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Jasmonaty, derivaty kyseliny jasmonovej, st od lipidov odvodené oxylipiny s cyklopentanonovym skeletom vznikaju-
ce lipoxygenazami sprostredkovanou dioxygenaciou. Biosyntéza kyseliny jasmonovej je katalyzovana skupinou réznych
enzymov, od lipoxygendzy, allénoxidsyntazy, allénoxidcyklazy a OPDA reduktazy po enzymy troch kol B-oxidacie. Z vy-
slednej kyseliny jasmonovej vznika niekol’ko metabolitov, jasmonatov, z nich niektoré vykazuju aktivitu na jasmonatovom
receptore, ¢im spustaju jasmonatova signalnu drahu. Produkty génovej expresie vychadzajice z tejto signalnej drahy su
vyznamné v procesoch rastu, vyvoja, rozmnozovania, starnutia rastlin, aj v obrane a adaptacii na rozli¢né nepriaznivé envi-

ronmentalne podmienky.
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1. Uvod

Jasmonaty — derivaty kyseliny jasmoénovej, si po
chemickej stranke cyklopentanony vznikajice z nena-
sytenych alifatickych kyselin, ¢im sa radia medzi rozsiahlu
skupinu oxylipinov. Termin oxylipiny oznacuje rozmanita
skupinu molekul obohatenych o kyslik, ktoré v rastlindch
vznikaju z rdznych nenasytenych mastnych kyselin proce-
som chemickej autooxidacie, no CastejSie za enzymovej
katalyzy aspofi jednej mono- alebo dioxygenazy.
V zivocisnej risi su k rastlinnym oxylipinom prirovnavané
podobnym mechanizmom vznikajuce eikozanoidy, kde
hlavnym lipidovym prekurzorom je kyselina arachidéno-
va, smnohymi dolezitymi fyziologickymi funkciami
(najmi pro- a protizapalova aktivita)'. Rastliny, na rozdiel
od zivo€ichov, nie su schopné reagovat’ zmenou vlastnej
polohy na meniace sa podmienky prostredia, preto si vyvi-
nuli siet’ ndhradnych mechanizmov s mnozstvom signal-
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nych molekul, ktoré spolo¢ne komplexne reaguji na zme-
ny a zvysuju tak prispdsobivost’ a Sancu rastlin na prezitie.
Takymito signalnymi molekulami si prave jasmonaty
zlCastiiujlice sa rozozndvania a modulacie adekvéatnych
reakcii na stresové faktory vo vnitornom aj vonkajSom
prostredi. Jasmonaty, ubikvitarne vo vysSich rastlinach,
patria medzi najviac analyzovanu a skiimanti skupinu rast-
linnych oxylipinov. Funguju aj ako fytohormony, teda
reguluju a zasahuju do procesov rastu, vyvoja, rozmnozo-
vania, ale aj smrti rastlin®.

2. Charakteristika jasmonatov

Prvym izolovanym jasmonatom, ktory spustil kaska-
du dalsieho vyskumu, bol jasmon zo silice rastliny Jasmi-
num grandiflorum L. (jazmin velkokvety) z ¢el'ade Olea-
ceae. Neskor bol z tejto silice izolovany, za vonu zodpo-
vedny, metyljasmonat, jeden z doteraz najviac preskiima-
nych derivatov kyseliny jasmonovej (JK). T4 bola vo svo-
jej Cistej forme prvykrat izolovana ovela neskor z huby
Lasiodiplodia theobromae (Pat.) Griffon & Maubl.
(rastlinny patogén). Az nasledne doslo k objasneniu jej
chemickej §truktiry a mechanizmu biosyntézy, na zaklade
ktorych sa zaradili jasmonaty k oxylipinom, teda kysliko-
vym derivatom nenasytenych mastnych kyselin®. Charak-
teristickym $pecifikom v chemickej Strukture JK je cyklo-
pentandnovy skelet (s oxo-skupinou v polohe 3). Cyklicky
skelet obsahuje aj pentenylovy retazec, priCom pre vznik
mnohych derivatov je dolezitad najmé karboxylova skupina
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JK. Reakciami prave s karboxylovou skupinou vznikaja
derivaty ako metyljasmonat &i izoleucin-jasmonat®.

