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1 Передача сигнала внутри клетки от ре-

цепторов до конечных мишеней осуществляет-

ся посредством большого количества разнооб-

разных сигнальных посредников. Среди них 

важное место занимают эффекторные молеку-

лы, или эффекторы – компоненты сигнальных 

систем, которые участвуют в образовании 

внутриклеточных низкомолекулярных посред-

ников – вторичных мессенджеров (Тарчевский, 

2002; Крутецкая и др., 2003; Колупаев, Карпец, 

2010).  

Большую группу эффекторов составляют 

несколько семейств фосфолипаз. Фосфолипазы 

– это ферменты, катализирующие гидролиз 

определенных эфирных связей в молекулах 

фосфолипидов. Согласно расположению гид-

ролизуемой связи различают пять классов фос-

фолипаз (PLD, PLC, PLA1, PLA2 и PLB). В ка-

честве отдельной группы выделяют ферменты, 

катализирующие расщепление лизофосфоли-

пидов – лизофосфолипазы (Wang, 2001; Meijer, 

Munnik, 2003).  

Сайты и продукты расщепления (рис. 1):  

- фосфолипазы D (PLD) – терминальная фос-

фоэфирная связь, продукты: фосфатидная 

кислота и головная спиртовая группа;  
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- фосфолипазы C (PLC) – глицерофосфатная 

эфирная связь, продукты: диацилглицерол и 

фосфорилированный спирт;  

- фосфолипазы A1 (PLA1) – sn-1 ацилэфирная 

связь, продукты: свободная жирная кислота 

и 1-лизо-2-ацилфосфолипид;  

- фосфолипазы A2 (PLA2) – sn-2 ацилэфирная 

связь, продукты: свободная жирная кислота 

и 1-ацил-2-лизофосфолипид;  

- фосфолипазы B (PLB) – sn-1 и sn-2 ацил-

эфирные связи, продукты: свободные жир-

ные кислоты и 3-фосфоглицерол;  

- лизофосфолипазы A (lysoPLA) – sn-1 или sn-

2 ацилэфирная связь в молекулах лизофос-

фолипидов, продукты: свободная жирная 

кислота и 3-фосфоглицерол.  

В сигнальных механизмах наиболее важ-

ными являются фосфолипазы C, D и A2 (Тар-

чевский, 2002). Активность всех этих фосфоли-

паз приводит к образованию целого ряда вто-

ричных мессенджеров, участвующих в модуля-

ции активности компонентов каскадных сиг-

нальных систем.  

Фосфолипазы А1 и B, а также лизофос-

фолипазы А катализуют синтез различных со-

единений. Основные продукты катализа – ли-

зофосфолипиды – присутствуют в биологиче-

ских мембранах в незначительных количествах, 

но, по-видимому, выполняют важные регуля-

торные функции. В растениях лизофосфолипи-

ды образуются в ответ на стрессовые воздей-

ствия и модулируют активность ряда клеточ-
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ных компонентов. Лизофосфатидилхолин, 

например, может непосредственно взаимодей-

ствовать с H
+
-ATPазой плазматической мем-

браны, стимулируя ее активность (Gomes et al., 

1996). Лизофосфатидилэтаноламин задержива-

ет старение, как предполагают, путем ингиби-

рования PLD (Ryu et al., 1997). Лизофосфоли-

пазы, следовательно, являются важными ком-

понентами, участвующими в регуляции содер-

жания лизофосфолипидов, липидном сигналь-

ном каскаде и метаболизме. Значение этих 

ферментов и продуктов их каталитической ак-

тивности в настоящее время интенсивно иссле-

дуется.  

Фосфолипазы D  

Каталитическая активность фосфолипаз 

D (PLD) наблюдается на разных этапах онтоге-

неза растений и имеет важное значение при 

широком спектре абиотических и биотических 

стрессовых воздействий. PLD выполняют цен-

тральную роль в стрессовых реакциях расте-

ний, в которых опосредуют действие стрессо-

вых гормонов (АБК, жасмоната, этилена), а 

также продукцию этих регуляторов (Wang, 

1999).  

Фосфолипазы D отщепляют терминаль-

ную фосфоэфирную связь фосфолипида. Про-

дуктами расщепления являются фосфатидная 

кислота и водорастворимая головная группа 

(спирт) (Munnik, 2001) (рис. 2). Эти ферменты 

обладают уникальным свойством: в присут-

ствии первичных спиртовых групп они могут 

переносить фосфатидил на спирты с образова-

нием соответствующих фосфатидилалкоголей 

(Meijer, 2003). Подобная обратимость катали-

зируемой реакции для других фосфолипаз не 

характерна.  

Согласно субстратной специфичности и 

требованиям двухвалентных ионов фосфолипа-

зы D подразделяют на три группы (Wang, 

2000):  

 
 

Рис. 1. Сайты действия фосфолипаз на фосфолипиды и продукты реакций.  
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1)  обычные PLD имеют максимальную 

активность при миллимолярной концентрации 

Ca
2+

 (20-100 мМ);  

2)  полифосфоинозитид-зависимые PLD 

наиболее активны при микромолярном уровне 

Ca
2+

 и специфичны к фосфатидилинозитолпо-

лифосфатам;  

3)  фосфатидилинозитол-специфичные 

фосфолипазы D являются Ca
2+

-независимыми.  

В растениях преобладают обычные PLD. 

Помимо главных трех классов, основанных 

преимущественно на требовании, ионов Ca
2+

, 

PLD разделяют на группы согласно аминокис-

лотной последовательности, архитектуре генов 

и биохимических свойств. Так у Arabidopsis 

выделено пять классов: PLDα, β, γ, δ и ε. Боль-

шинство PLD, идентифицированных у араби-

допсиса и других видов растений, принадлежит 

к классу PLDα (Wang, 2000).  

Полифосфоинозитид-зависимые PLD бы-

ли охарактеризованы в Arabidopsis (Pappan et 

al., 1997), а фосфатидилинозитол-специфичные 

PLD – в Catharantus roseus (катарантус розо-

вый, в цветоводстве известный больше как бар-

винок розовый) (Wissing et al., 1996).  

