeA) (C18:3),
ktoré st enzymami lipidového metabolizmu v ramci
lipoxygenazovej cesty konvertované na rastové reguléto-
ry, antimikrobidlne a antifungélne zliceniny, aromatické
latky a signdlne molekuly®.

Lipoxygenazy (LOX, linoleate: oxygen oxidoreduc-
tase, EC 1.13.11.12) tvoria rodinu dioxygendz, ktoré
obsahuju v aktivnom mieste nehémové a nesulfidové
Zelezo. Tieto enzymy katalyzuji polohovoSpecificki
a stereoSpecifickd inzerciu molekulového kyslika do
polynenasytenej mastnej kyseliny (PUFA) s (1Z,47)-
-pentadiénovym systémom za vzniku prislu§nych hydro-
peroxidovych derivatov (obr. 2)'%.

Postavenie LOX v oktadekanovej signalnej ceste

Metabolickd cesta PUFA prebiehajica cez LOX kata-
lyzovanu reakciu ako aj ndsledné reakcie v tejto ceste sa
oznacuje ako oxylipinovd cesta: v rastlinich ide
o oktadekdnovi cestu, v Zivocisnych systémoch
o eikozanoidnu cestu'’. Lipoxygenaza je v rastlinich
vyznamnym enzymom, ktory ma doleZzité postavenie
v transformdcii PUFA. Pre tstredné postavenie LOX na
zaciatku oktadekdnovej (lipoxygenizovej) cesty predsta-
vuje tento enzym doleZité miesto reguldcie a ovplyviiuje
tvorbu produktov tejto cesty!'?. K najvyznamnejsim sub-
stritom LOX v rastlinich patri LA (C18:2) a LeA
(C18:3) (obr. 3), ktoré st hlavnymi PUFA rastlinnych
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Obr. 3. Substraty rastlinnej LOX: kyselina linolovd a kyselina
linolénovad

membranovych fosfolipidov?. DIhé obdobie sa PUFA
povazovali za jediné substrity LOX, ktoré podliehali
dioxygena¢nym reakcidm. AvSak Stidie potvrdili, Ze
niektoré LOX st schopné katalyzovat oxygenaciu esteri-
fikovanych MK, ako su fosfolipidy a galaktolipidy'?,
triacylglyceroly'® alebo estery cholesterolu'>.

Snaha objasnit signaliza¢ny proces u rastlin vychiddza
z predpokladanej podobnosti signalizacnych procesov
zivo¢iSnych a rastlinnych buniek. To uz viedlo
k identifikacii niektorych rastlinnych génov so zna¢nou
sekvenc¢nou a funkénou homolégiou s podobnymi génmi
ZivociSnych buniek. Tento pristup viedol k zisteniu, Ze
rastlinné bunky ¢asto pouzivaji velmi podobné signali-
za¢né prvky ako ZivociSne bunky.

G-protein

Na zaklade poznatkov zo ZivociSnych systémov je
znidme, Ze mnohé receptory na povrchu bunky odpove-
daji na vézbu agonistu aktiviciou G-proteinu. Aktivicia
G-proteinu zahffia vymenu guanozindifosfatu (GDP) za
guanozintrifosfat (GTP) na o-podjednotke a rozliSenie
od By-diméru. Obe podjednotky (o aj By-) mdZu nésled-
ne modulovat rozne cielové efektory zahifiajuc PLC,
PLD, PLA2, PI-3-kindzy, adenylcykldzu a i6énové kana-
ly, ktoré su zavislé od Specifickej podjednotky. Aktivécia
G-proteinu poskytuje dolezity mechanizmus transdukcie
informdcii do bunky a ich nasmerovanie do Specifickych
signdlnych drah?.

Napriek tomu, Ze sa G-proteiny vyskytuja v rastlinich
aj u zivocichov, existuju medzi nimi znacné rozdiely.
Stidie zamerané na rastlinné G-proteiny z Arabidopsis
thaliana a ryZe zistili, Ze rastlinné G-proteiny maju len
jednu o-, jednu B-podjednotku a dve 7y-podjednotky.
V pripade sdje sa identifikovali $tyri o, $tyri B- podjed-
notky a dve vy-podjednotky. Na druhej strane,
u ZivociSnych proteinov je kazda podjednotka reprezen-
tovand viacnidsobnymi proteinmi, napr. u ludi sa vysky-
tuje 23 o, 5 B-podjednotiek a 12 y-podjednotiek 9.