3. Biosyntéza jasmonatov

Jasmonaty sa v rastlindch tvoria za fyziologickych
podmienok, no najmi ako reakcia na rézne druhy biotické-
ho aabiotického stresu. Proces biosyntézy prebieha
pri oboch typoch stresu rovnako. Biosyntéza zacina
v chloroplastoch nevyhnutnym uvolnenim nenasytenych
mastnych kyselin z fosfolipidov membran. Vychodisko-
vou je kyselina a-linolénova s troma dvojitymi vézbami,
no v malej miere su niektoré prekurzory jasmonétov tvore-
né aj zkyseliny linolovej s dvoma dvojitymi vézbami
a kyseliny hexadekatriénovej>°. Hydrolyzou dvomi $peci-
fickymi  lipidovymi hydrolazami, fosfolipazou A,
(hydrolyza v pozicii snl) a A, (hydrolyza v pozicii sn2), sa
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tieto kyseliny uvolnia a podlichaju enzymovej oxidacii
lipoxygendzami a d’al$imi vetvami lipoxygenazovej, resp.
oktadekanovej cesty’®. Prave jasmonaty si produktom
jednej zo siedmych vetiev tejto biosyntetickej cesty’.
Obrazok 1 zobrazuje vznik kyseliny jasmoénovej zo sub-
stratu kyseliny o-linolénove;.

Spolo¢nym menovatel'om lipoxygenazovej biosynte-
tickej cesty su rastlinné lipoxygenazy (LOX, linoleat:O,
oxidoreduktazy, EC 1.13.11.12), ktorymi zacina proces
oxidacie mastnych kyselin. Vo svojej Struktiure obsahuju
pre katalytickl aktivitu nevyhnutné nehémové Zelezo. Vo
vSeobecnosti katalyzuji polohovo a priestorovo Specificku
dioxygendciu, teda adiciu molekulového kyslika na nena-
sytené mastné kyseliny. Podmienkou pre dioxygenaciu je
pritomnost’ cis,cis-1,4-pentadiénovej Struktiry nenasytenej
mastnej kyseliny, z ktorej vznikna prislusne hydropero-
xidy'’. Po vstupe kyseliny a-linolénovej do aktivneho
miesta lipoxygenazy dochadza k selektivnemu odstiepeniu
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Obr. 1. Biosyntéza kyseliny jasménovej (spracované podl'a®). Dioxygenacia kyseliny o-linolénovej enzymami 9-lipoxygenaza (9-LOX)
a 13-lipoxygenaza (13-LOX). 9-AOS — 9-allénoxidsyntaza, 13-AOS — 13-allénoxidsyntaza, AOC — allénoxidcyklaza, OPR3 — OPDA
reduktadza 3, ACX1A — acyl-CoA oxidaza, MFP — multifunkény protein, KAT — ketoacyl-CoA tiolaza, TE — thioesteraza, 1 — kyselina
a-linolénova, 2 — 9-hydroperoxyoktadekatriénova kyselina, 3 — 9, 10-epoxyoktadekatriénova kyselina, 4 — 10-oxofytodiénova kyselina,
5 — 13-hydroperoxyoktadekatriénova kyselina, 6 — 12,13-epoxyoktadekatriénova kyselina, 7 — cis-(+)-OPDA — cis-(+)-oxofytodiénova
kyselina, 8 — 3-ox0-2(2'[Z]-pentenyl)-cyclopentdn-1-oktanova kyselina, 9 — jasmonoyl-koenzym A, 10 — kyselina (+)-7-izo-jasmonova,

11 —kyselina (-)-jasmonova, 12 — (+)-7-izo-jasmonoyl-izoleucin



M. Mergova a spol.

vodika z atomu uhlika v polohe C11, na zaklade vytvore-
ného radikalu mastnej kyseliny dochadza k inzercii mole-
kulového kyslika do poléh (+2) alebo (-2), ¢im vznikne
bud’ kyselina 13-hydroperoxyoktadekatriénova alebo kyse-
lina 9-hydroperoxyoktadekatriénova. Rovnakej reakcii
moZze podlichat’ aj kyselina linolovd za vzniku kyseliny
13-hydroperoxyoktadekadiénovej a 9-hydroperoxyokta-
dekadiénovej. Na zaklade polohy inzercie kyslika st rast-
linné lipoxygenazy delené na 9-LOX a 13-LOX (cit.'"'?).
Do biosyntézy jasmonatov sa zapdja prave 13-LOX a z nej
vznikajuca  13-hydroperoxyoktadekatriénova, pripadne
13-hydroperoxyoktadekadiénova kyselina'.