Катализ. Ферменты суперсемейства PLD 

гидролизуют P-O связи путем двухшаговой 

пинг-понг реакции, в процессе которой фосфа-

тидил сначала присоединяется к ферменту (то 

есть вовлекается фосфатидил-ферментный по-

средник). Для нуклеофильной атаки фосфорной 

группы субстрата фосфолипазы D используют 

консервативный остаток гистидина (Stuckey, 

Dixon, 1999).  

Субстратная специфичность. Большин-

ство растительных PLD имеют широкую суб-

стратную специфичность, проявляя при этом 

предпочтение определенному типу субстрата. 

Например, PLDα, β и γ утилизируют фосфати-

дилхолин, фосфатидилэтаноламин и фосфати-

дилглицерол. Однако PLDα сильно отличается 

от PLDβ и γ по требуемому уровню Ca
2+

. Кроме 

того, PLDβ и γ, в отличие от PLDα, гидролизу-

ют также фосфатидилсерин и N-ацил-

фосфатидилэтаноламин. Ни одна из Ca
2+

-

зависимых PLD не расщепляет фосфатидили-

нозитол, фосфатидилинозитол-4,5-дифосфат и 

кардиолипин. Тогда как Ca
2+

-независимые PLD, 

наоборот, гидролизуют фосфатидилинозитол, 

но не действуют на фосфатидилхолин и фосфа-

тидилэтаноламин.  

Активация. Активность PLD зависит от 

многих факторов – концентрации Ca
2+

, липид-

ного состава, pH, инозитолфосфатов и др. 

Наиболее важным фактором для обычных PLD, 

главным образом для PLDα, являются ионы 

Ca
2+

. На N-терминальном участке молекул рас-

тительных Ca
2+

-зависимых PLD расположен 

Ca
2+

/фосфолипид-связывающий участок, назы-

ваемый С2-доменом. Этот домен типичен толь-

ко для растительных PLD. Связывание Ca
2+

 

способствует изменению конформации моле-

кулы, которое необходимо для повышения 

сродства фермента к мембранным липидам 

(Zheng et al., 2000).  

Механизм активации PLD предполагает 

связывание молекулы фермента с мембраной. 

Растворимая фракция PLD неактивна. Важным 

фактором активации PLD являются осцилляции 

Ca
2+

. Ионы Ca
2+

 повышают аффинность С2-

домена к мембранным фосфолипидам. Счита-

ется, что именно С2-домен является ответ-

ственным за внутриклеточную транслокацию 

PLD. Усиление связывания PLD с мембранами 

может представлять собой быстрый и ранний 

этап активации фермента в условиях стресса 

(Wang C. et al., 2000).  

Исследование уровня экспрессии генов 

показало, что различные изоформы PLD имеют 

неодинаковое значение в стрессовом ответе. В 

условиях недостаточного водоснабжения сти-

мулируется экспрессия PLDα. Экспрессия и ак-

тивность других видов PLD при водном стрессе 

не изменяется. При механическом повреждении 

листьев Arabidopsis возрастает экспрессия ге-

нов PLDβ, PLDγ1 и PLDγ2, тогда как актив-

ность PLDα возрастает за счет повышения аф-

финности предсуществующего фермента к 

мембране (Pappan et al., 1998). Относительный 

уровень экспрессии различных PLD отличается 

у Arabidopsis при воздействии пониженной 

 
 

Рис. 2. Реакция, катализируемая фосфолипазой D.  
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температуры, тяжелых металлов, соли, засухи, 

а также стрессовых гормонов – АБК и жасмо-

новой кислоты (Wang X. et al., 2000). Кроме то-

го, одни PLD постоянно присутствуют в клет-

ках, а другие являются индуцируемыми (Frank 

et al., 2000). 

Передача сигнала. Продукт каталитиче-

ской активности PLD – фосфатидная кислота – 

модулирует активность множества мишеней. 

Фосфатидная кислота взаимодействует не 

только с мембранными мишенями, но и спо-

собствует связыванию с мембранами многих 

цитоплазматических белков (рис. 3).  

К мишеням фосфатидной кислоты отно-

сятся протеиновые и липидные киназы, фосфа-

тазы, фосфолипазы и другие ферменты, а также 

ионные каналы (Wang, 2001). Например, фос-

фатидной кислотой активируется фосфатиди-

линозитол-4-фосфат-5-киназа – фермент, ката-

лизирующий образование фосфатидилинози-

тол-4,5-дифосфата. Данное соединение являет-

ся субстратом и при этом главным фактором 

активации полифосфоинозитид-специфичных 

фосфолипаз C. Также считают, что фосфатид-

ная кислота способна непосредственно взаимо-

действовать с фосфолипазами C и A2 и модули-

ровать их активность, влияя на интенсивность 

синтеза низкомолекулярных регуляторов. Та-

ким образом, активация PLD и последующее 

образование фосфатидной кислоты приводят к 

стимулированию сигнальных систем, опосре-

дованных фосфолипазами C и A2, в том числе 

октадеканоидный путь (см. далее).  

PLDα имеет решающее значение в регу-

ляции закрывания устьиц, индуцируемого АБК 

при водном стрессе. В замыкающих клетках 

АБК активирует PLDα, а образующаяся при 

этом фосфатидная кислота регулирует даль-

нейшие события, которые приводят к ингиби-

рованию поглощающих K
+
-каналов и закрыва-

нию устьиц (Jacob et al., 1999).  

 

Фосфолипазы C  

Фосфолипазы C (PLC) гидролизуют гли-

церофосфатную эфирную связь фосфолипидов, 

в процессе чего образуются диацилглицерол 

(ДАГ) и водорастворимая фосфорилированная 

головная группа (Munnik et al., 1998) (рис. 4).  

