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1. Uvod

U rastlin je prakticky kazd4 somaticka bunka kompe-
tentna pre aktivaciu obrannej reakcie, ktorej podstatou je
aktivacia transkripcie Specifickych génov. Obranna reakcia
je Casovo a priestorovo koordinovany komplexny systém
signalov, veduci k expresii génov defenzivnej reakcie.
Povaha environmentalneho stresového faktora a vlastnosti
patogénom, resp. parazitom kodovanej molekuly — elicito-
ra — st dve premenné, ktoré modulujii expresiu obrannych
génov po kvalitativnej i kvantitativnej stranke.

Vyskum v oblasti signalizacie a metabolizmu rastlin
za posledné desatrocia priniesol detailnejSi pohlad na
regulacné procesy prebiehajice v rastline na urovni bunky.
Identifikécia ako aj biochemicka a molekularno-biologicka
charakterizacia enzymov posobiacich v jednotlivych stup-
foch biosyntézy signalnych molekul viedla k uceleniu
pohl'adu na tieto metabolické drahy. Vyskum v oblasti
signalizacie v procesoch defenzivnych reakcii rastliny
a procesov rastu a vyvinu je uz od zaciatku spojeny
s lipoxygenazami.
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2. VSeobecna charakteristika LOX

Lipoxygenazy (LOX; linoleat : oxygen oxidoredukta-
zy, EC 1.13.11.12) su rodinou dioxygenaz obsahujucich
nehémové, nesulfidové Zelezo. Tieto enzymy st rozsirené
v ri$i rastlin i zivo¢ichov. Katalyzuji polohovo- a stereo-
Specifickl inzerciu molekulového kyslika do molekuly
nenasytenej mastnej kyseliny za tvorby prislusnych hydro-
peroxidov. Lipoxygenazy maji vyznamné postavenie
v metabolizme polynenasytenych mastnych kyselin. St
zapojené nielen do ich katabolizmu, ale aj do signalizac-
nych procesov prostrednictvom Ucasti na tvorbe signal-
nych molekul (kyselina jasmonova a jej derivaty). Enzymy
nadvédzujuce na lipoxygendzu premienaji hydroperoxidy
mastnych kyselin na zluceniny s rozdielnou biologickou
aktivitou. V stvislosti s produkciou hydroperoxidov mast-
nych kyselin s naslednym poskodzovanim bunkovych
Struktir konciacim programovanou smrtou bunky maja
lipoxygenazy ulohu aj v oxidacnom strese.

Kvoli svojej pozicii na zaciatku komplexnej metabo-
lickej drahy, oznacovanej ako lipoxygenazova draha
(obr. 1), lipoxygenazy limituju dostupnost’ substratov pre
enzymy v nasledujucich vetvach. V tomto zmysle sa stava
zaujimavym objektom Stadia pre objasnenie procesov,
ktoré su zavislé od jej zapojenia do metabolizmu lipidov.
Hromadia sa ddkazy naznaCujlice existenciu prepojenia
medzi signalizaciou jasmonatmi a biosyntézou sekundar-
nych metabolitov, konkrétne alkaloidov'?. Utast’ lipoxy-
genaz v signalizaénych procesoch a ich funkcie
v stvislosti s oxida¢nym stresom a programovanou bunko-
vou smrt'ou posiiva vyznam poznatkov o tejto enzymove;j
rodine z teoretickej oblasti do roviny praktického vyuZitia
aplikacie poznatkov v medicine a farmacii.

3. Klasifikacia a nomenklatara
rastlinnych LOX

U rastlin boli identifikované 2 typy lipoxygenaz, liSia-
ce sa polohovou izomériou tvorenych produktov, ktoré su
oznacované ako 9-LOX a 13-LOX. Napriek tomu, Ze pro-
fil produktov reakcie vykazuje majoritné zastupenie kon-
krétneho polohového izoméru (= 95-98 %), polohova Spe-
cifita rastlinnych lipoxygendaz nie je absolatna
a v niektorych pripadoch je pomer oboch polohovych izo-
mérov takmer ekvimolarny. Klasifikacia na 9-LOX a 13-
LOX vychadza teda podobne ako u zivocisnych lipoxyge-
naz z polohovej Specifity hydroperoxidovych produktov.
Lipoxygenazy zivocichov st klasifikované s ohl'adom na
polohovtl S$pecifitu produktov dioxygenacie kyseliny
arachidonovej**. Ked'ze kyselina arachidonova nepredsta-
vuje dominantni zlozku rastlinnych lipidov, resp. nie je
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Obr. 1. Lipoxygenazova metabolicka cesta; LA — kyselina linolovd, LeA — kyselina linolénovd, HOD/HOT — kyselina hydroxy-
oktadekadiénova/hydroxyoktadekatriénova, KOD/KOT — kyselina ketooktadekadiénova/ ketooktadekatiénova, HPOD/HPOT — kyselina
hydroperoxyoktadekadiénova/ hydroperoxyoktadekatriénova, EAS — epoxyalkoholsyntdza, LOX - lipoxygenaza, AOS — allenoxid-
syntaza, 12-OPDA — kyselina 12-oxofytodiénova, JA — kyselina jasmonova