Biosyntéza pokracuje dehydrataciou 13-hydroperoxy-
oktadekatriénovej kyseliny pomocou atypického enzymu
cytochromu P450 zo skupiny CYP74A, allénoxidsyntazy
(AOS, EC 4.2.1.92), ktory pre svoju aktivitu nepotrebuje
molekularny kyslik ¢i NADPH-zavisla cytochrom P450
reduktazu ako kofaktor, ale ako zdroj kyslika pouziva
priamo hydroperoxid'*. V rode Arabidopsis (L.) Heynh.,
teda ardbkovka, z ¢elade Brassicaceae, ktory je modelo-
vym druhom pre skimanie tvorby jasmonatov, je enzym
AOS kodovany len jedinym génom, zatial’ ¢o v inych vys-
Sich rastlinach aj prokaryotoch ho kéduje viacero génov.
Této skutoCnost’ moze naznacovat, Zze AOS je regulaénym
enzymom tvorby jasmonatov'”. AOS sa vyznacuje substra-
tovou Specifitou, katalyzuje dehydrataciu, bud’ produktu
vznikajuceho pomocou 9-LOX, alebo produktu vznikaju-
ceho 13-LOX. Imunofluorescenciou vSak bola dokézana
viazba AOS a 13-LOX na membranu chloroplastov, pri-
¢om 9-LOX je $pecificka pre cytozol, s vysokou pravde-
podobnostou preto AOS v chloroplastoch katalyzuje pre-
menu len 13-HPOT (cit."®).

Vzniknuty vysoko nestabilny produkt 12,13(S)-epoxy-
-[9(2),11(E),15(2)]-oktadekatriénova kyselina sa vo vod-
nom prostredi prirodzene ajednoducho hydrolyzuje na
a-ketoly a y-ketoly, pripadne neenzymova premena vedie
k racemickej zmesi dvoch enantiomérov 12-oxofytodiénovej
kyseliny'’. Aviak pre biosyntézu jasmonétov je nevyhnutny
opticky Cisty produkt, kyselina 12-0x0-10,15(2)-fytodiénova,
skratene cis-(+)-OPDA, ktord vznik4 vylu¢ne pdsobenim
enzymu allénoxidcyklaza (AOC)*. AOC byva kédovana
viacerymi génmi, napr. v druhu Arabidopsis thaliana (L.)
Heynh. (arabkovka Thalova) su to konkrétne $tyri gény'®.
To, ze su medziprodukty vznikajuce aktivitou AOS nesta-
bilné, spolu s vysokou optickou c¢istotou cis-(+)-OPDA
nevyhnutnej pre spravnu konfiguraciu cyklopentanonové-
ho skeletu jasmonatov, naznacuje silni vizbu medzi reak-
ciami katalyzovanymi tymito dvoma enzymami'’.

Paralelnou biosyntetickou cestou, kedy je substratom
kyselina hexadekatriénovéd s niz§im poctom uhlikov (pri
nedostatku kyseliny a-linolénovej), vznikd G¢inkom
13-LOX, 13-A0S a 13-A0C tzv. dinor-12-oxofytodiénova
kyselina®. Zaujimavostou je zakomponovanie kyseliny 12-
oxofytodiénovej a dinor-12-oxofytodiénovej do galaktoli-
pidov membran chloroplastov v niektorych druhoch cela-
de Brassicaceae, napr. aj v A. thaliana (arabkovka). Tento
Specificky druh lipidov, arabidopsidy, slizi pravdepodob-
ne ako rezervoar kyseliny 12-oxofytodiénovej pre syntézu
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jasmonatov v ¢ase ich zvySenej potreby (napr. pri porane-
ni rastlinnych pletiv)’.

Vsetky predchadzajice kroky sa odohravaju v mem-
brane chloroplastu, avsak nasledujuce reakcie prebiehaju
v peroxizéme endoplazmatického retikula, ¢o si vyzaduje
transport substratu cis-(+)-OPDA minimalne cez dve
membrany. Transportny mechanizmus nie je Uplne objas-
neny, predpoklada sa, Ze na zaklade hydrofébneho charakteru
molekul cis-(+)-OPDA tieto prechadzaji membranou chlo-
roplastu v podobe prislusnych esterov koenzymu A (CoA)
vznikajucich ¢innostou acyl-CoA syntetazy. Za ich pre-
stup do peroxizomu endoplazmatického retikula je zodpo-
vedny ATP-zavisly proteinovy transportér™’.
V peroxizome prebiecha redukcia cyklopentenonového
skeletu cis-(+)-OPDA na cyklopentanénovy kruh,
z cis-(+)-OPDA  vznikd 3-0x0-2(2'[Z]-pentenyl)-cyklo-
pentan-1-octanova kyselina redukciou dvojitej vizby me-
dzi 10. a 11. uhlikom. Reakcia je katalyzovanad enzymom
OPDA reduktdza (OPR, EC.1.3.1.4.) zo skupiny flavin-
zavislych oxidoreduktaz'®. V roznych rastlinnych druhoch
bol doteraz identifikovany rézny pocet jej izoenzymov,
v modelovej A. thaliana (arabkovka) Sest, osem v Zea
mays L. (kukurica siata) z ¢el'ade Poaceae, ¢i minimalne
tri v Solanum tuberosum L. ('ulok zemiakovy) z Celade
Solanaceae.  Vykonanim  viacerych  experimentov
s blokovanim génov kédujicich izoenzymy sa zistilo, ze
na redukcii cis-(+)-OPDA sa v A. thaliana (arabkovka)
podiel’a prave izoenzym OPDA reduktaza 3, pripadne jeho
analogy v ostatnych druhoch?'*?. Finalnymi krokmi bio-
syntézy JK je skratenie retazca karboxylovej kyseliny
troma kolami B-oxidacie. Nevyhnutnou pre vstup do
B-oxidacie je aktivacia karboxylovej kyseliny na prisla-
chajuci ester koenzymu A, ktora je katalyzovana enzy-
mom OPC:CoA ligazal patriacim do SirSej skupiny acyl-
CoA syntetaz zavislych od ATP (cit.”).