Proteinkindzy a fosfoproteinfosfatdzy

V membrinovej dvojvrstve st pritomné aj lipidy
s dolezitymi regulacnymi funkciami, a to fosfoinozitidy.
Namiesto Strukturdlnych dloh s zapojené do réznych
bunkovych procesov, ako je kontrola membrianovych
komunika¢nych sieti, remodelécia cytoskeletu, transport
i6nov a signdlna transdukcia®.

Fosfoinozitidy moZzu byt fosforylované na fosfatidyl-
inozitol-4-fosfat (PI-4-P) aktivitou PI-4-kindzy (EC
2.7.1.67) alebo na fosfatidylinozitol-3-fosfat (PI-3-P)
prostrednictvom PI-3-kindzy (EC 2.7.1.137)'". Pritom-
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nost enzymu, ktory by katalyzoval syntézu PI-5-P, sa
zatial v rastlinidch nepotvrdila, takZe PI-5-P pravdepo-
dobne vznika defosforylaciou PI-bisfosfatov®. PI-4-P aj
PI-3-P slizia ako substréty pre dalSiu fosforyldciu rozny-
mi typmi fosfatidylinozitol-monofosfdt-kindzy (PIP-
-kindza, EC 2.7.1.68)'7.

Vniitrobunkové signdlne molekuly

Ca?* je vyznamnym sekundiarnym poslom v rast-
linnych bunkédch a mnoho enzymov, ktoré st regulované
prave prostrednictvom Ca*, su zapojené do rozli¢nych
procesov v rastlinnej bunke. Intraceluldrna koncentricia
Ca?* sa zvySuje posobenim Cerveného svetla, fungdlneho
elicitora, fytohorménov a chladomV. V rastlinich boli
identifikované aj Ca*-kanaly, ktoré st zodpovedné za
rychly a prechodny vzostup hladiny Ca?* v intra-
celuldrnom priestore. Za spitné vyrovnanie koncentricie
a navrat intracelularnej hladiny Ca?* k fyziologickym
hodnotam su zodpovedné ATP-zavislé Ca*-pumpy
a H*/Ca**-antiportné systémy'®.

Fyziologicka loha LOX v rastlinnych systémoch

Lipoxygendzovd cesta

V rastlindch st v lipoxygendzovej (oktadekdnovej)
ceste PUFA metabolizované na hydroperoxidové deriva-
ty za katalytického pdsobenia LOX a ndsledne podlieha-
ju tieto metabolity prostrednictvom dal§ich enzymov
degradicii za vzniku aktivnych zlu¢enin oznacovanych
ako oxylipiny'?. Lipoxygendzova cesta ma v rastlinich
vyznamné postavenie z hladiska regulécie viacerych bio-
logickych procesov od metabolizmu, reprodukcie cez
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Obr. 4. Lipoxygendazovd (oktadekdnovd) cesta

(PUFA - polynenasytené mastné kyseliny, POX — peroxygend-
za, DES - divinylétersyntaza, HPL - hydroperoxidlydza,
LOX - lipoxygendza, EAS — epoxyalkoholsyntdza, AOS - alle-
noxidsyntdza)

odpoved na bioticky a abioticky stres aZ po reguléciu
transkripcie génov!V.

Biosyntéza oxylipinov je iniciovand posobenim lipazy
na membrinové lipidy, ¢o vedie k uvoliiovaniu PUFA.
Nésledne dochédza k inzercii molekulového kyslika do
PUFA za katalytického posobenia LOX a k vzniku pri-
sluSnych hydroperoxidovych derivatov. V rastlinich st
oxylipiny odvodené z produktov oxidicie LeA a LA!W.
Hydroperoxidy PUFA st nakoniec sledom reakcii trans-
formované cez sedem vetiev lipoxygenazovej cesty na
vyznamné produkty — oxylipiny. Takto vzniknuté oxyli-
piny zahffiaji hydroperoxidy MK, hydroxy-, oxo-, epo-
xy- alebo keto- zluceniny MK, dalej divinylétery, alde-
hydy alebo rastlinné hormény, ako je kyselina
jasmoénova (JA)?®. Tieto zluCeniny vznikajice
v jednotlivych vetvich lipoxygendzovej cesty su
vyznamné antimikrobidlne a antifungélne latky (aldehy-
dy). TaktieZ posobia ako signdlne molekuly v bunke, ako
napriklad JA a od nej odvodené zlaceniny®.

