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В процессе жизнедеятельности растения постоянно подвергаются воздействию 

неблагоприятных факторов окружающей среды, таких как поранение, поражение патогенными 
микроорганизмами, засуха, холод, чрезмерное воздействие света или ограниченное питание. Чтобы 
выжить в условиях неблагоприятной окружающей среды, растения используют широкий спектр 
физиологических механизмов, позволяющий распознавать стрессовое воздействие или атаку патогена 
и вызывать множественные быстрые защитные реакции (Leon et al., 2001; Noordermeer et al., 2001). 

Важное место в осуществлении процессов ответа на неблагоприятные факторы окружающей 
среды занимает липоксигеназный каскад. Липоксигеназный каскад представляет собой совокупность 
ферментативных реакций, в ходе которых мембранные липиды преобразуются в ряд оксилипинов при 
участии липоксигеназ и цитохромов P450 семейства CYP74 (Grechkin, 1998; Brash 2009). Оксилипины 
являются мощными липидными медиаторами, которые играют важную роль в различных 
биологических процессах. Будучи важными регуляторами и маркерами широкого спектра нормальных 
и патологических процессов, оксилипины являются популярным предметом изучения. Среди 
ферментов семейства CYP74, катализирующих образование оксилипинов у растений в рамках 
липоксигеназного каскада, принято выделять следующие: алленоксидсинтаза (АОС) – участвует 
в образовании сигнальных молекул – жасмонатов и циклопентенонов (Browse, 2005), 
гидропероксидлиаза (ГПЛ) – отвечает за синтез альдокислот и летучих защитных соединений, 
составляющих «запах зеленых листьев» (Savchenko et al., 2014), дивинилэфирсинтаза (ДЭС) 
и эпоксиалкогольсинтаза (ЭАС) – генерируют ряд антимикробных и фунгицидных оксилипинов (Prost 
et al., 2005). 

АОС и ГПЛ являются широко распространенными и изученными растительными ферментами, 
тогда как ДЭС и ЭАС менее распространены и соответственно менее изучены. АОС входят 
в подсемейства CYP74A и CYP74C. ДЭС являются членами подсемейства CYP74B, CYP74D, CYP74H, 
CYP74M и CYP74Q. ЭАС входят в состав подсемействCYP74A и CYP74M (Gorina et al., 2016; 
Toporkova et al., 2018 (1); Toporkova et al., 2019), и ГПЛ являются представителями подсемейств 
CYP74B, CYP74C, CYP74E, CYP74F и CYP74G. 

В 2018 году было показано, что предполагаемые 9/13-специфичные ГПЛ подсемейства CYP74C 
проявляют дополнительную эпоксиалкогольсинтазную активность (Toporkova et al., 2018 (2)). 
Первоначально было обнаружено, что рекомбинантный фермент CYP74C13_MT люцерны (Medicago 
truncatula) ведет себя преимущественно как ЭАС в отношении 9(S) – гидроперекиси линолевой 
кислоты (9-ГПОД). В то же время данный фермент проявляет ГПЛ активность в отношении 13(S) – 
гидроперекисей линолевой и α-линоленовой кислот (13-ГПОД и 13-ГПОТ соответственно). Чтобы 
проверить, является ли этот феномен случайностью или закономерностью, было исследовано еще пять 
ГПЛ подсемейства CYP74C (CYP74C4_ST (Solanum tuberosum), CYP74C2 (Cucumis melo), 
CYP74C1_CS и CYP74C31 (Cucumis sativus), CYP74C13_GM (Glycine max). Все проанализированные 
ферменты ведут себя преимущественно как ЭАС в отношении 9-ГПОД. Кроме того, фермент 
CYP74C31 обладает дополнительной алленоксидсинтазной активностью в отношении данного 
субстрата. Таким образом, был продемонстрирован дуалистичный характер каталитического действия 
данных ферментов (Toporkova et al., 2018 (2)). Результаты описанной работы позволили по-новому 
взглянуть на характер каталитического действия ферментов CYP74. 

К настоящему времени дуалистичный характер каталитического действия был 
продемонстрирован для ряда ферментов СYP74 из различных подсемейств. Так, в продуктах 
превращения 9-ГПОД при участии эпоксиалкогольсинтазы плаунка Selaginélla moellendorffii 
(СYP74M2) в минорных количествах были обнаружены α-кетол и 9-оксононановая кислота (АОС 
и ГПЛ продукты соответственно).  
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Ферменты из подсемейства CYP74B, включающие в себя 13-гидропероксидлиазы, а также ДЭС 
льна-долгунца (CYP74B16, LuDES), в зависимости от субстрата проявляют ГПЛ либо ЭАС активность. 
Подобными свойствами обладает и ДЭС лютика едкого (CYP74Q1, RaDES). При участии ДЭС табака 
(CYP74D3, NtDES) 9-ГПОД превращается в продукт, характерный для 9-специфичных ДЭС. 
Но в реакциях с 9-ГПОТ образуются в равных количествах продукты ДЭС и ГПЛ, таким образом, 
9-специфичный фермент табака обладает ДЭС/ГПЛ активностью. Эти данные расширяют знания 
о функционировании одной из важнейших сигнальных систем растений – липоксигеназного каскада. 

Исследования ферментов CYP74B16 и CYP74D3 поддержаны грантом РФФИ 18–34–01012 мол_а. 
Исследования ферментов подсемейства CYP74B проводились при поддержке гранта МК-5989.2018.4. Работы 

по очистке рекомбинантных ферментовпроводились при финансовой поддержке государственного задания 
Федерального исследовательского центра "Казанский научный центр Российской академии наук". 
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