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Узагальнено відомості про особливості утворення й функціонування ферментів родини 

ліпоксигеназ (ЛОГ) і продуктів їхньої каталітичної активності в різних рослинах у стресових 

умовах. Обговорюється роль ліпоксигеназ в утворенні сигнальних речовин, задіяних у 

формуванні адаптивної відповіді на абіотичні стресові чинники, а також характер змін у 

каталітичній активності за умов стресу. Розглянуто можливість використання показників 

вмісту й каталітичної активності ліпоксигеназ як біологічних маркерів при дослідженні 

стійкості рослин. 
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1
Абіотичні стресори, серед яких посуха, 

засолення ґрунтів, екстремальні температури, 

токсичні хімічні сполуки тощо викликають ни-

зку молекулярних фізіологічних і морфологіч-

них змін, які впливають на ріст і продуктив-

ність рослин. Різноманітні стресові чинники 

ініціюють неспецифічні відповіді, до яких на-

лежать утворення сигнальних молекул, біосин-

тез стресових білків, активація антиоксидантної 

системи, накопичення фітогормонів, зміна ка-

талітичної активності окремих ферментів, зок-

рема, ліпоксигеназ (Колупаев, Карпец, 2010). 

До родини ліпоксигеназ (ЛОГ) належать неге-

мові залізовмісні діоксигенази, які широко роз-

повсюджені в живих організмах (Porta, Rocha–

Sosa, 2002). На сьогодні накопичено достатньо 

інформації, щоб вважати ліпоксигеназний шлях 

перетворення мембранних ліпідів самостійною 

сигнальною системою (Тарчевский, 2002; 

Kolomiets et al., 2001; Nemchenko et al., 2006). 
                                                           
1 Адреса для кореспонденції: Косаківська Ірина Василівна, 

Інститут ботаніки ім. М. Г. Холодного НАН України, вул. 

Терещенківська 2, Київ, 01601, Україна;  

e-mail: science@botany.kiev.ua 

При окисненні поліненасичених жирних кислот 

(ПНЖК) у клітинах рослин утворюються висо-

коактивні оксиліпіни, які дають початок двом 

метаболічним шляхам (Гречкин, Тарчевский, 

1999). Кінцевим продуктом гідропероксидліаз-

ного метаболічного шляху є травматин, який 

разом із травматиновою кислотою належить до 

сигнальних молекул, здатних індукувати поділ 

клітин і утворення калюсів у місцях ушко-

дження рослин (Porta, Rocha-Sosa, 2002). Але-

ноксидциклазний метаболічний шлях призво-

дить до утворення жасмонової кислоти, яка ра-

зом із похідними метилжасмонатом та 7–

ізожасмонатом бере участь в трансдукції сиг-

налів та експресії генів, задіяних у формуванні 

захисних реакцій (Creelman, Mullet, 1997; 

Turner et al., 2002). Ліпоксигенази причетні до 

синтезу окремих фітогормонів, зокрема, абсци-

зової кислоти (АБК) та етилену (Kacperska, 

Kubacka-Zebalaska, 1985; Creelman, Mullet, 

1997), які, у свою чергу, беруть участь у проце-

сах адаптації до дії абіотичних стресових чин-

ників.  
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Молекулярна будова  

Ліпоксигеназу було описано в 1932 році 

як фермент, що окиснює жирні кислоти (Andre, 

Hou, 1932). Молекулярна маса ліпоксигеназ 

вищих рослин знаходиться в межах 94-100 кДа 

(Brash, 1999). На сьогодні вивчено кристалічну 

будову ізоформ ліпоксигеназ ЛОГ–1 і ЛОГ–3, 

виділених з Glycine max L. (Liavonchanka, 

2006). Молекули ліпоксигенази складаються із 

двох неоднакових за розміром доменів. Актив-

ний центр ферменту з одним атомом негемово-

го заліза розташований на С-кінцевому домені, 

який налічує близько 600 амінокислотних за-

лишків. Молекулярна маса цього домену – 55-

65 кДа (Andreou, 2009). Рентгеноструктурний і 

спектроскопічний аналізи ліпоксигенази з 

Glycine max L. продемонстрували, що коорди-

наційна сфера заліза має вигляд похилого окта-

едра і складається з трьох гістидинових залиш-

ків, С-кінцевої карбоксильної групи і залишку 

аспарагіну (Vliegenthart et al., 1990; Glickman, 

Klinman, 1996; Andreou, 2009). Встановлено, що 

в той час, коли залізо перебуває в активному 

(Fe
3+

) стані, відбувається збільшення кількості 

лігандів (до шести) за рахунок гідроксид-іона. 