Kazdé z troch kol B-oxidacie prebicha za vzajomnej
spoluprace troch enzymov: acyl-CoA oxidazy, tzv. multi-
funkéného proteinu a ketoacyl-CoA tiolazy. Acyl-CoA
oxidaza katalyzuje konverziu acyl-CoA na trans-2-enoyl
CoA, vedl'ajsim produktom je peroxid vodika premienany
antioxidacnou kataldzou na vodu. Multifunkény protein
sprostredkuje viaceré reakcie, a to hydrataciu, dehydroge-
naciu, epimerizdciu a izomerizéciu. Katalyzou ketoacyl-
CoA tiolazy sa na konci uvolfiuje acetyl-CoA, finalnym
produktom je jasmonoyl-CoA, ktory vo forme koenzymu
neprechadza membranou peroxizému. Tu sa zapaja dote-
raz neznama tioesteraza uvolnujuca kyselinu (+)-7-izo-
jasmoénovu, ktora sa v rovnakom pomere meni na stabil-
nejsiu kyselinu (—)-jasmoénova schopnu prechodu do cyto-
zolu, kde prebieha jej metabolicka premena na d’alSie deri-
vaty, jasmonaty'*?’.

Cely proces tvorby JK a jej derivatov podlicha nie-
kolkym regulaénym mechanizmom. V prvom rade je to
dostatok substratu, teda nenasytenych mastnych kyselin
uvolnenych zmembran na zaklade externych stimulov
(napr. poranenia, napadnutia hmyzom), najmi a-lino-
Iénovej kyseliny, a jej vysSie spomenutych nahrad. Dole-
zitou je aj regulacia pozitivnou spitnou vizbou, kde JK
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a medziprodukty biosyntézy spustaju kaskadu zvysenej
expresie génov kodujicich enzymy biosyntézy. Tvorba JK
je tiez podmienena pletivovou S$pecifitou, rozne pletiva
obsahujii rozlicni sadu izoenzymov biosyntézy JK,
z ktorych sa mnohé na jej tvorbe nezicastiuju'>.

4. Metabolické cesty kyseliny jasmoénovej

JK, rovnako ako ostatné rastlinné molekuly, je viace-
rymi metabolickymi cestami premienana na aktivne, neak-
tivne & &iastoéne aktivne metabolity (obr. 2)%. Sledova-
nim osudu JK v rastlinnych organoch bolo detegovanych
Sest’ hlavnych ciest jej metabolizmu:

Konjugicia
Po prvej izolacii metyljasmonatu a JK sa dlhy cas

predpokladalo, Ze prave tieto jasmonaty st aktivnymi mo-
lekulami v rastlinnych fyziologickych alebo stresovych

o

>\\: -\“\_/\/O"/-(OI\\OH
COM o OH

2
lJMT
0 o 0
IN= oypaact /YT
COZMG COzMe
13 12

Chem. Listy 7117, 147-154 (2023)