V rastlindch st hydroperoxidové derivity PUFA meta-
bolizované v lipoxygendzovej ceste cez sedem vetiev,
ktoré su pomenované podla enzymu zahajujiceho danu
vetvu lipoxygenazovej cesty (obr. 4)%.

Styri enzymy lipoxygendzovej cesty zaradujeme
k atypickej rodine monooxygendz cytochromu P450,
ktoré st oznacované ako CYP74 enzymy. Enzymy
patriace do tejto rodiny su allenoxidsyntiza (AOS),
hydroperoxidlydza (HPL), divinylétersyntaza (DES)
a epoxyalkoholsyntiza (EAS)*). AOS je klasifikovana
do podrodiny CYP74A alebo CYP74C, HPL sa zaraduje
do podrodiny CYP74B alebo CYP74C, a DES patri do
CYP74D podrodiny. V porovnani s cytochrémom P450,
proteiny z rodiny CYP74 nevyZadujui molekulovy kyslik
ani NAD(P)H-zavisli cytochrom P450-reduktazu ako
kofaktor, ale ako substrdt a donor kyslika vyuZivaji
hydroperoxidy MK?». CYP74 sa vyznacuju redukova-
nou afinitou k oxidu uholnatému, ¢im si podobné ku
katalytickym vlastnostiam ostatnych P450 ako prostacy-
klinsyntdza a tromboxdnsyntdza v kaskidde AA
v ZivoCisnych systémoch??.

Vetvy lipoxygendzovej cesty

Allenoxidsyntdzovd vetva

Allenoxidsyntdza (AOS), povodne oznaCovand ako
hydroperoxid-dehydratéza, je v rastlinich membranovo-
viazany enzym, ktory premietla hydroperoxidy MK
na nestabilné epoxidy MK??. Tieto molekuly nasledne
podliehaji  neenzymovej hydrolyze za vzniku
a- a y-ketolov, alebo su v chloroplastoch allenoxidcykla-
zou cyklizované na kyselinu 12-oxofytodiénovi
(OPDA). OPDA je nasledne transportovand do peroxizo-
mov, kde je jej cyklopentenénovy kruh redukovany
enzymom OPDA-reduktdza na kyselinu 3-oxopentenyl-
cyklopentan-1-oktanovu (OPC), ktord po troch cykloch
B-oxidacie vytvara kone¢ny produkt tejto vetvy — JA.
Tieto metabolity, oznacované aj ako jasmonaty, sa podie-
laji na programovanej bunkovej smrti v mieste porane-
nia, reguldcii rastu a vyvoja rastliny, starnuti, expresii
génov a zohrdvaju ulohu aj v obrane rastliny pred hmy-
zom a patogénmi''-?¥. JA sa vyuZiva aj v ochrane rastlin
proti Skodcom, nakolko stimuluje prirodzenti ochranu
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proti Skodcom v rastlindch bez inhibicie rastu samotnej
rastliny?®.

Hydroperoxidlydzovd vetva

Hydroperoxidlydza (HPL), povodne oznaCovana ako
hydroperoxid-izomeraza, katalyzuje oxidativne Stiepenie
uhlovodikového retazca hydroperoxidov MK?". Docha-
dza k vzniku aldehydov s kritkym retazcom (C- alebo
C,-) a C ,- alebo Cj-0x0-MK. V zelenych rastlinéch su
aldehydy zapojené do viacerych procesov, ako je obrana
rastliny proti hmyzu, vabenie opelovacov, komunikécia
rastlina — rastlina, interakcia medzi patogénom
a rastlinou, odstranenie reaktivneho kyslika a adapticia
rastliny na environmentélny stres??. TaktieZ su tieto alde-
hydy a prislu§né derivaty alkoholu zodpovedné za vonu
zelenych listov, ovocia a zeleniny?®. Niektoré S$tidie
potvrdili pritomnost HPL ako aj AOS v chloroplastoch
listov>.