Високий відновний потенціал заліза (0,6 V), ро-

зташованого в активному центрі ферменту, пе-

ретворює ЛОГ на потужний окисний агент 

(Glickman, Klinman, 1996). N-кінцевий домен 

налічує близько 150 амінокислотних залишків, 

які утворюють вісім ділянок β-кладчастої стру-

ктури. Він відповідає за активність ферменту і 

його сорбцію на поверхні мембран, а також 

взаємодіє з регуляторами ліпідної природи та 

іонами кальцію (Andreou, 2009). Амінокислотна 

послідовність, третинна будова й функції цього 

домену аналогічні С2–подібному домену α–

токсину з Clostridium perfringens, на структурі 

якого і базується молекулярна модель ліпокси-

генази (Kulkarni, 2002). Подібність в амінокис-

лотній послідовності та топології між поліцис-

тином–1, ліпоксигеназою та α–токсином дозво-

лили об’єднати ці білки у родину PLAT–

доменів, яку було віднесено до С2 родини 

(Rizo, 1998, Chahinian, 2000). Більшість білків, 

до складу яких входить такий С2–домен, задія-

ні у процесах трансдукції сигналів та мембран-

ному трафіку, у тому числі білки, які беруть 

участь в утворенні ліпідних вторинних мессен-

джерів (фосфоліпаза А2, фосфоліпаза Сs, фос-

фатидилінозитол-3-кінази) та фосфорилюванні 

інших білків (протеїнкіназа С) (Stahelin et al. 

Banci et al., 2002; Ochoa et al., 2002, 2003;). Са-

ме через це ЛОГ класифікують як „сигнальний” 

фермент, який здійснює каталіз в асоційовано-

му з мембранними структурами стані (Kulkarni 

et. al, 2002; Stahelin et al, 2003; Hörnig et al., 

2005). Встановлено, що ділянка ЛОГ–1 з 

Glycine max L., яка складається з 15 амінокис-

лотних залишків і розташована між останньою 

ланкою β-складчастої структури N–домену та 

першою спіраллю каталітичного С–домену, 

може піддаватися протеолізу трипсином з роз-

ривом зв’язку між Lys–277 та Ser–278 

(Maccarronе et al., 2001; Sudharshan, Rao, 1997). 

При цьому утворюється менш стабільна, але 

більш активна “міні” – ЛОГ з молекулярною 

масою – 60 кДа.  

Продукти каталітичної активності 

Родина ліпоксигеназ (лінолеат: кисень: 

оксидоредуктази, КФ 1.13.11.12.) об’єднує фе-

рменти ліпідного обміну, які каталізують регіо– 

та стереоспецифічне приєднання молекулярно-

го кисню до 1,4–цис,цис–пентадієнового фраг-

менту поліненасичених жирних кислот (ліноле-

вої, ліноленової та α–ліноленової). Утворюва-

ний при цьому гідропероксидний продукт міс-

тить кон’югований цис–транс набір, який є ре-

зультатом міграції подвійного зв’язку під час 

каталітичного циклу (Гречкин, Тарчевский, 

1999; Feussner, Wasternack, 2002). Окиснення 

лінолевої кислоти є першою ланкою розгалу-

женого ферментативного каскаду, в результаті 

якого утворюються біологічно активні сполуки 

– оксиліпіни. Саме вони задіяні у формуванні 

відповіді рослинного організму на дію абіотич-

них і біотичних стресових чинників, перебігу 

процесу старіння і апоптозу клітин (Гречкин, 

Тарчевский, 1999; Melan et al., 1993; Göbel et 

al., 2001; Maccarrone, Melino, 2001; Porta, 

Rocha–Sosa, 2002; Taki et al., 2005; Vellosillo et 

al., 2007; Mosblech et al., 2009). Ліпокигенази 

присутні в різних органах та тканинах, зокрема, 

у бульбах картоплі й тюльпану, листках карто-

плі, сої й тюльпану, бобах сої, сім'ядолях огір-

ка, квітках тюльпану, насінні арахісу, пророст-

ках кукурудзи, плодах томатів і оливи (табл.). 

Серед рослинних ліпоксигеназ найбільш дета-

льно досліджено ліпоксигеназу з Glycine max L. 