prirodzenym substratom rastlinnych lipoxygenaz, su rast-
linné LOX klasifikované na 9- a 13-LOX, s oh'adom na
polohovll izomériu produktov dioxygenacie kyseliny
linolovej’. Najnovsie a zaroveti komplexnejsie klasifikacie
lipoxygenaz vychadzaju z kompara¢nych analyz primarne;
struktary lipoxygenaz®. Rastlinné LOX mozno na ziklade
vSeobecnej sekvencnej podobnosti rozdelit do rodin,
v ramci ktorych existuji medzidruhové rozdiely, odrézaja-
ce evolucné vztahy tychto molekial. Molekulové rodiny
zahfiiaju okrem uvedenych rozdielov i rozdiely v subcelu-
larnej lokalizacii enzymov a polohovej Specifite produk-
tov, ktoré s odrazom ich Strukturdlnych vlastnosti.

Na zaklade sekvencénej homoldgie su v sucasnosti
rastlinné LOX zatriedované do dvoch typov — LOX-1
a LOX-2. Typ LOX-1 sa vyznacuje viac ako 75% sek-
ventnou podobnostou, pricom v ich Struktire absentuje
tzv. tranzitny peptid, ktory je charakteristicky pre typ
LOX-2. Tato sekvencia aminokyselin je zodpovedna za
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translokaciu LOX do plastidov. Typ LOX-2, ktory dispo-
nuje tranzitnym peptidom vo svojej Struktire, vykazuje
homoldgiu primérnej $truktary na arovni 35 % (cit.%).

4. Substratova Specifita rastlinnych LOX

Lipoxygenazy katalyzuju dioxygenaciu polynenasyte-
nych mastnych kyselin s (1Z, 4Z)-pentadiénovym zoskupe-
nim. Nizka rozpustnost’ kyseliny linolénovej vo vode ob-
medzuje jej vyuzitie ako substratu solubilnych
lipoxygenaz’. Je teda pravdepodobné, Ze inicialnym sub-
stratom v biosyntéze oktadekanoidov su bunkovych lipidy
membran, ktoré su atakované lipoxygendzami asociovany-
mi s biologickymi membranami®. Na druhej strane, zvyse-
na aktivita fosfolipdzy A, pozorovana pri elicitacii bunko-
vych kultur a poraneni intaktnych rastlin naznacuje analo-
giu so signalizatnymi kaskddami u zivocichov, kde sub-
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strat pre tvorbu prostaglandinov a leukotriénov uvolneny
z lipidov membran Specifickou fosfolipdzou vyuzivaju
cyklooxygenazy a lipoxygenazy. U dvoch 13-LOX izolo-
vanych zo soje (typ LOX-1) a jednej 13-LOX z korienkov
uhorky bola preukazana utilizacia mastnych kyselin viaza-
nych vo fosfolipidoch®'’, &im sa potvrdilo zapojenie LOX
do zvySovania permeability membran. Ddsledkom zmeny
fyzikalno-chemickych vlastnosti membran vyplyvajtcej zo
zmeny ich zloZenia je zvySenie toku asimilatov a iénov'!
cez membranové Struktiry. U 13-LOX z lipidovych telie-
sok uhorky, u 13-LOX z kli¢nych rastlin jaCmena a u ve-
getativneho zasobného proteinu LOX (VLXD) z listov
soje bola preukazana aktivita na retazcoch esterifikova-
nych mastnych kyselin'>'*. Na zaklade sti¢asnych poznat-
kov z experimentov in vitro a analyz lipidov zastipenych
v membranach nemoZno jednoznacne vyslovit' zaver, ¢i
lipoxygenazy preferuji volné alebo esterovo viazané
mastné kyseliny. D4 sa predpokladat’, ze preferovanie jed-
ného, alebo druhé¢ho typu substratu suvisi s biologickou
funkciou konkrétnej izoformy LOX.