Divinylétersyntdzovd vetva

Divinylétersyntdza (DES) katalyzuje premenu hydro-
peroxidov MK na divinylétery MK?”. Oxylipiny ziskané
touto vetvou lipoxygendzovej cesty maju doleZité posta-
venie v obrane rastliny pred patogénmi®®. V raj¢iakoch,
zemiakoch a tabaku DES uprednostiiuje 9-hydroperoxi-
dy ako substrat, avSak v cesnaku je DES vysokoS$pecific-
kd pre 13-hydroperoxidové derivaty®. Zatial ¢o AOS
a HPL sa javia ako vSadepritomné enzymy v rastlinch,
vyskyt DES sa potvrdil len v niektorych rastlinnych dru-
hoch ako napr. cesnak a semend lanu, a v ¢eladiach Sola-
naceae a Ranunculaceae®.

Epoxyalkoholsyntdzovd vetva

Za Xkatalytického podsobenia epoxyalkoholsyntizy
(EAS) nastava intramolekulové preskupenie hydropero-
xidov MK a vznikaji epoxy-hydroxyderivity MK 27,
Produkty tejto vetvy su identické s produktmi POX vet-
vy, odliSuja sa od seba len stereochemicky. EAS vetva
LOX cesty bola zatial identifikovana len v ¢eladi Sola-
naceae a predpokladd sa ucast produktov tejto vetvy
v obrannych procesoch rastliny voci patogénom 2%.

Peroxygendzovd vetva

Enzym peroxygeniza (POX alebo PXG) nazyvany aj
hydroperoxid-izomerdza sa zucastiiuje premeny hydro-
peroxidov MK na epoxy- alebo dihydrodiol polyénové
MK prostrednictvom intramolekulového prenosu Kysli-
ka*. POX je membrinovo-viazany protein, ktory obsa-
huje hém b ako prostetickl skupinu. Napriek tomu, Ze
tento enzym obsahuje hémovu skupinu, nezaraduje sa do
rodiny enzymov CYP74%%. POX sa zh¢astiiuje na obran-
nych reakcidch rastlin pred vplyvom patogénov??.

Lipoxygendzovd vetva

Ako uZ bolo spominané, v rastlinich maji LOX
vyznamné postavenie v lipoxygenidzovej ceste a kata-
lyzujt polohovo- a stereo- Specificki inzerciu molekulo-
vého kyslika do PUFAD. Avsak za ur¢itych podmienok
(napr. nizky tlak kyslika) je LOX schopna katalyzovat
homolytické Stiepenie O-O vizby za tvorby alkoxido-
vych radikalov, z ktorych nasledne vznikaji ketodiény>".
Napriek tomu, Ze ich endogénny vyskyt bol popisany,

fyziologickd uloha ketodiénov nie je doteraz objasne-
na®.

Reduktdzovd vetva

V reduktazovej vetve dochadza k POX-independetnej
redukcii hydroperoxidov MK na prislu$né hydroxy-deri-
vaty. Mechanizmus tejto redukcie nie je doteraz uplne
objasneny, avSak v reakcii sa predpokladé zapojenie glu-
tationu?.

Regulacia lipoxygenazovej cesty

Oxylipiny st lipoxygenazovou cestou produkované zo
substratov ako LA a LeA cez sedem vetiev tejto cesty,
pricom ustredné postavenie na zaciatku lipoxygenizovej
cesty ma LOX. Prave LOX, ktord katalyzuje tvorbu 9-
a 13- hydroperoxidovych derivatov, je hlavnym miestom
reguldcie tejto metabolickej cesty. Rozna substriatova
Specifita, intracelularna lokaliz4cia, pH optimum, aktiva-
cia traknskripcie a pletivova Specifita moze ovplyv-
nit aktivaciu niektorej zo siedmich vetiev lipoxygendzo-
vej cesty?.

Najlepsie preStudovanou vetvou je allenoxidsyntdzova
vetva vedica k biosyntéze JA. VicSina génov, ktoré
koéduji enzymy tejto vetvy, st regulované procesom
poranenia alebo posobenim jasmondtov. Napriklad
v listoch Arabidopsis thaliana je mRNA AOS
a allenoxidcykldza (AOC) indukovand prave porane-
nim*?. Podobne aj v listoch raj¢iaka a zemiaka dochiddza
k akumuldcii mRNA 13-LOX, 13-A0S a AOC?.