Фосфолипазы С являются цитоплазмати-

ческими мономерными белками. Молекуляр-

ные структуры различных изоформ имеют 

сходные и уникальные черты. На N-концах по-

липептидных цепей всех фосфолипаз С локали-

зованы участки, необходимые для присоедине-

ния фермента к мембране. C-концевая область 

обеспечивает дополнительные участки связы-

вания молекулы с мембраной и выполняет ре-

гуляторные функции: через нее осуществляется 

взаимодействие с регуляторными белками. Два 

консервативных домена формируют в молеку-

лах PLC каталитический центр. Причем эти 

домены могут быть расположены близко друг к 

другу или разделены большой аминокислотной 

последовательностью, которая включает участ-

ки, необходимые для связывания с регулятор-

ными белками (Hernández-Sotomayor et al., 

1999). 

По субстратной специфичности и функ-

циям можно выделить три группы PLC (Wang, 

2001):  

1)  полифосфоинозитид-специфичные 

PLC (гидролизуют фосфатидилинозитолполи-

фосфаты);  

2)  неспецифичные PLC (действуют на 

фосфатидилхолин и ряд других фосфолипидов, 

поскольку ферменты этой группы преимуще-

ственно расщепляют фосфатидилхолин, их 

также называют фосфатидилхолин-

специфичные PLC);  

3)  гликозилфосфатидилинозитол-

специфичные PLC (GPI-PLC) отщепляют белки 

(гликопротеины), заякоренные на мембранах с 

помощью гликозидных связей через фосфати-

 
 

Рис. 3. Передача сигнала с участием фосфолипазы D.  
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дилинозитол. GPI-заякоренные белки являются 

экстраклеточными и функционируют в каче-

стве ферментов (фосфатазы, нитратредуктазы), 

рецепторов, взаимодействующих с экстракле-

точными лигандами, или матриксных белков 

клеточной стенки (арабиногалактанпротеин).  

Среди фосфолипаз С полифосфоино-

зитид-специфичные PLC (PI-PLC) занимают 

центральное положение в сигнальных меха-

низмах.  

Полифосфоинозитид-зависимые 

фосфолипазы C 

Регуляция активности. Все раститель-

ные PI-PLC содержат домены X (≈ 170 а/к) и Y 

(≈ 260 а/к), необходимые для фосфоэстеразной 

активности, а также С2-домен на C-

терминальном участке молекулы, через кото-

рый осуществляется Ca
2+

-зависимое связывание 

фосфорилированных форм фосфатидилинози-

тола. В молекуле растительных PI-PLC помимо 

каталитического центра нет иных специализи-

рованных участков для связывания с мембра-

ной. Дополнительными участками взаимодей-

ствия PI-PLC с мембранами могут служить 

мембраносвязанные сигнальные молекулы, че-

рез которые осуществляется активация и регу-

ляция активности фосфолипаз.  

Растительные PI-PLC – Ca
2+

-зависимые 

ферменты. Ионы Ca
2+

 необходимы не только 

для эффективного связывания фермента с мем-

браной, но также влияют на катализ 

(Hernández-Sotomayor et al., 1999). В клетках 

растений обнаружена активность PI-PLC, ассо-

циированная с мембранами и в растворимой 

фракции. Для первой характерна активность 

при микромолярных концентрациях Ca
2+

, а для 

второй – при миллимолярных. Эта особенность 

является доказательством того, что активность 

PI-PLC модулируется помимо всего субклеточ-

ной локализацией фосфолипаз C.  

В механизме регуляции активности PI-

PLC важным является поддержание определен-

ного уровня различных изоформ этих фермен-

тов в тканях (Kopka et al., 1998). В разных тка-

нях наблюдается различный уровень экспрес-

сии генов PI-PLC. Кроме того, гены, кодирую-

щие PI-PLC, дифференциально экспрессируют-

ся при соответствующих внешних условиях. 

Например, при засухе в листьях картофеля уро-

вень транскриптов PLC1 понижается, PLC2 по-

вышается, а PLC3 остается неизменным.  

Фосфатидилинозитол и его 

производные  

Полифосфоинозитид-зависимые фосфо-

липазы C расщепляют разные виды фосфати-

дилинозитидов. Не все эти субстраты имеют 

сигнальное значение. Ряд ферментов, которые 

контролируют синтез и фосфорилирование 

фосфатидилинозитолов, следует рассматривать 

в качестве сигнальных энзимов, поскольку от 

их активности зависит концентрация предше-

ственников вторичных мессенджеров, а следо-

вательно, эффективность сигнальных механиз-

мов.  

Синтез инозитола и фосфатидилинози-

тола. В растениях обнаружено девять стерео-

изомеров шестиатомного циклического спирта 

инозитола (Loewus, Murthy, 2000). Самый рас-

пространенный из них – мио-инозитол. Этот 

изомер входит в состав мембранных липидов и 

является основой сигнальных инозитолфосфа-

тов. Синтез мио-инозитола осуществляется из 

глюкозо-6-фосфата. Сначала мио-инозитол-1-

фосфат-синтаза (глюкозо-6-фосфат-цикло-

альдолаза) катализирует образование мио-

инозитол-1-фосфата, который затем дефосфо-

рилируется инозитол-1-фосфатазой до мио-

инозитола (рис. 5). Под действием фосфатиди-

линозитол-синтазы мио-инозитол включается в 

состав фосфатидилинозитола (PI) – полярного 

мембранного липида (Lofke et al., 2008). В этой 

реакции фосфатидная кислота переносится от 

цитидилдифосфат-диацилглицерола на мио-

инозитол. Затем фосфатидилинозитол подвер-

гается ковалентным модификациям путем фос-

форилирования и дефосфорилирования. Фос-

форилированные формы PI расщепляются сиг-

нальными полифосфоинозитид-зависимыми 

фосфолипазами C.  