Субстратами ліпоксигеназ є вільні поліненаси-

чені жирні кислоти, вміст яких після дії стресів 

зростає (Гречкин, Тарчевский, 1999). Більшість 

ліпоксигеназ окиснюють лінолеву та лінолено-

ву кислоти в С–9 або С–13 положенні, проду-

куючи відповідно 9– та 13–гідропероксиди, які 

започатковують щонайменше шість фермента-

тивних шляхів (рис. 1, 2) (Gardner, 1989; Berry, 

et.al, 1998). Субстратами ліпоксигеназ є як ві-

льні оксигеновані жирні кислоти, так і жирні 

кислоти, що входять до складу запасних триа-

цилгліцеридів, фосфоліпідів і галактоліпідів  
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Локалізація і функції продуктів каталітичної активності ліпоксигенгаз рослин 

Продукт 
каталітичної 
активності 

ліпоксигеназ 

Локалізація  
в клітині 

Функція Рослинний об’єкт Джерело 

9-гідропероксид 
13-гідропероксид 

хлоропласт 
цитоплазма 

індукція 
латерального 
утворення коренів, 
захист від патогенів 

листки Arabidopsis 
thaliana L. 
 

Vellosillo et al., 
2007; Bell et al., 
1995; Skórzyńska-
Polit et al., 2006 

9-гідропероксид  не визначено фунгіцидна дія проти 
Aspergillus 
carbonarius 

насіння Prunus 
dulcis L., cv. Scorza 
Verde 

Giovanni et al., 2007 

13-гідропероксид 
9-гідропероксид  

хлоропласти  
цитоплазма  
мікросомальна 
фракція 

відповідь на 
поранення, синтез 
прекурсорів 
жасминової кислоти 

листки Solanum 
tuberosum L. 
бульби Solanum 
tuberosum L.  

Royo et al.,1996, 
1999 Farmaki et al., 
2007 
Shimizu et al., 1984 

13-гідропероксид хлоропласти деградація мембран 
хлоропластів, синтез 
С-6 ароматичних 
альдегідів 

листки 
Lycopersicon 
esculentum L. cv. 
Tomlox C 

Griffiths et al., 1999 

9-гідропероксид  не визначено синтез кетолів, 
індукція цвітіння 

листки, квітки та 
бульби Tulipa 
gesneriana 

Grechkin et al., 2000 
Suzuki et al., 2003 

13/9-гідропероксиди 
(80/20 %) 

вакуолі 
 
цитозоль 
 
вакуолі 

синтез запасних 
протеїнів 
ліпідний метаболізм 
 
короткотривале 
зберігання азоту 

листки Glycine max 
(L.) Merr. 
гени ліпоксигенази 
VLXA, VLXB, VLXC 
ген ліпоксигенази 
VLXD 

Tranbarger et al., 
1991 
Stephenson et al., 
1998 
Fischer et al., 1999 

13-гідроксипероксид  ліпідні тільця, 
мікросомальні 
мембрани, 
плазматична 
мембрана 

окиснення ліпідних 
тілець  

насіння Cucumis 
sativus L.  

Feussner et al., 2001 
Feussner et al., 1994 
Nellen et al., 1995 

переважно 9-
гідропероксид 

не визначено регуляція ранньої 
стадії туберизації 

бульби Solanum 
tuberosum L. 

Kolomiets et al., 
2001 

9/13 гідропероксиди 
(30/90%) 

не визначено рослинно-
фунгіцидна 
взаємодія 

насіння Arachis 
hypogaea L.  

Burow  et al., 2000 

13-гідропероксиди хлоропласти синтез жасмонатів листки Hordeum 
vulgare L. cv. 
Salome  

Vörös et al., 1998 

13-гідропероксид цитозоль, вакуолі, 
мембрани 

відповідь на стрес, 
індукований кадмієм 

насіннєва брунька 
Larix kaempferri 
(Lamb.) Carr 

Seta et al., 2008 

9-гідропероксид не визначено захист проти дії 
патогенів 
Phytophthora 
parasitica nicotianae 

листки Nicotiana 
tabacum L. 

Veronesi et al., 1995 
 

9-гідропероксид не визначено захист та апоптоз 
при мікробіологіч-
ному ураженні 
патогенами  

листки Capsicum 
annuum L.  

Hwang et al., 2010 

9-гідропероксид  
13-гідропероксид 

мітохондрії 
(фракція матриксу 
та асоційована з 
мембраною) 

деградація 
мітохондрій та 
апоптоз 

листки Pisum 
sativum L., cv. 
Alaska 

Braidot et al., 2004 

13-гідропероксид  цитоплазма  
 

захист при 
пораненні, експресія 
генів (ZmLOX5)  

листки Zea mays L. 
 

Cho et al., 2011 
 

9-гідропероксид  не визначено експресія генів 
(ZmLOX4) 

листки Zea mays L. 
 

Park et al., 2010 

 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed?term=Fischer%20AM%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=10504576
http://en.wikipedia.org/wiki/Carl_Linnaeus
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed?term=Burow%20GB%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=10809442
http://www.unboundmedicine.com/medline/?st=M&author=Vörös%20K
http://www.uniprot.org/uniprot/?query=author:%22Veronesi+C.%22
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Hwang%20IS%5Bauth%5D
http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0168945211001701
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(Butovich, Reddy, 2001; Andreou, 2009). У реак-

ції діоксигенації поліненасичених жирних кис-

лот як додатковий субстрат виступає кисень. 