5. Subcelularna lokalizacia LOX

Ukézalo sa, Ze vidcSina rastlinnych lipoxygendz patri
medzi solubilné proteiny®®'*. V rastlinnych bunkéach bol
popisany viacnasobny vyskyt lipoxygenaz vo viacerych
subcelularnych kompartmentoch stucasne. Popri cytosolo-
vych lipoxygenazach'® boli identifikované i LOX vo von-
kajsej vrstve lipidovych telieso , v chloroplastoch'®2°,
tiez v mitochondridch® a vo vakuolich®™*. V kli¢nych
listoch roéznych rastlin sa popri solubilnych LOX nasli
i membranovo viazané izoformy lokalizované v mikrozo-
moch?® a v plazmatickej membrane”. Presnejsia subcelu-
larna lokalizacia v mitochondriach nebola zatial’ popisana,
pretoze po destrukcii mitochondrii sonikaciou nebolo moz-
né urcit’, ¢i enzym pochddza z matrixu alebo z membrany.
Zatial' nebola popisana ani Struktira tohto enzymu, ktora
by odhalila pritomnost’ N-terminalnej aminokyselinovej
sekvencie charakteristickej pre membranovo asociované
lipoxygenazy.

Ddkazy rozdielnej subcelularnej lokalizécie lipoxyge-
naz nabadaju k uvaham o zapojeni jednotlivych izoenzy-
mov v konkrétnych oddieloch bunky do procesov tvorby
odli$nych oxylipinov. Paralelne s objavom enzymovych
izoforiem lipoxygenaz vznikla potreba klasifikacie a syste-
matizacie Clenov tejto vel'kej rodiny proteinov.
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6. Struktira lipoxygenaz

Aminokyselinova sekvencia polypeptidového retazca
LOX bola studovana vo viacerych biologickych zdrojoch.
Zatial' vSak boli zdokumentované krystalové Struktiry
proteinov len u dvoch lipoxygenaz — s6jovej v risi rastlin
a kralicej v risi zivoCichov. Tieto proteiny zdielaji vse-
obecny spOsob usporiadania sekundarnej  Struktary
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a obsahuju vel'mi podobné vizbové miesta s nehemovym
zelezom™ ™ (viz obr. 2).

Soéjova LOX-1 (m.h. 94,3 kDa) pozostava zo sekven-
cie 839 aminokyselin*’*’. Molekula ma tvar elipsoidu roz-
merov cca 900 x 650 x 600 nm (cit.”). Sekundérna Strukta-
ra sojovej lipoxygenazy pozostava hlavne z o-helikalne
usporiadanych Casti polypeptidového retazca.

Protein rastlinnych lipoxygendz je tvoreny jednodu-
chym polypeptidovym retazcom s relativnou molekulovou
hmotnostou v rozmedzi 94-104 kDa (cit.‘)). V struktare
rastlinnych lipoxygenaz mozno rozlisit' 2 domény: mensiu
N-terminalnu doménu (doména I) a vicSiu C-terminalnu
doménu (doména II) obsahujucu aktivne miesto®®. Vzhla-
dom na pritomnost’ bo¢nych retazcov aminokyselin zod-
povedajucich za katalytickl aktivitu v C-koncovej Casti
lipoxygendzy (doména II) je tato doména alternativne
oznacovana aj ako katalyticka.