 
 

Рис. 4. Реакция, катализируемая фосфолипазой C.  
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Модификация фосфатидилинозитола. 
Инозитольное кольцо фосфатидилинозитола 

фосфорилируется по положениям 3, 4 и 5 спе-

цифическими киназами. Субстратная специ-

фичность этих киназ и наборы продуктов фос-

форилирования у растений и животных в неко-

тором отношении сходны, однако не являются 

абсолютно идентичными. Например, у расте-

ний фосфатидилинозитол может быть одновре-

менно фосфорилирован только по двум поло-

жениям (преимущественно 4 и 5 или 3 и 5), то-

гда как в клетках животных присутствуют три-

жды фосфорилированный PI по положениям 3, 

4 и 5. Второе различие заключается в том, что у 

растений инозитол по положению 3 фосфори-

лируется только в составе фосфатидилинозито-

ла, но не его фосфорилированных производных 

– фосфатидилинозитолфосфатов (фосфатиди-

линозитидов).  

В образовании определенных форм фос-

фатидилинозитолфосфатов принимают участие 

также специфические фосфатазы, удаляющие 

фосфорные группы из молекул фосфатидили-

нозитидов. Согласованная работа киназ, фос-

фатаз, а также фосфолипаз способствует под-

держанию в клетках определенных количеств 

соединений, необходимых для функционирова-

ния многих клеточных процессов, таких как 

 
 

Рис. 5. Синтез инозитола и фосфатидилинозитол-фосфатов у растений.  

Условные обозначения: 3-Ptase – инозитоллипид-3-фосфатаза; 4-Ptase – инозитоллипид-4-

фосфатаза; CDP – цитидиндифосфосфат; CMP – цитидинмонофосфосфат; DAG – диацилглице-

рол; I-1,4,5-P3 – инозитол-1,4,5-трифосфат; IP5 – инозитол-пентакисфосфат (инозитол-1,2,4,5,6-

пентафосфат); IP6 – инозитол-гексакисфосфат (инозитол-1,2,3,4,5,6-гексафосфат); Kinases – кина-

зы; MIPS – мио-инозитол-1-фосфат-синтаза; PI – фосфатидилинозитол; PI-3,5-P2 – фосфатидили-

нозитол-3,5-дифосфат; PI3K – фосфатидилинозитол-3-киназа; PI-3-P – фосфатидилинозитол-3-

фосфат; PI3P5K – фосфатидилинозитол-3-фосфат-5-киназа; PI-4,5-P2 – фосфатидилинозитол-4,5-

дифосфат; PI4K – фосфатидилинозитол-4-киназа; PI-4-P – фосфатидилинозитол-4-фосфат; PI4P5K 

– фосфатидилинозитол-4-фосфат-5-киназа; PI-5-P – фосфатидилинозитол-5-фосфат; PIS – фосфа-

тидилинозитол-синтаза; PLC – фосфолипаза С; Ptase – фосфатаза.  
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формирование, транспорт и докирование вези-

кул, привлечение к мембране и модуляция ак-

тивности ферментов и регуляторных белков, а 

также передача внутриклеточного сигнала и 

многих других.  

Фосфатидилинозитол-3-фосфат (PI-3-P) 

важен для трафика везикул к вакуоли, проли-

ферации клеток и организации цитоскелета 

(Kim et al., 2001; Dove et al., 1994). Кроме того, 

PI-3-P является важным промежуточным про-

дуктом синтеза фосфатидилинозитол-3,5-

дифосфата (PI-3,5-P2). Образование PI-3-P у 

растений катализируется фосфатидилинозитол-

3-киназой, которая фосфорилирует PI до фос-

фатидилинозитол-3-фосфата (рис. 5). Рассмат-

ривается также сигнальная роль PI-3-P. Счита-

ется, что это соединение, регулируя уровень 

АФК в клетках, опосредует механизм АБК-

индуцируемого открывания устьиц (Park et al., 

2003).  

Фосфатидилинозитол-4-фосфат (PI-4-P) 

является преобладающей формой полифосфои-

нозитидов у растений (Boss et al., 2008). PI-4-P 

участвует во внутриклеточной ротации мем-

бранного материала (Preuss et al., 2006). Синте-

зируется из фосфатидилинозитола фосфатиди-

линозитол-4-киназой (PI4K) (рис. 5). О важно-

сти роли этого соединения свидетельствует тот 

факт, что «нок-аут» мутация по одному из ге-

нов PI4K у Arabidopsis AtPI4Kb приводит к ин-

гибированию везикулярного транспорта на 

50%. Известны две группы ферментов фосфа-

тидилинозитол-4-киназ: мембраносвязанные 

(45-55 kD) и более высокомолекулярные, пре-

имущественно растворимые (110-210 kD). У 

растений найдены только мембраносвязанные 

фосфатидилинозитол-4-киназы (Mueller-Roeber, 

Pical, 2002).  

Фосфатидилинозитол-5-фосфат (PI-5-

P). Функции этого соединения у растений 

окончательно не выяснены. Образуется PI-5-P 

путем дефосфорилирования фосфатидилинози-

тол-3,5-дифосфата (PI-3,5-P2) или фосфатиди-

линозитол-4,5-дифосфата (PI-4,5-P2) (рис. 5). 

Содержание PI-5-P у растений намного выше, 

чем у животных. Если в животных системах 

концентрация PI-5-P, как правило, не превыша-

ет 2% от общего содержания фосфатидилино-

зитолфосфатов, то у растений может варьиро-

вать в пределах от 3 до 18% (Meijer, Munnik, 

2003).  

Фосфатидилинозитол-3,5-дифосфат (PI-

3,5-P2) синтезируется из фосфатидилинозитол-

3-фосфата (PI-3-P) фосфатидилинозитол-3-

фосфат-5-киназой (Mueller-Roeber, Pical, 2002) 

(рис. 5). PI-3,5-P2 принимает участие в функци-

онировании вакуоли. Это соединение использу-

ется для привлечения и слияния везикул с то-

нопластом. При осмотическом стрессе, умень-

шается объем вакуоли и, соответственно пло-

щадь поверхности тонопласта. Это отражается 

на эффективности работы трансмембранных 

переносчиков и поддержании трансмембранно-

го градиента протонов на тонопласте. В каче-

стве компенсаторного механизма у дрожжей 

наблюдается фрагментация вакуоли на не-

сколько частей. Так увеличивается суммарная 

площадь вакуолярной мембраны. У мутантов, 

не синтезирующих PI-3,5-P2, данный механизм 

нарушен. Кроме того, этот липид стимулирует 

активность вакуолярной H
+
-АТФазы. Таким 

образом, с участием PI-3,5-P2 контролируется 

целостность/фрагментарность вакуоли и под-

держивается тонопластный градиент протонов 

на соответствующем уровне. Считается, что 

подобный механизм функционирует у растений 

(Meijer et al., 1999).  