reakciach. Neskor sa objasnenim Struktiry jasmonatového
receptora a jasmonatovej signalnej drahy prislo na fakt, ze
pre spravnu funkciu tejto signalnej drahy je dolezitd tvor-
ba jasmonoyl-L-izoleucinu konjugiciou JK s amino-
kyselinou L-izoleucinom **. Konjugécia prebieha za ucasti
Specifického enzymu jasmonoyl-L-izoleucinsyntetaza 1
(JAR1), zrozsiahlej skupiny adenylujucich enzymov.
Najskor sa vytvori adenylovany intermediat za uvolnenia
difosfatu, nasledne sa napoji aminokyselinovy zvySok
a uvolni AMP (adenozinmonofosfat). Vo vysledku vznika
najaktivnejsi epimér (3R,7S)-jasmonoyl-izoleucin [(+)-7-
-izo-Ja-Ile]ZS. Mnozstvo aktivneho (+)-7-izo-Ja-Ile hra
dolezitti ulohu vo vSetkych procesoch zavislych od JK
a jeho hladina je udrziavana okrem JARI aj d’al$imi reak-
ciami: hydroxylaciou, karboxylaciou a hydrolyzou konju-
gatov 2. Okrem konjugitu s L-izoleucinom boli nedavno
identifikované konjugaty aj sinymi aminokyselinami
s nizSou biologickou aktivitou, (+)-7-izo-Ja-alanin, (+)-7-
-izo-Ja-valin, (+)-7-izo-Ja-leucin a (+)-7-izo-Ja-metionin®*.
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Obr. 2. Metabolizmus kyseliny jasménovej (spracované podla’). CYP94B3, CYP94C1 — ¢lenovia podrodiny cytochromu P450, JART —
jasmonoyl-izoleucinsyntetaza 1, JMT — jasmonatmetyltransferaza, ST2 — hydroxyjasmonat-sulfotransferaza, 1 — kyselina (+)-7-izo-
-jasmonova, 2 — cis-jasmon, 3 — (+)-7-izo-jasmonoyl-izoleucin, 4 — 12-hydroxyjasmonova kyselina, 5 — sulfoderivat kyseliny jasmonove;j,
6 — glukozid kyseliny jasmonovej, 7 — 12-hydroxyjasmonoyl-izoleucin, 8 — 12-karboxyjasmonoyl-izoleucin, 9 — 12-karboxyjasmoénova
kyselina, 10 — glukosid jasmonoyl-izoleucinu, 11 — metyljasmonoyl-izoleucin, 12 — metyljasmonat, 13 — 12-hydroxymetyljasmonat
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Hydroxylacia a karboxylacia

Dlhy cas neboli dostupné dokazy o priamej hydro-
xylécii JK na kyselinu 12-hydroxyjasménovi, no neddvno
boli zA. thaliana (ardbkovka) izolované Styri gény pre
tzv. jasmonatom indukované 2-oxoglutardt oxygenazy,
ktoré hydroxylaciou rastlinnych hormoénov prispievaju
k znizeniu ich aktivity, teda aj expresie jasmonat-
dependentnych génov?. Hydroxylacie konjugovanych
jasmonatov katalyzuju tri enzymy CYP P450 patriace do
podrodiny CYP94: CYP94B1, CYP94B3 a CYP94Cl,
ktoré hydroxyluji posledny uhlik pentenylového bo¢ného
retazca (+)-7-izo-Ja-Ile za vzniku 12-hydroxyjasmonoyl-L-
-izoleucinu, ktorého hydroxyskupinu je schopny dalej
oxidovat len  CYP94Cl az na  neaktivny
12-karboxyjamonoyl-izoleucin. Tento sled reakcii tzv.
w-oxidacie je prevazujiicou vetvou katabolizmu JK. Po-
kracovanim tychto procesov je hydrolyza, teda odstiepenie
aminokyselinovych zvyikov amidohydrolazami*"?®. Zauji-
mavym derivatom, vznikajicim z 12-hydroxyjasmonoyl-L-
-izoleucinu, je bioaktivny jasmoén (ketolakton), co dokazu-
je, ze aj neaktivne zliceniny mdzu byt konvertované na
aktivne derivaty, laktony?.

O-glukozylacia

Glykolyzécia, najmd glukozylécia, je zédkladnou mo-
difikdciou sekundarnych metabolitov a horménov. V pri-
pade jasmonatov bola kyselina 12-hydroxyjasmonova a jej
O-glukozyl derivat popisané ako faktory indukujtce tvor-
bu hlz Solanum tuberosum L. (Pulok zemiakovy)™.

Sulfatacia

Jasmonaty vzniknuté hydroxylaciou a karboxylaciou
podliehaju okrem O-glukozylacie v mensej miere aj sulfa-
tacii sprostredkovanej sulfotransferazami, ktoré ako dono-
ra sulfurylovej skupiny pouzivaju 3'-fosfoadenozin-5'-
-fosfosulfat®®. Naj&astejiie prebicha sulfatacia jasmonatov
enzymom hydroxyjasmonat:sulfotransferaza 2, ktord vy-
kazuje striktnu afinitu len k hydroxyderivatom JK (cit.>").