Katalytickd doména pozostava z 18-22 a-helikalne
usporiadanych usekov polypeptidového retazca a jedného
(krali¢ia LOX) alebo dvoch (s6jova LOX) antiparalelnych
B-listov, ktoré formuju kavitu aktivneho miesta. Okolie
centralneho kovového atému bolo analyzované rontgeno-
vou $truktirnou analyzou’'. Aktivnym miestom séjovej
LOX prebichaji dva dlhé centralne helixy (helix 9 a helix
18), ktoré maju vnutorny n-helikalny usek®. Zriedkavo sa
vyskytujuce m-helikdlne usporiadanie polypeptidového
retazca vytvara v helixe natiahnutie, umoznujlice ucast
postrannych retazcov histidinu na tvorbe koordinacnej
vizby s Fe*'/Fe*" (cit.*®). Tri histidinové ligandy pre atom
7eleza vykazuju evoluéni konzervovanost®**’.
U rastlinnych lipoxygenaz je kation Zeleza (Fe*'/Fe’")
okrem imidazolovych kruhov histidinu koordinovany kar-
boxylovou skupinou C-terminéalneho izoleucinu, kyslikom
karbamidovej skupiny asparaginu a hydroxidovym anio-
nom, resp. molekulou vody. Rovnako ako imidazolové
ligandy v postrannych retazcoch histidinu, je pre zachova-
nie funkcie esencialny N-terminalny izoleucin®®’. Pozicia
hydroxidového aniéonu v smere do kavity poukazuje na
jeho funkciu pri odtrhnuti vodikového radikalu (H') zo
substratu. Karboxylova skupina C-terminalneho izoleucinu
a karbamidové skupina asparaginu st lokalizované v ne-
vizbovej vzdialenosti od kationu zeleza. Medziatdmova
vzdialenost’ vylucuje existenciu kovalentnej vézby medzi
Fe’"a asparaginom®. Asparagin, koordinaéne viazany ku
kationu Zeleza, je Strukturdlnym znakom rastlinnych lipo-
xygenaz. Zivoéisne lipoxygendzy maju na tejto koordi-
naénej pozicii imidazolovy ligand — histidin®*~*,

Prvé krystalografické analyzy lipoxygenazy ukazali
existenciu dlhej tenkej dutinky prechadzajicej molekulou
lipoxygenazy, ktora je vyplnena vodou. V sucasnosti su
identifikované a Ciasto¢ne charakterizované dve také for-
macie u s6jovej LOX-1 (sLO-1) a tri u s6jovej LOX-3
(sLO-3). Do C-terminélnej domény ustia dve kavity ozna-
¢ované ako I a II, zbiehajuce sa v oblasti aktivneho miesta.
Lievikovito formovana kavita I predstavuje pristupovua
cestu pre molekulu kyslika do reakéného centra
s katibnom zeleza. Dlha a tenka kavita II, umoznujica
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Obr. 2. Aktivne miesto rastlinnych lipoxygenaz (a) a Zivo¢iSnych lipoxygenaz (b)

vstup molekuly polynenasytenej mastnej kyseliny plni
funkciu vézbového miesta pre substrat. Zvlastnost'ou sojo-
vej LOX-3 (sLO-3) je pritomnost’ tretej kavity, prebiehaji-
cej od miesta viaZzuceho Zelezo k rozhraniu B-valca v N-
terminalnej] doméne a katalytickej domény. Kavita III,
vizbové miesto Zeleza a kavita II formujl stvisly kanélik
cez molekulu proteinu.

N-terminélna doména u lipoxygendz z oboch zdro-
jov (zivocisna i rastlinnd) je tvorena z 8 antiparalelnych
B-listov  formujtcich valec (tzv. [-barel), pricom
u rastlinného enzymu je tito doména signifikantne vicsia
(150 AK) v porovnani so zivo¢isSnym enzymom (110-115
AK). N-koncova doména predstavuje d’al$iu odlisnost’
medzi rastlinnymi a Zivo¢iSnymi lipoxygendzami. Hoci
funkcia B-valca nie je potvrdend, na zaklade podobnosti
s C2 doménou niektorych lipadz sa predpoklada jeho vyz-
nam pri asociacii enzymu s biologickymi membranami®.
Tato funkcia bola potvrdena u lipoxygendzy z lipidovych
teliesok uhoriek®. Toto usporiadanie zohrava podobnu
funkciu u ZivociSnej 5-LOX pri asocidcii s membranou
bunkového jadra®.

7. Polohova Specifita produktov v LOX reakcii

Pozicia dioxygenacie polynenasytenej mastnej kyseli-
ny veduca k hydroperoxidovému produktu vyplyva
z mechanizmu katalyzy reakcie sprostredkovanej lipoxy-
genazami. Polohové Specifita lipoxygenaz je vysledkom
dvoch procesov: i) polohovo- a stereo-Specifickej elimina-
cie atdomu vodika z retazca mastnej kyseliny obsahujuceho
viaceré alylmetylénové motivy (napr. kyselina linolénova,
arachidéonova alebo eikozapentaénova), ii) polohovo-
a stereospecifickej inzercie molekulového kyslika.