Фосфатидилинозитол-4,5-дифосфат (PI-

4,5-P2) является источником инозитол-1,4,5-

трифосфата (IP3), который образуется при рас-

щеплении этого липида фосфолипазой С. Син-

тез PI-4,5-P2 катализируется фосфатидилинози-

тол-4-фосфат-5-киназой из фосфатидилинози-

тол-4-фосфата (PI-4-P) (Im et al., 2007) (рис. 5). 

Предположительно в геноме Arabidopsis коди-

руется 9 генов PI-4-P-5-киназы (Mueller-Roeber, 

Pical, 2002). Уровень активности этих фермен-

тов является существенным для функциониро-

вания фосфолипаза C-зависимого сигналинга. 

Активность PI-4-P-5-киназы значительно воз-

растает при изменении внешних условий. Со-

держание PI-4,5-P2 в клетках высших растений 

на порядок ниже, чем у животных. Однако это 

вовсе не означает меньшую значимость данно-

го соединения для растений. Низкое содержа-

ние PI-4,5-P2 поддерживается исключительно за 

счет высокой активности фосфолипазы С в 

условиях, при которых стимулируется данная 

сигнальная система. Концентрация субстрата 

является основным фактором регуляции актив-

ности многих изоформ растительных фосфоли-

паз С, и в ряде случаев помимо повышения 

концентрации PI-4,5-P2 и оптимальной концен-

трации ионов Ca
2+

 не требуется иных механиз-

мов активации этих ферментов. Эти особенно-

сти регуляции обеспечивают высокую чувстви-

тельность фосфолипаза C-зависимой сигналь-

ной системы (Boss, Im, 2012).  

Сигнальная роль PI-4,5-P2 определяется 

не только тем, что он является предшественни-
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ком вторичного мессенджера IP3. Некоторые 

факторы транскрипции докируются к плазма-

тической мембране через PI-4,5-P2. Активация 

фосфолипазы С приводит к высвобождению 

регуляторов генной активности, после чего они 

мигрирует в ядро и модулируют активность ге-

нов (Santagata, et al., 2001).  

Помимо сигнальной роли, предполагает-

ся участие PI-4,5-P2 в транспорте везикул. Это 

соединение, по-видимому, регулирует динами-

ческое состояние актина через профилин (G-

актин связывающий белок). Локальное накоп-

ление PI-4,5-P2 на плазмалемме способствует 

направленному экзоцитозу, в результате кото-

рого клетка будет расти в определенном 

направлении. Подобный механизм с участием 

PI-4,5-P2 осуществляется при формировании 

корневых волосков (Braun et al., 1999) и про-

растании пыльцы (Kost et al., 1999).  

PI-PLC опосредованный сигналинг  

Сигнальный механизм с участием PI-PLC 

является важным для ответа растений на раз-

личные стимулы, включая осмотический 

стресс, АБК, свет, гравитацию, воздействие па-

тогенов и загрязнение. Под действием этих 

факторов стимулируется активность полифос-

фоинозитид-специфичной фосфолипазы C и 

фосфатидилинозитол-4-фосфат-5-киназы 

(PI4P5K) ключевого фермента синтеза фосфа-

тидилинозитол-4,5-дифосфата – субстрата PI-

фосфолипазы C. На функционирование этого 

сигнального пути в значительной степени влия-

ет фосфолипаза D. Продукт катализа PLD – 

фосфатидная кислота – непосредственно взаи-

модействует с фосфатидилинозитол-4-фосфат-

5-киназой (PI4P5K) и активирует ее (рис. 6). 

Увеличение концентрации фосфатидилинози-

тол-4,5-дифосфата является основным факто-

ром активации PI-PLC (Liscovitch et al., 2000).  

PI-PLC расщепляет фосфатидилинозитол-

4,5-дифосфат (PIP2) на инозитол-1,4,5-

трифосфат (IP3) и диацилглицерол (DAG) (рис. 

6). У животных IP3 связывается с IP3-

стимулируемыми Ca
2+

-каналами (IP3-рецепто-

 
 

Рис. 6. Сигнальный механизм опосредованный фосфолипазами D и C.  

Условные обозначения: DGK – диацилглицеролкиназа; DGPP – диацилглицерол-пирофосфат; I-

1,4,5-P3 – инозитол-1,4,5-трифосфат; IP5 – инозитол-пентакисфосфат (инозитол-1,2,4,5,6-

пентафосфат); IP6 – инозитол-гексакисфосфат (инозитол-1,2,3,4,5,6-гексафосфат); PAK – фосфати-

даткиназа; PI PLC – полифосфоинозитид-специфичная фосфолипаза С; PI-4,5-P2 – фосфатидили-

нозитол-4,5-дифосфат; PI-4-P – фосфатидилинозитол-4-фосфат; PI4P5K – фосфатидилинозитол-4-

фосфат-5-киназа.  
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рами), локализованными на мембранах ЭПР и 

стимулирует высвобождение ионов Ca
2+

, а 

DAG участвует в активации протеинкиназы C. 

В растениях не обнаружены гомологи мишеней 

IP3 животных – IP3-рецепторы и протеинкиназы 

C. Вместе с тем, существуют доказательства 

того, что мобилизация ионов Ca
2+

 и их осцил-

ляции играют важную роль в PI-PLC опосредо-

ванном сигнальном пути (Hunt et al., 2004). В 

настоящее время не известен точный механизм 

кальциевых осцилляций в PI-PLC опосредован-

ном каскаде растений. Если IP3-чувствительные 

Ca
2+

-каналы присутствуют в растительных 

клетках, то они принципиально отличаются по 

структуре от подобных молекул животных.  