Metylécia a esterifikacia

Prvy izolovany derivat JK, metyljasmonat, bol pred
objasnenim jasmonatovej signalnej drahy povazovany za
aktivnu formu JK. V sGcasnosti je uz zname, Zze metyl-
jasmonat nema afinitu k jasmonatovému receptoru, no
jeho zvySena koncentrécia pri raste ¢i strese su tzv. rezer-
voarom pre syntézu JK, ktora sa vytvara u¢inkom ne$peci-
fickych esterdz, a naslednou konjugéciou vznika aktivny
stereoizomér (+)-7-izo-Ja-lIle (cit.*?). V pripade, e nie je
prebytok JK nevyhnutny, nastdva metylacia karboxylovej
skupiny katalyzovana karboxylmetyltransferazou®”.
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Dekarboxylacia

Poslednym délezitym procesom metabolizmu JK je
odstranenie karboxylovej skupiny za vzniku prchavého
ketoénu cis-jasménu. Okrem priamej cesty dekarboxylacie
JK vznikd cis-jasmén aj alternativne z cis-(+)-OPDA,
izomerizaciou na izo-OPDA, nasledovanou p-oxidaciou na
kyselinu 3,7-didehydrojasmoénovi a dekarboxylaciou az
na cis-jasmon. Aj ked’ sa cis-jasmon aktivne neviaze na
jasmonatovy receptor, podiela sa na expresii génov odlis-
nych od tych, ktoré st aktivované jasmonatovou signalnou
drahou a jeho biologicka aktivita spociva v ldkani opelo-
vatov a obrane rastliny po napadnuti hmyzom?.

5. Jasmonatova signalna draha

Adaptacia rastlin na neustale zmeny v prostredi vyza-
duje  komplexnu integraciu  vonkajSich  faktorov
arastlinnych vnitornych vyvojovych a obrannych proce-
sov. Tato integracia zavisi na zlozitych, vzajomne prepo-
jenych signalnych drahach, ktoré aktivuji adaptacné me-
chanizmy. Jasmonaty patria k najvyznamnej$im signal-
nym molekulam zapojenym v tychto drahach. Podiel'aju sa
na adaptacii na bioticky aj abioticky stres, a koordinuju
niekol’ko vyznamnych procesov rastu a vyvoja rastlin (rast
korefiov, plodnost’ a iné)**.