V prvom kroku dochddza k eliminécii vodikového
radikalu z atomu uhlika, ktory sa v dosledku orientacie
substratu v aktivnom mieste dostava do dosahu hydroxido-
vej skupiny na koordina¢nej sfére kationu zeleza, zodpo-
vedajlicej za tento krok. Tento proces je zavisly na ,,hibke*
vniknutia substraitu do vézbového miesta enzymu
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a optimalnej vzajomnej priestorovej orientacie dvojice
enzym-—substrat. Vzniknuty radikdl je stabilizovany rezo-
nanénym efektom, z ¢oho v zavislosti od polohy nasob-
nych vizieb v molekule substratu vyplyvaju 2 potencialne
polohy inzercie molekulového kyslika. Radikal méze teo-
reticky preSmykovat’ v smere [+2] alebo [-2] vzh'adom na
polohu eliminacie vodikového radikalu. Priestorové vlast-
nosti reakéného centra obmedzuji moZnosti naviazania O,
z dvoch pozicii len na jednu. Poloha eliminécie atomu
vodika, spdsob stabilizacie utvoreného radikalu a priestor
aktivneho centra tak tvoria kritéria determinujice poloho-
v izomériu hydroperoxidu mastnej kyseliny, ktory vznika
v dioxygenacnej reakcii katalyzovanej lipoxygenazou.

8. Kineticky model katalyzy

Lipoxygenazy katalyzuji polohovo- a stereo-
Specifickl dioxygendciu mastnych kyselin a lipidov na
chirdlne konjugované hydroperoxidy tychto substratov.
Kineticky model katalyzy dioxygenacie nenasytenych
mastnych kyselin bol navrhnuty na zéklade detailnejSicho
Stidia s¢jovej lipoxygenazy (sLO). Lipoxygendzy pracuju
usporiadanym bi-uni mechanizmom, v ktorom kyselina
linolénova resp. linolova inicidlne reaguje s katalytickym
centrom enzymu (Fe*'-OH) za vzniku radikélu mastnej
kyseliny*. Tento krok je nasledovany interakciou rezo-
nanc¢ne stabilizovaného radikalu s molekulou kyslika, pri-
stupujucou do aktivneho miesta enzymu inou dutinkou ako
polynenasytena mastna kyselina. Vznik radikalu mastnej
kyseliny (L) je krok, v ktorom hydroxidovy anién (Fe*'-
OH) na koordinacnej sfére Zeleza (obr. 3) odtrhne a prijme
z (1Z,4Z)-pentadiénového systému mastnej kyseliny vodi-
kovy radikal (H')*****, pricom dochadza k redukecii katio-
nu Zeleza (Fe’’-OH,)*. Kyslik (O,) sa rychlo zlucuje
s radikalovym intermedidtom za vzniku hydroperoxylové-
ho radikalu mastnej kyseliny, ktory zanika prebratim vodi-
kového radikalu z redukovanej formy Zeleza (Fe*'-OH,).
Mechanizmus dioxygenacie nenasytenych mastnych kyse-
lin je uvedeny na obr. 4. Hoci pritomnost Fe-centier
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Obr. 3. Polohové izoméry hydroperoxidovych produktov reakcie katalyzovanej lipoxygenizou

u oxygendz je Casto nevyhnutna pre aktivaciu molekuly
kyslika, neexistuje relevantny dokaz o interakcii tohto
kofaktora s molekulou O, pocas ziadneho stupna katalytic-
kého cyklu*.

Za podmienok saturacie enzymu kyslikom (O,) je
tvorba radikalového intermediatu (L") krokom, ktory limi-
tuje rychlost dioxygenicie mastnych kyselin®’
V nepritomnosti O, dochddza k hromadeniu radikalov
polynenasytenych mastnych kyselin. Akumulacia radika-
lov je pozorovatelna spektroskopicky ako ubytok absor-
beie UV charakterizujiici mieru oxidacie Fe** (cit.*®), resp.
EPR signal zodpovedajuci radikalu mastnej kyseliny (L")

(cit.®).

Ireverzibilné odtrhnutie vodikového radikalu (H’)
z mastnej kyseliny kineticky rozdeluje celkovu katalyzu
na 2 Ciastkové reakcie — reduként a oxidaénu®. Vyssie
popisanda redukénd faza zahfa wudalosti od vstupu
a priestorovej orientacie substratu v aktivnom mieste az po
vytvorenie radikalu mastnej kyseliny (L"). Na rozdiel od
redukénej fazy je oxidacna faza zatial malo popisand. Ne-
objasnené zostavaju i d’alSie detaily enzymovej katalyzy,
vratane sposobu vnikania molekulového kyslika do reak¢-
ného centra a vstupu mastnej kyseliny do blizkosti oktaed-
ralneho komplexu Zeleza.