Повышение уровня ионов Ca
2+

 в цито-

плазме под влиянием PI-PLC, в свою очередь 

способствует стимулированию PLD. Ионы Ca
2+

 

способствуют связыванию PLD с мембранами, 

в результате чего этот фермент активируется 

(Zheng et al., 2000). Таким образом, ферменты 

PI-PLC, PLD и PI4P5K создают позитивную ре-

гуляторную петлю.  

Помимо того, что расщепление фосфати-

дилинозитол-4,5-дифосфата приводит к синтезу 

различных регуляторов (вторичных мессен-

джеров), снижение уровня фосфатидилинози-

тол-4,5-дифосфата под действием PI-PLC ока-

зывает регуляторное действие иного плана. Во-

первых, PI-4,5-P2 является регулятором ряда 

мембраносвязанных ферментов, во-вторых, это 

соединение может служить сайтом для при-

крепления к мембране некоторых функцио-

нальных белков, в том числе, белков цитоске-

лета, ферментов, регуляторов транскрипции. 

Расщепление PI-4,5-P2 приводит к высвобожде-

нию таких белков, что способствует изменению 

их локализации и отражается на активности. 

Например, через PI-4,5-P2 к мембране присо-

единяется регулятор генной активности Tubby. 

Высвобождение этого регулятора в результате 

активации фосфолипазы С позволяет белку ми-

грировать в ядро и участвовать в модуляции 

экспрессии специфических генов (Santagata, et 

al., 2001).  

Производные инозитол-1,4,5-

трифосфата. Увеличение концентрации IP3 в 

растительных клетках вследствие активации PI-

PLC стимулирует появление различных высо-

кофосфорилированных форм инозитола (IPx) 

(рис. 5, 6). У растений, в отличие от животных, 

функционируют многочисленные киназы и 

фосфатазы, которые принимают участие в ме-

таболизации IP3. Согласованная работа этих 

ферментов направлена на поддержание пула IPx 

в определенном соотношении. Для некоторых 

из этих соединений установлены мишени. Ино-

зитол-гексакисфосфат (IP6) связывается с F-box 

рецепторами ауксина, снижая чувствительность 

клеток к этому гормону (Sheard et al., 2010). 

Инозитол-пентакисфосфат (инозитол-1,2,4,5,6-

пентафосфат – IP5) связывается с F-box рецеп-

торами изолейцинжасмоната, облегчая их вза-

имодействие с гормоном (Tan et al., 2007; 

Mosblech et al., 2011).  

Среди высокофосфорилированных ино-

зитолов обнаружены формы, содержащие пи-

рофосфатные группы. В настоящее время об-

суждается потенциальная роль IP7 и IP8 в каче-

стве сигнальных молекул и источников фосфа-

та для биосинтеза АТФ (Boss, Im, 2012).  

Судя по обилию разнообразных фосфо-

рилированных инозитолов, возможно, что не-

которые из них связаны с регуляцией Ca
2+

-

каналов.  

Производные диацилглицерола. Ми-

шени диацилглицерола (DAG) в PI-PLC-

зависимом механизме у растений не найдены. 

Образующийся в результате гидролиза PI-4,5-P2 

диацилглицерол фосфорилируется диацилгли-

церолкиназой (DGK) до фосфатидной кислоты 

(PA) (рис. 6). Механизм регенерации фосфа-

тидной кислоты из DAG широко распространен 

в природе и функционирует, в том числе, у жи-

вотных. Однако у растений фосфатидная кис-

лота тоже фосфорилируется при активации 

фосфолипаз C и D (Munnik et al., 1996). Фосфа-

тидаткиназа (PAK) катализирует образование 

диацилглицерол-пирофосфата (DGPP). Значе-

ние DGPP заключается, прежде всего, в ослаб-

лении сигнала, который передается через PA. 

 
 

Рис. 7. Реакция, катализируемая фосфолипазой A2.  
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Однако в настоящее время также не исключа-

ется возможность существования мишеней, на 

которые бы влиял DGPP. У высших животных 

фосфатидаткиназная активность и присутствие 

DGPP в клетках не обнаружены.  

Поскольку не диацилглицерол, а фосфа-

тидная кислота и, возможно, диацилглицерол-

пирофосфат взаимодействуют с даунстрим сиг-

нальными молекулами, то ферменты диацилг-

лицеролкиназа и фосфатидаткиназа, последова-

тельно катализирующие превращения DAG → 

PA → DGPP, рассматриваются важными сиг-

нальными ферментами в рамках растительных 

сигнальных систем. Количество DGPP и PA 

строго регулируется и зависит от активности 

диацилглицеролкиназы, фосфатидаткиназы и 

их антагонистов – специфических фосфатаз, 

дефосфорилирующих DGPP и PA.  

Краткая схема PI-PLC опосредованно-

го сигнального механизма.  

1)  Активация полифосфоинозитид-

специфичной фосфолипазы C и фосфатидили-

нозитол-4-фосфат-5-киназы.  

2)  Расщепление фосфатидилинозитол-4,5-

дифосфата на инозитол-1,4,5-трифосфата и ди-

ацилглицерола.  

3)  Синтез низкомолекулярных регулято-

ров (вторичных мессенджеров) из продуктов 

распада PI-4,5-P2: высокофосфорилированных 

форм инозитола, фосфатидной кислоты и диа-

цилглицерол-пирофосфата.  

4)  Модуляция активности мишеней вто-

ричными мессенджерами.  

Фосфолипазы А2  

Фосфолипазы А2 отщепляют sn-2 ацил-

эфирные связи фосфолипидов с образованием 

свободных жирных кислот и 1-ацил-2-

лизофосфолипидов (рис. 7). В растенях присут-

ствуют фосфолипазы А2 двух основных типов 

(Wang, 2001):  

1)  секреторные (secretory) низкомолеку-

лярные фосфолипазы А2 (sPLA2);  

2)  внутриклеточные (intracellular) Ca
2+

-

независимые фосфолипазы А2 (iPLA2).  