Pilierom jasmonatovej signalnej drahy je vytvorenie
aktivnej formy JK ako odpoved’ na signal z vonkajSicho
alebo vnutorného prostredia. Aktivnou formou je konjugat
(+)-T-izo-JA-Ile (cit.**®), ktory sa viaZe na koreceptorovy
komplex pozostdvajuci zF-box proteinu coronatine-
insensitive 1 (COIl) a jasmonate-ZIM-domain proteinu
(JAZ)**. COI1, ako F-box protein, je su¢astou multiprotei-
nového komplexu ubikvitin-protein ligdzy (SCF kom-
plex), teda enzymu ubikvitin-proteazomového systému,
ktory je centralnym regulatorom rastlinnych signalnych
drah®. Ubikvitincia je posttranslaénou modifikiciou
zahfiiajucou naviazanie ubikvitinu, kovalentnou vizbou na
proteiny, ktoré sa takto oznacuju pre degradaciu 26S pro-
teazomom. Cely proces prebicha systémom troch enzy-
mov: ubikvitin-aktivujici enzym aktivuje ubikvitin, prene-
sie ho na ubikvitin konjugujuci enzym, ten ho prenesie na
vy$§ie spominani  ubikvitin-protein  ligazu  (SCF-
komplex), ktora sa priamo viaze na protein. SCF-komplex,
ako viaczlozkova ubikvitin-protein ligdza, je zlozeny zo
Styroch podjednotick — SKP1-like proteinul (supresor
kinetochorového proteinul), Cullinl, RING-box1 proteinu
a F-box proteinu, ¢o je prave COIl. F-box protein je zlo-
zeny z 50 aminokyselin, jeho C-koniec ma tvar podkovy
a obsahuje vel'ké mnozstvo leucinovych zvyskov tvoria-
cich slucky, ktorymi sa viaze na (+)-7-izo-JA-Ile (cit.*”>?).
Ciel'ovymi molekulami pre vdzbu SCF-komplexu, po na-
viazani (+)-7-izo-JA-Ile, st tzv. JAZ proteiny. JAZ protei-
ny st naviazané na mnozstvo transkripénych faktorov
(TF), ktorych funkciu pri expresii génov blokuji***'. JAZ
proteiny pozostavaji z troch domén s odliSnymi funkcia-
mi: malo preskimana N-koncovda doména s pravde-
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podobnym zapojenim do spojenia protein-protein, ZIM
doména zlozena z 30 aminokyselin tvoriaca centralnu cast’
JAZ proteinu zodpovedna za jeho dimerizaciu a za spoje-
nie s TOPLESS korepresorom cez $pecificky protein zva-
ny NINJA, tretou najdoleZitejSou doménou je C-koncova
Jas  (jasmonic acid-associated) doména  zapojend
do interakcii s inymi proteinmi, najmi s TF, ktorych akti-
vitu potlaca. Vsetky tri domény st nevyhnutné pre sprav-
nu funkciu JAZ proteinov, teda pre potlacanie jasmonatmi
regulovanej expresie génov. (+)-7-izo-JA-lle tvori tzv.
most medzi COIl a JAZ proteinmi, pri jeho absencii st
JAZ proteiny stabilne viazané na TF blokujic ich funkciu.
Po naviazani (+)-7-izo-JA-lle, COIl ako stucast SCF-
komplexu modifikuje JAZ protein ubikvitinaciou pre jeho
nasledna degradaciu 26S proteazomom***. Po rozklade
JAZ proteinu sa uvol'ni nai naviazany TF, nasleduje pro-
ces transkripcie génov riadenej RNA-polymerazou II.
Vicsina JAZ proteinov je naviazana konkrétne na MYC2
(myelocytochromatéza onkogén) TF, ktory sa dlhé roky
povazoval za jediny TF v jasmonatovej signalnej drahe.
Neskor bola zistena taktiez vdzba na podobné faktory
zrovnakej skupiny TF, ato MYC3, MYC4 aMYC5
(cit.*). MYC2 obsahuje N-koncovii doménu, tou sa pripa-
ja na JAZ protein a doménu aktivujicu transkripciu, kto-
rou sa viaze na podjednotku mediatora 25 RNA-
polymerazy II (MED25)". Mediator ako multiproteinovy
komplex slizi na prenos informacie z TF na RNA-
polymerazu II zabezpecujicu transkripciu. Podjednotka
MED25 funkéne spolupracuje s MYC2 atiez RNA-
polymerazou pri naviazani iniciaéného transkripéného
komplexu. Zaujimavym je zistenie, Ze kovalentnou viz-
bou je MED25 podjednotka spojend s F-box proteinom
COIl, ktory sa pripaja na neaktivny MYC2 transkripcny
faktor spojeny s JAZ proteinmi, ¢im umozni vzijomne pre-
pojenie COI1 s JAZ proteinom a za Gcasti (+)-7-izo-JA-Ile je
spusteny proces ubikvitinicie a degradacie JAZ protei-
nu**. MYC2 pozitivne reguluje va&sinu od JK zavislych
odpovedi, ako je expresia génov zavisla od poranenia,
celkova odpoved’ na poranenie, inhibicia rastu korenov,
syntéza seskviterpénov a obrana proti hmyzu. DalSou sku-
pinou TF st MYB (myeloblastéza onkogén) faktory, napr.
MYB21 a MYB24, ktoré su kI'i¢ovymi v dozrievani tyci-
niek apefovych zriek A. thaliana (aribkovka)®.
V obrannych reakciach maji vyznamna tlohu aj gény
exprimované prostrednictvom TF zo skupiny WRKY
(podl'a heptapeptidu na N-konci WRKYGQK), z ktorych
su niektoré regulované jasmonatovou signalizaciou
avicsina znich sprostredkuje spolupracu jasmonatov
s ostatnymi signalnymi molekulami a rastlinnymi hormoén-
mi ako etylénom, auxinom ¢&i kyselinou salicylovou***’.

6. Vyznam jasmonatovej signalnej drahy
pri vyvoji a obrane rastlin

V priebehu poslednych desatroci sa detailnym Sta-
diom jasmonatov a ich vplyvu na rast a vyvoj rastlin zao-
beralo mnoho vyskumov. Aplikovanim exogénnej JK sa
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dokézal jej vplyv na inhibiciu rastu zarodku (inhibicia
rastu primarneho korefia, rast kli¢neho listka)*. Vytvore-
nim genetickych krizencov s chybajucou biosyntézou JK
v A. thaliana (arabkovka) sa zistilo, ze tito mutanti vyka-
zuji samciu sterilitu vzniknutl zastavenim rastu ty€iniek.
Aplikacia JK vsak dokaZe rast ty¢iniek obnovit™®’.