Novsie Studie povazuju za klucovy aspekt dostupnost
substratu, ktord je vyznamnym regulacnym aspektom
v lipoxygenazovej ceste. ZvySené hodnoty JA sa zistili
pri poraneni a posobenim 13(S)-hydroperoxidu LeA cez
13-A0S vetvu (v tabaku) a cez AOC vetvu (v raj¢iaku).

Biosyntéza a pdsobenie JA je regulované niekolkymi
faktormi: 1. dostupnostou substratu na zdklade vplyvu
vonkajSich faktorov, 2. intracelularnym nedostatkom JA,
3. pletivovo-$pecifickou tvorbou a akumuldciou JA,
4. metabolickou transforméciou JA na jej metylester ale-
bo na prchavy degrada¢ny produkt cis-jasmon?.

Hydroperoxidlydzova vetva je pravdepodobne taktieZ
regulovana dostupnosfou substratu*®, pri¢om orgéanovo-
Specifickd a poranenim indukovand aktivicia transkrip-
cie je navzajom prepojena’.

O regulécii ostatnych vetiev lipoxygendzovej cesty nie
je dostatok informécii a nie su dostato¢ne objasnené
regula¢né mechanizmy. Predpoklada sa, Ze st regulova-
né fosforylaciou/defosforyliciou enzymov?® alebo
degradéciou enzymu ubikvitinaciou”.

Skratky

AA kyselina arachidénova
AOC allenoxidcyklaza
AOS allenoxidsyntdza
DES divinylétersyntdza
EAS epoxyalkoholsyntdza
GDP guanozindifosfat
GTP guanozintrifosfat
HPL hydroperoxidlyaza
JA kyselina jasménova
LA kyselina linolova
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LeA kyselina linolénova 17. Mueller-Roeber B., Pical C. Inositol phospholipid metabolism
LOX lipoxygenaza in Arabidopsis. Characterized and putative isoforms of inositol
MK mastna kyselina gho;lphollijl)lid %(iila;g g;dlgl(l)os;;jgositide—specific phospholipase
. P . Plant Physiol. ; X .
OPC kysel%na 3-oxopenten.y’l-cylflopentan-1-oktanova 18. Evans N. H., McAinsh M. R., Hetherington A. M. Calcium
OPDA kyselina 12-oxofytodiénova oscillations in higher plants. Curr. Opin. Plant Biol. 2001; 4,
PAF faktor aktivujuci trombocyty (platelet-activating factor) 415-420.
PI fosfatidylinozitol 19. Schaller A., Stintzi A. Enzymes in jasmonate biosynthesis -
PI-3-kindza  fosfatidylinozitol-3-kinaza Structure, function, regulation. Phytochemistry 2009; 70,
PI-4-kindza  fosfatidylinozitol-4-kindza 1532-1538. ] ) o
PL3-P fosfatidylinozitol-3-fosft 20. Andreou A., Blrm;hun lli.? 1.7((13l}l{ssne;ol(;gB14:)85y§1‘tlléeslls7 (())f oxylipins
T . in non-mammals. Prog. Lipid Res. ; 48, 148-170.
Pl-4-P fosfatidylinozitol-4-fosfat 21. Mosblech A., Feussner I., Heilmann I. Oxylipins: Structurally
PL.5-P fosfatidylinozitol-5-fosfat diverse metabolites from fatty acid oxidation. Plant Physiol.
PIP-kinazy fosfatidylinozitol-monofosfat-kiniza Bioch. 2009; 47, 511-517.
PLA, fosfolipdza A, 22. Gullner G., Kiinstler A., Kiraly L., Pogany M., Tébias I. Up-
PLA, fosfolipaza A, regulated expression of lipoxygenase and divinyl ether synthase
PLB fosfolipaza B genes in pepper leaves inoculated with Tobamoviruses. Physiol.
PLC fosfolipaza C Mol. Plant Pathol. 2010; 74, 387-393.
o 23. Feussner 1., Wasternack C. The lipoxygenase pathway. Annu.
PLD fosfolipiza D Rev. Plant Biol. 2002; 53, 275-297.
POX (PXG)  peroxygendza 24. Joo Y.-C., Oh D.-K. Lipoxygenases: Potential starting biocata-
PUFA polynenasytend mastna kyselina lysts for the synthesis of signaling compounds. Biotechnol. Adv.

Konflikt zaujmov: Ziadny.
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