У животных обнаружены также цито-

зольные (cytosolic) Ca
2+

-зависимые фосфолипа-

зы А2 (cPLA2) (Balsinde et al., 1999).  

Секреторные фосфолипазы А2 обладают 

низкой молекулярной массой (14 kD) и прояв-

ляют оптимальную активность при миллимо-

лярных концентрациях Ca
2+

 (Stahl et al., 1998). 

Из тканей нескольких видов растений (рис, 

гвоздика, вяз) были выделены и клонированы 

кДНК соответствующие секреторным фосфо-

липазам А2. Анализ последовательности этих 

ДНК показал наличие нескольких дисульфид-

ных связей и сигнального пептида, определяю-

щего секреторные свойства молекулы фермен-

та.  

Внутриклеточные фосфолипазы А2 

(iPLA2) представляют группу, включающую 

мембраносвязанные и цитозольные ферменты с 

молекулярной массой 40-48 kD. Все известные 

растительные iPLA2 предпочтительно отщеп-

ляют линолевую и линоленовую группы, нахо-

дящиеся в sn-2 положении фосфатидилхолина. 

Эти ферменты стимулируются кальмодулином, 

в отсутствие которого не реагируют на измене-

ние концентрации Ca
2+

 (Jung, Kim, 2000).  

Катализ. Внутриклеточные и секретор-

ные фосфолипазы А2 имеют разный механизм 

действия (Balsinde et al., 1999).  

Внутриклеточные фосфолипазы A2 гид-

ролизуют ацилэфирную связь через образова-

ние ацил-ферментного посредника. Ацил при-

соединяется к остатку серина, который нахо-

дится в консенсусной последовательности 

GXSXG. Ионы Ca
2+

 не принимают непосред-

ственного участия в катализе, однако Ca
2+

 не-

обходим для кальцинирования кальмодулина – 

активатора фермента.  

Секреторные фосфолипазы А2 непосред-

ственно используют ионы Ca
2+

 в активации. В 

молекуле фермента есть консервативные Ca
2+

-

связывающие центры (EF-руки). Связывание 

кальция стабилизирует переходное состояние 

молекулы, необходимое для проявления актив-

ности. Секреторные фосфолипазы А2 не имеют 

GXSXG последовательности и не образуют 

ацил-ферментного посредника. В механизм ка-

тализа sPLA2 вовлекается остаток гистидина и 

аспартата, которые поляризуют молекулу воды, 

а затем поляризованная Н2О атакует карбо-

нильную группу.  

Октадеканоидный путь  

Растительные PLA2 регулируют, главным 

образом, октадеканоидный путь, в котором из 

линоленовой кислоты образуются жасмонаты и 

другие оксилипины (рис. 8) (Feussner, 

Wasternack, 2002). В отличие от других эффек-

торов, главная сигнальная функция PLA2 за-

ключается в катализе синтеза не собственно 

вторичных мессенждеров, а предшественников 

для синтеза других регуляторов. Иными слова-

ми, PLA2 поставляют субстрат для октадекано-

идного пути.  
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Механизм октадеканоидного пути. 
Синтез жасмоновой кислоты стимулируется 

различными внешними сигналами через акти-

вацию фосфолипазы А2 и липоксигеназы 

(Creelman, Mullet, 1997). Фосфолипаза А2 от-

щепляет жирнокислотный остаток в положении 

sn-2 от молекулы мембранного фосфолипида. В 

этом положении, как правило, локализуются 

жирные кислоты с высокой степенью ненасы-

щенности и чаще всего линоленовая. Липокси-

геназа вводит в молекулы свободных высоко-

ненасыщенных жирных кислот пероксидную 

группу, специфически узнавая пентадиеновую 

систему (пять атомов и две двойных связи). В 

структуре линоленовой кислоты можно выде-

лить две пентадиеновых системы, включающих 

атомы углерода с номерами 9-13 и 12-16. Пен-

тадиеновая система, распознаваемая 13-

липоксигеназой сформирована атомами от C-9 

до C-13. Липоксигеназа отщепляет 11-про-S-

 
 

Рис. 8. Синтез жасмоновой кислоты – октадеканоидный путь.  
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атом водорода (HS) от C-11 и присоединяет мо-

лекулу кислорода к C-13 в виде пероксидной 

группы (рис. 8). В результате образуется двой-

ная 11-транс-связь (между атомами C-11 и C-

12). Далее фермент аллен-оксид синтаза (гид-

ропероксид-дегидраза) отщепляет от 13-

гидроксипероксилиноленовой кислоты гидрок-

сил с образованием эпоксидной группы у ато-

мов C-12-C-13. 12-13-эпоксилиноленовая кис-

лота за счет каталитической активности фер-

мента аллен-оксид циклазы формирует пента-

циклическую структуру, образуя связь между 

C-9 и C-13. В результате циклизации эпоксид-

ный кислород сохраняет связь только с C-12 и 

становится кислородом кетогруппы в молекуле 

12-оксофитодиеновой кислоты. Двойная связь в 

цикле (C-10-C-11) насыщается NADPH-

зависимой редуктазой. При этом образуется 12-

оксофитомоноеновая кислота, из которой в ре-

зультате трех этапов β-окисления (молекула те-

ряет при этом шесть атомов углерода) синтези-

руется жасмоновая кислота (Browse, 2009).  

Октадеканоидный путь может иницииро-

ваться не только в результате фосфолипазной 

реакции, но и путем липоксигенирования ли-

пид-связанных жирнокислотных остатков ли-

ноленовой кислоты. Фосфолипазы А2 при вы-

боре субстрата отдают предпочтение переокис-

ленным мембранным липидам. Поэтому перео-

кисленный остаток линоленовой кислоты изби-

рательно отщепляется от липида и подвергает-

ся дальнейшим изменениям с образованием 

жасмоновой кислоты.  