Припускають, що надходження ПНЖК та кис-

ню до активного центру ЛОГ відбувається че-

рез дві порожнини. Однак, на сьогодні остаточ-

но не встановлено, яким чином і де відбуваєть-

ся приєднання молекули ПНЖК до активного 

центру ферменту. Принаймні показано, що ви-

значальними для утворення фермент–

субстратного комплексу є електростатична вза-

ємодія між карбоксильною групою ПНЖК та 

позитивно зарядженим амінокислотним залиш-

ком ЛОГ (Gardner, 1989; Schwarz et.al, 2001). 

Первинні продукти ліпоксигеназної активності 

– гідропероксиди ПНЖК – є попередниками 

ліпоксинів і гепоксилінів. У результаті розга-

лужених ферментативних реакцій синтезуються 

оксиліпіни, які експресують синтез білків і 

ферментів – інгібіторів протеїназ (Pis), аргінази, 

треоніндезамінази, інгібіторів трипсину, тіоні-

ну, напіну, круциферину, вегетативних запас-

них білків, фенілаланінамонійліази, халконсин-

тетази, десатурази ω-3 жирних кислот, ліпокси-

генази-1, ліпоксигенази-2, алленоксидсинтази. 

Транс-2-гексеналь індукує утворення фенілала-

нінаммонійліази, що каталізує синтез поперед-

ників лігніну, сприяє зміцненню клітинних сті-

нок й зменшенню доступності їх для атаки па-

тогенами. 12-оксо-10,15(Z)-фітодієнова кислота 

ініціює утворення стресових білків, в тому чис-

лі, інгібіторів протеїназ, а також рослинних ан-

тибіотиків (фенілпропаноїдних фітоалексинів), 

задіяних у процесах детоксикації (4-гідрокси-2-

ноненаль індукує синтез глутатіон-S-

трансферази, яка бере участь у знешкодженні 

токсичних для рослини речовин) (Гречкин, Та-

рчевский, 1999; Иванова и др., 2007; Feussner, 

Wasternack, 1998; Porta, Rocha-Sosa, 2002; Chen 

et al., 2005).  

 

 

Локалізація в рослинній клітині  

Основний потік продуктів 13–ЛОГ у рос-

линах пов’язують із внутрішньою й зовніш-

ньою тилакоїдними мембранами хлоропластів 

(Тарчевский, 2002; Feussner, Wasternack, 2002; 

Porta, Rocha–Sosa, 2002). 13–гідропероксидліаза 

та аленоксидсинтетаза – ферменти, що викорис-

товують продукти 13–ліпоксигеназного окис-

нення лінолевої та ліноленової кислот як суб-

страти також зв’язані із внутрішньою та зовніш-

ньою тилакоїдними мембранами хлоропластів. 

Деякі ліпоксигенази у присутності іонів Са
2+ 

здатні до переміщення з цитоплазми і зв'язуван-

ня з мембраною хлоропластів (Cho et al., 2011). 

Утворення 9–гідропероксидів переважно асоці-

юється з цитоплазматичною мембраною (Royo et 

al., 1996; Гречкин, Тарчевский, 1999; Тарчевс-

кий, 2002; Kimura et al., 2004). Ліпоксигеназна  
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Рис. 1. Окиснення лінолевої кислоти ліпоксигеназою.  
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активність локалізована на мембранах мікросом 

і мітохондрій (Droillard et.al, 1993; Braidot et al., 

2004).  

Специфічні ліпоксигенази асоційовані з ліпід-

ними тільцями та залучені до процесу окиснен-
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Рис. 2. Схема ліпоксигеназного каскаду у рослин (Використано дані: Гречкин, Тарчевс-
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ня ліпідних тілець і вивільнення ліпідних про-

дуктів у цитозоль (Feussner et al., 2001).  

Функції ліпоксигеназ та продуктів  

їхньої каталітичної активності  

Ліпоксигенази знайдені в клітинах тва-

рин, вищих рослин, папоротей, хвощів, водоро-

стей, дріжджів, грибів і ціанобактерій, що свід-

чить про важливість цих білків у метаболічних 

процесах (Zimmennan, Vick, 1983; Hamberg, 

1986; Beneytout, 1989; Brash, 1999; Porta, Rocha-

Sosa, 2002; Liavonchanka, 2006; Бабенко та ін., 

2012; Joo, Oh, 2012). До головних фізіологічних 

функцій ліпоксигеназ належать участь у проце-

сах пероксидного окиснення ліпідів, синтез си-

гнальних сполук, мобілізація ліпідів (рис. 3). У 

цій публікації ми зосередимо увагу переважно 

на участі ліпоксигеназ у синтезі сигнальних 

сполук та ролі цих сполук в адаптації рослин до 

стресорів.  