Jasmonaty, endogénne signalne molekuly, st okrem
rastu a vyvoja zapojené v rozmanitych mechanizmoch
adaptacie na stresové podmienky. Jasmonatova signaliza-
cia sa zapaja do regulacie morfologickych zmien v stavbe
rastlin v reakcii na svetelny stres (vplyvom UV-B ziare-
nia), pri com dochadza k zvysSeniu produkcie JK napr. vo
Vigna radiata (L.) R.Wilczek (fazula mungo) z celade
Fabaceae a Brassica oleracea L. (kapusta obycajna)
z &el'ade Brassicaceae™. Nedavne pokusy odhalili zapoje-
nie jasmonatov v pozitivnej regulacii chladovej aklimati-
zacie. Vystavenie rastlin chladu viedlo k rapidnemu zvy-
Seniu hladiny JK indukovanim génov kédujucich enzymy
jej biosyntézy (LOX, AOS, AOC) uA. thaliana
(arabkovka) a Oryza sativa L. (ryza siata) z Celade Po-
aceae. Exogénna aplikacia JK posilnila toleranciu 4. tha-
liana (ardbkovka) vo€i mrazu a mutanti so zastavenou
syntézou JK vykazuju vysSiu citlivost’ vo¢i mrazu ako
rastliny vo vol'nej prirode. Vonkajsia aplikacia JK znizila
Skody plyntice z vysokého obsahu soli v pode u viacerych
rastlin pomocou zlepSenia fotosyntézy, antioxidacnych
aktivit a redukcie sodnych i6nov vo vyhonkoch™. V praxi
sa v posledné roky vyuziva taktiez zapojenie jasmonatovej
signalnej drahy v tvorbe rozli¢nych sekundarnych metabo-
litov. Pokusmi sa zistilo, ze najmé externe aplikovany
metyljasmonat je schopny zvysit' produkciu viacerych
skupin  metabolitov®’, napr. fenolovych  kyselin
v rastlinach ¢el'ade Lamiaceae — kyseliny salvionolovej B
akyseliny rozmarinovej v Salvia miltiorrhiza Bunge
(3alvia Eervenokorenna) z Gel'ade Lamiaceae™.

7. Zaver

Jasmonaty, derivaty kyseliny jasmoénovej, ako pro-
dukty oxidacie mastnych kyselin rastlinnych membran, st
zaujimavym objektom vyskumu po chemickej, ale aj po
molekularno-biologickej stranke. Zapojenie jasmonatov
aich signdlnej drahy do procesov rastu, vyvoja
a obrannych reakcii je zname uZ niekol’ko rokov. Progres
v genetike a rastlinnych biotechnologiach osvetlil viaceré
mechanizmy, ktorymi si jasmonaty do tychto procesov
zapojené. Neustale sa meniace zivotné prostredie
a zhorSujuce sa zivotné podmienky moézu byt v priebehu
rokov pre viaceré druhy rastlin fatdlnymi. Podrobné $ti-
dium prepojenia fyziologickych funkcii s obrannymi me-
chanizmami, ako st tie vyvolané jasmonatmi a ich signal-
nou drahou, je preto stale opodstatnené.

Tato praca bola podporend grantom Ministerstva
Skolstva, vedy, vyskumu a Sportu SR VEGA 1/0284/20
a grantom Farmaceutickej fakulty Univerzity Komenskeho
v Bratislave FaF/32/2022.
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Zoznam skratiek

(+)-7-izo-Ja-1le

(3R,75)-jasmonoyl-izoleucin

AMP adenozinmonofosfat

AOC allénoxidcyklaza

AOS allénoxidsyntaza

cis-(+)-OPDA kyselina 12-0x0-10,15(2)-fytodiénova

con coronatine-insensitive 1

JAR1 jasmonoyl-L-izoleucinsyntetdza

JAZ proteiny jasmonat-ZIM-doménové proteiny

JK jasmoénova kyselina

LOX lipoxygenaza

MED25 podjednotka 25 mediatora
RNA-polymerazy 11

MYC myocytomatoza onkogén transkripcny

OPC:CoA ligazal

SCF-komplex

TF

faktor

kyselina 3-o0x0-2(2'[Z]-pentenyl)-
-cyklopentan-1-oktanova:koenzym
A ligaza 1

supresor kinetochorovy proteinl/
Cullin1/F-box komplex
transkripcny faktor/y
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macy, Comenius University Bratislava, Slovakia):
Jasmonates, Their Biosynthesis, Metabolism and
Signalling Pathway in Plant Organisms

Jasmonates, derivatives of jasmonic acid, are lipid-
derived oxylipins with cyclopentanone ring, produced as
aresult of dioxygenation mediated by lipoxygenases. The
biosynthesis of jasmonic acid is catalysed by a series of
different enzymes, starting from lipoxygenase, allene oxide
synthase, allene oxide cyclase and 12-oxophytodienoic
acid reductase to the final three rounds of B-oxidation.
Consequently, a few metabolites known as jasmonates are
formed from the resulting jasmonic acid. Some of these
metabolites are active and able to work on the jasmonate
receptor and thus start the jasmonate signalling pathway.
Products of gene expression resulting from this pathway
have a great significance in plant growth, development,
reproduction, senescence and also in defence and adapta-
tion to various adverse environmental conditions.
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jasmonate signalling pathway
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