Жасмоновая кислота в растительных тка-

нях подвергается ковалентной модификации 

путем конъюгирования с различными соедине-

ниями (спиртами, аминокислотами). Изолей-

цинжасмонат, продукт конъюгации жасмоно-

вой кислоты с изолейцином, считается физио-

логически активной формой (рис. 9). Другой 

известный конъюгат – метиловый эфир жасмо-

новой кислоты является летучим соединением. 

Метилжасмонат, как и жасмоновая кислота вы-

полняет транспортные функции, но распро-

страняется не по флоэме, а по воздуху. Причем, 

коммуникация с помощью метилжасмоната 

осуществляется не только между простран-

ственно отдаленными органами одного расте-

ния, но и между отдельными растениями (Ва-

сюкова, Озерецковская, 2009). Проникая в тка-

ни, метилжасмонат расщепляется эстеразами до 

свободной жасмоновой кислоты, которая в 

дальнейшем преобразуется в активную форму.  

Функции фосфолипазы А2  

Продукты октадеканоидного пути участ-

вуют в регуляции ответных реакций на механи-

ческие повреждения и воздействия патогенов 

(Turner et al., 2002; Browse, 2009). В результате 

действия этих стрессоров в растениях наблюда-

ется возрастание активности PLA2 и, как ре-

зультат, системное накопление лизофосфоли-

пидов и высвобождение полиненасыщенных 

жирных кислот (преимущественно линолено-

вой), которые подвергаются действию липокси-

геназ и вовлекаются в октадеканоидный путь. В 

стрессированных клетках PLA2 могут опосре-

довать механизмы генерации активных форм 

кислорода и синтеза алкалоидов. Активацию 

PLA2 можно продемонстрировать в отсутствие 

стресса, но под действием системина или оли-

госахаринов (Narvaez-Vasquez et al., 1999; Ryan, 

2000).  

Помимо стрессовых реакций фосфолипа-

зы А2 участвуют в других клеточных процес-

сах: метаболизме липидов и ауксин-

стимулируемом росте. PLA2-подобная актив-

ность преимущественно направлена на отщеп-

ление не только высоконенасыщенных жирных 

кислот, но и второстепенных или редких. Такие 

жирные кислоты перераспределяются из мем-

бранных фосфолипидов в запасные триацилг-

лицеролы. Таким образом, PLA2 участвуют в 

 
 

Рис. 9. Производные жасмоновой кислоты.  
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накоплении запасных липидов (Stahl et al., 

1995). На семенах огурца показано, что PLA2 

локализуются в сферосомах семядолей и участ-

вуют в катаболизме и утилизации запасных ли-

пидов в процессах прорастания семян и роста 

проростков. В ауксин-стимулируемом росте 

высвобожденные жирные кислоты могут слу-

жить в качестве вторичных мессенджеров, по-

средством которых частично регулируется рост 

клеток растяжением.  

Различные сигнальные пути (стресс- или 

ауксин-индуцируемые), по-видимому, вовле-

кают разные типы PLA2. Так ингибитор внут-

риклеточных фосфолипаз А2 HELSS тормозит 

ауксин-индуцируемое удлинение гипокотилей 

цукини и колептилей кукурузы, а ингибитор 

системин-индуцируемых PLA2 AACOCF3 ока-

зался не эффективным в отношении ростовых 

реакций (Paul et al., 1998).  

Взаимодействие сигнальных 

фосфолипаз  

Изучение накопления продуктов липид-

ного обмена в стрессовых условиях показало, 

что повышение количества фосфатидной кис-

лоты предшествует возрастанию уровня диа-

цилглицерола, свободных жирных кислот, пе-

роксидированных жирных кислот и лизофос-

фолипидов (Liscovitch et al., 2000), тогда как 

репрессия PLDα приводила к снижению стресс-

индуцируемого накопления линоленовой кис-

лоты и жасмонатов (Wang C. et al., 2000). Сле-

довательно, фосфолипазы D, продуцирующие 

фосфатидную кислоту, могут стимулировать 

активацию других ферментов катаболизма ли-

пидов.  

Ферменты липидного сигнального каска-

да часто формируют сложные сети, которые 

опосредуют специфический клеточный ответ. 

Примером такого взаимодействия является 

участие фосфолипаз C, D и A2 в регуляции 

устьичной транспирации. PLD и фосфатидили-

нозитид-зависимые PLC (PI-PLC) опосредуют 

закрывание устьиц, тогда как PLA2 стимулиру-

ют их открывание (Jacob et al., 1999). Под влия-

нием PI-PLC запускается каскад реакций (син-

тез инозитол-1,4,5-трифосфат и его производ-

ных), который приводит к повышению уровня 

ионов Ca
2+

 в цитоплазме. Ионы Ca
2+

 способ-

ствуют связыванию PLD с мембранами, в ре-

зультате чего этот фермент активируется. Про-

дукт катализа PLD – фосфатидная кислота ак-

тивирует фосфатидилинозитол-4-фосфат-5-

киназу (PI4P5K), которая принимает участие в 

продукции фосфатидилинозитол-4,5-дифосфата 

– субстрата для PI-PLC (рис. 6). Таким образом, 

PI-PLC, PLD и PI4P5K создают позитивную ре-

гуляторную петлю (Wang, 2001). С другой сто-

роны, фосфолипазы A2 могут выступать анта-

гонистами PLD и PI-PLC, так как помимо вы-

соконенасыщенной линоленовой кислоты, из 

которой генерируются жасмонаты и другие ок-

силипины, продуктами каталитической актив-

ности PLA2 являются лизофосфолипиды, кото-

рые ингибируют PLD (Ryu et al., 1997). 
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Представлений матеріал про основні групи фосфоліпаз, їх функціонування і роль у внутріш-

ньоклітинному сигналінгу у рослин. Викладені сучасні уявлення про механізми передачі сиг-

налу за участю фосфоліпаз D, C і A2. Описані продукти гідролізу фосфоліпідів, що мають си-

гнальне значення, їх метаболізація і ймовірні мішені. 
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