Первинні продукти ліпоксигеназної акти-

вності – гідропероксиди ПНЖК – виконують 

роль Са
2+

–іонофорів, сприяючи транспорту ка-

льцію в клітини (Колупаев, 2007). Гідроперок-

сиди ПНЖК виступають у ролі донорів кисню, 

беручи участь у реакціях співокиснення. Фер-

мент пероксигеназа контролює гідропероксид-

залежне перетворення ненасичених жирних ки-

слот у епоксипохідні форми, а гідропероксиди 

перетворюються на гідроксипохідні. Перокси-

геназне перетворення гідроперокси- та епокси-

похідних жирних кислот є шляхом синтезу мо-

номерних субстратів гетерополімерів кутину – 

основного компонента кутикули, яка захищає 

надземні органи рослини від дії високої темпе-

ратури й від патогенного ураження (Гречкин, 

Тарчевский, 1999; Slusarenko, 2001). Гідроперо-

ксидліази каталізують перетворення гідроперо-

ксидів ліпоксигеназного походження на альде-

гіди й альдокислоти, задіяні в захисті рослин 

при пошкодженні. С6-гексеналі, які утворю-

ються за участю ліпоксигенази з 13-

гідропероксилінолеату, мають потужні бакте-

рицидні та фунгіцидні властивості. Вони пер-

шими перешкоджають проникненню патогенів 

у рослини (Гречкин, Тарчевский,1999). Викид 

цих летких сполук спостерігається через 15 се-

кунд після ушкодження рослини. Більшість гід-

роперокси- та гідроксипохідних, епокси- та 

епоксигідроксипохідних лінолевої та лінолено-

вої кислот виявляють антимікробну активність 

(Тарчевский, 2002).  

До фізіологічно активних оксиліпинів на-

лежать травматинова (2-(Z)-додецен-1,12-

дикарбоксилова) кислота, травматин (12-оксо-

10(Е)-додеценова кислота) та 12-гідрокси-9-

цис-додеценова кислота, які акумулюються в 

ушкоджених клітинах і беруть участь у зарос-

танні місць поранення, індукуючи поділ клітин 

та утворення калюсу (Тарчевский, 2002; 

Feussener 2002). До сполук, безпосередньо заді-

яних у сигнальних системах, належить 12-оксо-

10,15-цис-фітодієнова кислота, яка синтезуєть-

ся з 13-гідропероксиліноленолеату і є поперед-

ником жасмонової кислоти (ЖАК) та її похід-

них (Панюта та ін., 2009). ЖАК і її похідні: ме-

тилжасмонат, 7-ізожасмонат, жасмоїлглюкози-

ди, амінокислотні кон’югати ідентифіковані 

більш ніж у двохстах видах рослин, що нале-

жать до 150 родин, у тому числі водоростях, 

мохах, хвощах, папоротеподібних, голонасін-

них та грибах (Sembdner, Parthier, 1993). До 

цього часу залишається відкритим питання: го-

рмонами чи факторами стресу при старінні ор-

ганів є жасмонати? На користь гормональної 

природи жасмонатів свідчать їхнє поширення, 

специфіка реакцій рослин на екзогенну оброб-

ку, взаємодія з іншими фітогормонами, подіб-

ність дії жасмонової й абсцизової кислот. Жас-

монати виявляють стимулюючу та пригнічуючу 

дії. Так, у концентрації 10-3 М вони пригнічу-

ють ріст пагонів і коренів, проростання пилку, 

ріст калюсу. Водночас жасмонати стимулюють 

синтез алкалоїдів, утворення коренів із мерис-

тем бульб картоплі (Sembdner, Parthier, 1993). 

Встановлено, що вміст жасмонатів в окремих 

органах рослин різний. Надземні органи Vicia 

fabа L. – квітки, молоді листки й плоди – міс-

тять значну кількість (10-30 мкг/г маси сирої 

речовини) жасмонатів, тоді як у коренях, зрілих 

і старих листках містяться слідові кількості 

(Sembdner, Parthier, 1993). ЖАК і її похідні за-

діяні в процесах регуляції росту й розвитку, 

адаптації до дії стресових чинників (Tuteja, 

Sopory, 2008). Вони здатні безпосередньо впли-

вати на активність окремих ферментів, а також 

опосередковано, шляхом експресії генів і на-

ступнго синтезу жасмонат-індукованих білків. 