HOOCW:VZVZV

kyselina linolénova

Fe (Il - vznik radikalu
HOOC — — —
Fe (Il) - OH, rezonancéna stabilizacia
radikalu
RN N e L e

Fe (lll) - OH / inzercia O2 \

H, ,OOH
HOOC N — —
9(S)-HPOT

H ooH
HoOC — K=

13(S)-HPOT

Obr. 4. Mechanizmus dioxygenicie mastnych kyselin lipoxygenazami; (9S)-HPOT — kyselina (95)-hydroperoxyoktadekatriénova,

(13S)-HPOT - kyselina (13S)-hydroperoxyoktadekatriénova
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9. Zaver

Za poslednych 10 rokov postipilo poznanie lipoxyge-
naz, ich funkcii a lokalizacie v rastlinnych bunkéach znacne
dopredu, a to najmi vd’aka kombinovanému genetickému
a biochemickému pristupu k S§tadiu oktadekanovej
(lipoxygenazovej) drahy. Znalosti o Struktare lipoxygenaz
su viazané na uspesnost’ pokusov o ich izolaciu, purifika-
ciu a naslednt krystalizaciu proteinov. Doteraz bola tspes-
ne vyrieSena Struktara len u sdjovej a kralicej lipoxygena-
zy. Stucasné poznatky o Strukture rastlinnych LOX vycha-
dzaju teda zo Studia krystalovej Struktary sojovej lipoxyge-
nazy a identifikicie sekvencie aminokyselin lipoxygenaz
z inych rastlinnych a Zivoc¢isnych zdrojov. Rovnako aj
dneSné predstavy o mechanizme katalyzy dioxygenacie
mastnych kyselin st vysledkom kombinovania réznych
pristupov. Mechanizmus zabezpecenia polohovej Specifity
a steroSpecifity lipoxygenaz bol navrhnuty na zaklade
znalosti o priestorovom usporiadani aktivneho miesta en-
zymu a vplyvu zmien primarnej Struktiry v tejto casti mo-
lekuly enzymu. Poznatky o rastlinnych lipoxygendzach
mozno uspesne aplikovat’ aj na zivocisne lipoxygenazy na
zdklade pomerne vysokej homologie tychto enzymov.

Vo vicsine prac sa predpoklada, ze rastlinné lipoxy-
genazy posobia in vivo na vol'né nenasytené mastné kyseli-
ny rovnako ako pri experimentoch s izolovanymi LOX.
Najnovsie experimentdlne prace prinasaju  dokazy
0 posobeni lipoxygendz na esterovo viazané substraty.
Tento typ lipoxygendz bol identifikovany napr. v lipido-
vych telieskach a chloroplastoch. Pdsobenie chloroplasto-
vych LOX na esterifikované substraty je zaujimavé
z hladiska objasnenia postavenia lipoxygenaz
v transdukcii signdlov na environmentilne podnety. Na-
priek vyraznym pokrokom v §tadiu lipoxygenaz zostavaju
stale niektoré aspekty nad’alej neobjasnené a st predme-
tom d’alSieho tsilia v poznavani tychto enzymov.
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Lipoxygenases (LOX; EC 1.13.11.12) catalyse regio-
and stereospecific insertion of molecular oxygen into the
(Z,Z)-penta-1,4-diene system of polyunsaturated fatty
acids, producing fatty acid hydroperoxides. Plant lipoxy-
genases are involved in lipid degradation, regulation of
growth and development, senescence and also in defense
reactions of plants. Resolution of LOX crystal structure,
determination of amino acid sequence in LOX proteins
and steric properties of their active sites, spectrophotomet-
ric observation of cyclic changes in the iron oxidation
state, and the radical formation in the catalysis resulted in
the present knowledge of LOX catalytic mechanisms. The
presence of several enzyme isoforms in the same cell and
evidence of their different subcellular localization leads to
the speculation that diverse isoforms could be involved in
different branches of lipoxygenase metabolic pathways.
Today, LOXs are studied as enzymes that take part in sig-
nal transduction processes in plant cells.
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