Серед них є інгібітори протеїнази і трипсину, 

напін, круциферин, вегетативні запасні білки, 

фенілаланінамонійліаза і халконсинтетаза (Ка-

римова и др.,1999), десатурази ω-3 жирних ки-

слот (Nishiuchi et al., 1997), ЛОГ1 і ЛОГ2, а та-

кож алленоксидсинтаза (Melan et al., 1993; Ben-

Hayyim et al., 2001; Sofo et al., 2004). Жасмона-

ти беруть участь в трансдукції сигналу у відда-

лені від місця дії стресу тканини та формуванні 

системної відповіді (Тарчевский, 2002; Панюта 

та ін., 2009). Все це дозволяє вважати жасмона-

тний сигнальний шлях задіяним у передачі ін-

формації на відстань (Truman et al., 2007;  
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Tuteja, Sopory, 2008). Оксиліпіни викликають 

експресію генів та синтез білків, які беруть 

участь у формуванні стійкості рослин до дії 

абіотичних та біотичних стресорів.  

Оксиліпіни беруть участь не лише в пе-

редачі сигналів, а й в їх підсиленні. Ліпоксиге-

назний каскад розглядають як окрему сигналь-

ну систему (Kolomiets et al., 2001; Nemchenko et 

al, 2006; Тарчевский, 2002). Метаболіти ліпок-

сигеназного шляху, активуючи протеїнкінази, 

впливають на процеси фосфорилювання білків, 

і, таким чином, регулюють активність ряду фе-

рментів. Встановлено, що метилжасмонат та 

12-гідроксидодеценова кислота (12-ГКД) сти-

мулюють процес фотофосфорилювання білків, 

перевищуючи вплив цАМФ (Каримова и 

др.,1999; Tarchevsky et al, 2000). Фотофосфори-

лювання білків за участю 12-ГДК свідчить, як 

на користь існування протеїнкіназ, активованих 
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цією сполукою, так і на активацію аденілатцик-

лазної, кальцієвої, НАДФН-оксидазної й, мож-

ливо, «власної» – ліпоксигеназної сигнальних 

систем клітини (Тарчевский, 2002). Похідні лі-

нолевої й ліноленової кислот 12-

оксофітодієнова, 9- та 13-гідрооктадекатрієнова 

кислоти, С6-альдегіди, кетодієни й кетотрієни 

експресують гени, задіяні в захисті від абіотич-

них і біотичних стресів (Feussner, Wasternack, 

2002).  

Продукти ліпоксигеназного каскаду задія-

ні не лише в синтезі сигнальних сполук. Встано-

влено високий вміст мРНК ліпоксигенази в про-

ростаючому насінні соняшнику (Gerhardt et al., 

2005) і високу активність ферменту на початку 

проростання до кільчення насіння Phaseolus 

vulgaris L. (Бабенко та ін., 2003). На ранніх ета-

пах проростання насіння за участю ЛОГ відбу-

вається окиснення ПНЖК фосфоліпідного мо-

ношару ліпідних тіл, які оточують запасні тріа-

цилгліцериди. ЛОГ здатні занурюватись у шар 

запасних ліпідів та окиснювати залишки ліноле-

вої кислоти (Feussner et al.,1995; Feussner et al., 

1998). Утворені в результаті окиснення гідропе-

роксиди ПНЖК зазнають наступних перетво-

рень в процесі β-окиснення (Porta, Rocha-Sosa, 

2002; Feussner, Wasternack, 2002; Gerhardt et al., 

2005). Оксиліпини впливають на фізико-хімічні 

характеристики мембран. Окиснення ПНЖК, які 

входять до складу клітинної мембрани, збільшує 

її проникність та плинність, а це, у свою чергу, 

сприяє активізації транспорту речовин, необхід-

них для росту та розвитку рослини. Оксиліпіни 

опосередковано впливають на стан клітинної 

стінки, змінюючи транскрипційну активність 

генів, відповідальних за синтез пектинестерази і 

УДФ-глюкозтрансферази, які модифікують клі-

тинну стінку (Vellosillo et al., 2007).  

Окремо слід відзначити участь ліпоксиге-

наз в апоптозі. Ліпоксигеназне окиснення мем-

бран мітохондрій, ендоплазматичного ретику-

луму та хлоропластів викликає утворення пор, 

що провокує руйнування органел; збільшує кон-

центрацію іонів Са
2+

 у внутрішньоклітинному 

середовищі; впливає на активність мембрано 

зв’язаних ферментів, порушує узгодженість у 

ланцюгах дихання та фотофосфорилювання, 

призводить до накопичення продуктів, які ви-

кликають окисний стрес і апоптоз (Maccarrone et 

al., 2005).  

Ліпоксигеназа бере участь в адаптації рос-

лин до дії високих і низьких температур, знево-

днення, осмотичного стресу, радіоактивного 

опромінення (Aziz, 1998; Ben-Hayyim et al., 

2001; Sofo et al., 2004; Бабенко та ін., 2005; 

Elkahoui et al., 2005; Копіч та ін., 2010; Yang, 

2012). Абіотичні та біотичні стресори активу-

ють ліпоксигеназний шлях, що призводить до 

підвищення вмісту та зміни співвідношення ок-

силіпінів (Копіч, Харченко, 2011). Показано, 

що вміст 12-оксофітодієнової кислоти й жас-

монатів зростав після дії осмотичного й водно-

го стресів, механічного пошкодження, дії пато-

генів та еліситорів (Hause et al., 2009; Sakurai et 

al., et al., 2005). Сольовий стрес супроводжуєть-

ся зростанням вмісту активних форм кисню, 

тоді як поліненасичені жирні кислоти виступа-

ють найбільш ймовірними мішенями окисню-

вального процесу (Spiteller, 2003). 

Взаємодія з фітогормонами 

Встановлено, що оксиліпини взаємодіють 

із біологічно активними сполуками інших сиг-

нальних каскадів, зокрема, із фітогормонами. 

Показано, що ендогенна АБК позитивно впли-

вала на активність ЛОГ за умов механічного 

пошкодження (Pena-Cortes et al.,1995). Водно-

час, екзогенна обробка АБК в контрольних умо-

вах пригнічувала ліпоксигеназну активність 

(Royo et al., 1996). Встановлено, що екзогенна 

АБК стимулює ліпоксигеназну активність, поси-

лює утворення жасмонової кислоти, активує 

процеси пероксидного окиснення мембранних 

ліпідів, сприяє формуванню стійкості при пора-

ненні листків у рисі (Roychoudhury et al., 2009). 

Виявлено позитивну кореляцію між концентра-

цією АБК і вмістом транскриптів ЛОГ при вод-

ному дефіциті (Deluc et al., 2009). Механічні 

ушкодження спричинювали зростання активнос-

ті ЛОГ, вмісту АБК і ЖАК (Turner et al., 2002; 

Zhang et al., 2005). АБК більшою мірою активує 

9-ЛОГ, ніж 13-ЛОГ (Abiàn et al., 1991). Експре-

сія генів ЛОГ 2 і ЛОГ 3 при обробці листків сої 

екзогенною АБК практично не відбувалася. По-

казано. що екзогенна АБК пригнічувала експре-

сію генів ЛОГ 2 в листках сої. За умов осмотич-

ного стресу вміст мРНК ЛОГ 1 і ЛОГ 2 зростав і 

відповідно збільшувалась кількість самого фер-

менту і його активність (Maccarrone et al., 1995). 

Встановлено, що в контрольних умовах брасси-

ностероїди викликали зростання вмісту продук-

тів 9-ЛОГ у 3-6 разів (Fedina et al.,2004). 24-

епібрассинолід за умов холодового стресу сти-

мулював значне зростання ліпоксигеназної ак-

тивності (Копіч та ін., 2010). Брассиностероїди, 

які блокують гальмівну дію жасмонатів на ріст 

коренів, беруть участь у сигнальному каскаді 

жасмонової кислоти. Жасмонова кислота, у 

свою чергу, експресує ген DWF4, який відпові-

дає за синтез ключового ферменту брассинос-

тероїдів (Ren et al.,2009). 
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Показник ЛОГ активності як  

молекулярний маркер стресового впливу  

Показники ліпоксигеназної активності 

розглядаються як біологічні маркери. Активно-

сті 13-ЛОГ зростає після дії високої температу-

ри, озону, пероксиду водню, механічного пош-

кодження. Пригнічення активності ЛОГ відбу-

валось після дії низької температури, під впли-

вом поліамінів, ретиноїдів, абсцизової кислоти, 

епоксидних похідних лінолеату (Гречкин, Тар-

чевский, 1999; Тарчевский, 2002). Встановлено, 

що ЛОГ задіяна в активації процесу пероксид-

ного окиснення ліпідів в умовах сольового 

стресу. Так, зростання ліпоксигеназної актив-

ності було зафіксовано лише у стійких до засо-

лення видів (Ben-Hayyim et al., 2002; De 

Azevedo Neto et al., 2006). Дослідження актив-

ності 9-ЛОГ проростків контрастних за термос-

тійкістю сортів Brassica napus var. Oleifera за-

свідчили можливість використання показників 

ферментативної активності ліпоксигеназ як мо-

лекулярного маркера теплостійкості. Так, після 

короткотривалого холодового стресу актив-

ність ЛОГ жаростійкого сорту зменшувалась на 

34%, тоді як після короткотривалого теплового 

стресу практично не змінювалася. Водночас, 

активність ЛОГ холодостійкого сорту після ко-

роткотривалого теплового стресу зменшувалась 

майже вдвічі, а після короткотривалого холодо-

вого стресу помітних змін не спостерігалося 

(Косаківська та ін., 2012). Виявлено кореляцію 

між характером змін у величині ліпоксигеназ-

ної активності після короткотривалої дії гіпо- і 

гіпертермії й типами екологічних стратегій 

окремих видів рослин. Так, найвищий показник 

ліпоксигеназної активності в листках за умов 

контролю мали проростки стійкого до абіотич-

них стресів патієнта Rumex patienia L. Ця рос-

лина характеризувалася збереженням величини 

ліпоксигеназної активності після зміни темпе-

ратурного режиму. Проростки чутливого до 

стресорів віолента Festuca pratensis Huds. мали 

найменші показники ліпоксигеназної активнос-

ті в контролі, у них суттєво зменшувалась ак-

тивність після дії високої (на 31%) та низької 

(на 41%) температури. Ліпоксигеназна актив-

ність у листках теплостійкого експлерента 

Amaranthus caudatus L. збільшувалась на 76% 

за дії високої температури (Косаківська та ін., 

2011).  

Встановлено, що за умов дії низької тем-

ператури відбувається експресія ЛОГ генів, що 

опосередковано вказує на участь ліпоксигеназ у 

формуванні адаптивної відповіді рослини на 

стресові температури (Yang, 2012). Збільшення 

показників ензиматичної активності ЛОГ за дії 

низької температури пов'язано з фосфоліпазою 

D, активність якої зростає у відповідь на дію 

стресового чинника, що сприяє деградації мем-

бранних фосфоліпідів і вивільненню ПНЖК – 

субстрату ЛОГ (Wang, 2007). Це корелює із 

здатністю продукту фосфоліпази D – фосфати-

дної кислоти – безпосередньо впливати на ак-

тивність ліпоксигенази in vitro (Скатерна та ін., 

2008). Холодовий і сольовий стреси по-різному 

впливають на рівні специфічності ліпоксигеназ. 

Сольовий стрес на раннії етапах (4 год) знижує 

фунціональну активність 9-ЛОГ кукурузи, 

практично не змінюючи активності 13-

ліпоксигенази, і навпаки, з часом нормалізуєть-

ся активність 9-ліпоксигенази та знижується 

активності 13-ліпоксигенази. Холодовий стрес 

також пригнічує 9-ліпоксигненазну активність, 

в той час як 13-ліпоксигеназна активність знач-

но зростає, тобто за дії абіотичних стресів до 

шляху реалізації відповіді можуть залучатися 

дві ланки ліпоксигеназного каскаду утворення 

біологічно активних продуктів (Копіч та ін., 

2010; Копіч, Харченко, 2011). У цілому, є підс-

тави вважати, що показники активність 9- та 

13-ліпоксигеназ можуть слугувати біологічни-

ми маркерами при дослідженні дії абіотичних 

стресів на рослини.  

Таким чином, ліпоксигенази й продукти 

ліпоксигеназного окиснення поліненасичених 

жирних кислот відіграють важливу роль у ме-

таболічних процесах рослинної клітини, впли-

вають на ріст і розвиток, стійкість до дії абіо-

тичних стресових чинників. Ліпоксигенази бе-

руть участь у передачі сигналу за дії стресорів, 

взаємодіють із фітогормонами, а вміст і показ-

ники ліпоксигеназної активності можуть слугу-

вати молекулярним маркером при вивченні 

стійкості рослин. 
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Data on features of formation and functioning of enzymes of lipoxygenases (LOG) family and prod-

ucts of their catalytic activity in various plants in stress conditions are considered and generalised. 

The role of lipoxygenases in formation of signalling compounds which are involved in formation of 

adaptive response to abiotic stress factors, and also character of changes in catalytic activity in the 

stress conditions is discussed. Possibility of application of indicators of LOG content and quantities 

of enzymatic activity as biological markers is discussed at investigation of plant resistance.  
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Рассмотрены и обобщены сведения об особенностях образования и функционирования фер-

ментов семейства липоксигеназ (ЛОГ) и продуктов их каталитической активности в различ-

ных растениях в стрессовых условиях. Обсуждается роль липоксигеназ в образовании сиг-

нальных веществ, которые задействованы в формировании адаптивной реакции на абиотиче-

ские стрессовые факторы, а также характер изменений в каталитической активности в усло-

виях стресса. Рассматривается возможность применения показателей количества ЛОГ и вели-

чины ферментативной активности в качестве биологических маркеров при исследовании 

устойчивости растений. 
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