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АННОТАЦИЯ
В обзоре рассмотрены современные представления о механизмах реализации начальных этапов роста растяжением 
растительных клеток на примере клеток колеоптилей — ювенильных органов проростков злаков. Рост растяжени-
ем колеоптилей расценивается как защитный морфофизиологический этап развития проростка при подземном про-
растании. Рассмотрены такие молекулярные механизмы роста растяжением, как изменение свойств клеточной стенки, 
активация протонных насосов, а также аквапоринов плазмалеммы и тонопласта. Особое внимание уделено гормо-
нальной системе регуляции роста растяжением, в том числе ауксину и этилену. На примере колеоптилей риса — 
полуводного растения, толерантного к недостатку кислорода, — продемонстрировано, что в условиях затопления 
механизмы роста в значительной степени меняются, однако полностью обеспечивают рост клеток растяжением. 
Происходит также перераспределение значимости между фитогормонами. Приведенные в обзоре данные указывают 
на необходимость продолжения исследований механизмов роста растяжением в норме и в стрессовых условиях.
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ABSTRACT
The review examines modern knowledge on the mechanisms of the early stages of plant cell elongation growth. Coleoptiles 
are used as a model object representing juvenile organs of cereal seedlings. Elongation growth is considered to be a protec-
tive morphophysiological stage of seedling development during hypogeal germination. The molecular mechanisms of elonga-
tion growth include: changes in the properties of the cell wall, activation of proton pumps, as well as aquaporins of plasma 
membrane and tonoplast. Particular attention is paid to the hormonal system of regulation, including auxin and ethylene. 
Coleoptiles of rice, a semi-aquatic plant tolerant to oxygen deficiency, demonstrate that the mechanisms of elongation growth 
are changing intensively under submergence, but they completely ensure cell growth. There is also a redistribution of impor-
tance and abundance between phytohormones. The data presented in the review indicate the necessity to continue investiga-
tions on the mechanisms of elongation growth under normal and stress conditions.
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ВВЕДЕНИЕ
Рост растяжением — это уникальный этап разви-

тия растительных клеток. Под этим термином подразу-
мевают многократное необратимое увеличение разме-
ров клетки, преимущественно вдоль вертикальной оси. 
Интенсивность этого удлинения может быть десяти- и даже 
тысячекратной [1, 2]. Высказано предположение, что 
в ходе эволюции растений данный тип роста возник доста-
точно рано, на этапе развития водорослей, и представляет 
собой своего рода компенсаторный механизм прикреплен-
ного образа жизни в условиях необходимости постоянно-
го движения к источникам питания, таким как свет, вода, 
минеральные элементы и др. [3]. Усложнение строения 
и появление разнообразных систем регуляции на уровне 
целого организма привели к соподчинению интенсивности 
роста различных органов, а также возможности изменения 
ростовых процессов при действии факторов окружающей 
среды [4]. Отметим, что у высших растений наиболее ин-
тенсивно рост растяжением проявляется в зонах, при-
лежащих к меристемам, и способность к нему у клеток 
сохраняется в течение достаточно ограниченного интер-
вала времени. Тем не менее за счет постоянно функцио-
нирующих меристем рост растяжением сохраняется у рас-
тительных организмов на протяжении всего онтогенеза. 
Посредством этого механизма осуществляется увеличение 
осевых и боковых органов. Неравная интенсивность роста 
растяжением лежит в основе тропизмов — ответных ро-
стовых реакций растений на односторонние воздействия 
разнообразных факторов среды обитания.

Наиболее ярко этот процесс прослеживается на при-
мере роста осевых органов проростка, особенно на эта-
пе прорастания и последующего периода формирования 
первых настоящих листьев, ответственных за процессы 
фотосинтеза. Особенно велико значение роста растяже-
нием в ходе ювенильного развития проростка в этиолиро-
ванных (в отсутствие света) условиях. При заглубленном 
прорастании он позволяет преодолеть проростку слой 
почвы и достичь света — основного источника энергии 
фотосинтезирующих организмов.

История изучения механизмов роста растяжением на-
считывает уже не одно столетие. Считается, что интерес 
к этому процессу впервые был отмечен в работе Чарльза 
и Фрэнсиса Дарвинов «The Power of Movement in Plants» [5]. 
Именно в этой работе колеоптили — ювенильные орга-
ны проростков злаков — были использованы в качестве 
модельного объекта для выявления этих механизмов. 
За столь длительный период накоплен огромный массив 
данных, свидетельствующий о многоэтапном характере 
реализации, а также многоуровневой системе регуляции 
этого типа роста клеток разных органов и тканей, а так-
же у разных видов растений. Убедительно показано, что 
интенсивность роста растяжением может меняться при 
действии различных стрессоров. Тем не менее при всем 
богатстве экспериментальных результатов мы еще очень 

далеки от детального понимания универсальных меха-
низмов, лежащих в основе этого процесса.

Данный обзор предлагает сравнительный анализ 
основных механизмов реализации роста растяжением 
в норме и при действии такого стрессового фактора, как 
недостаток кислорода на примере колеоптилей злаков.

МЕХАНИЗМЫ РОСТА РАСТЯЖЕНИЕМ 
В КЛЕТКАХ КОЛЕОПТИЛЕЙ

Колеоптиль злаков представляет собой ювенильный 
орган ограниченного во времени развития, основное зна-
чение которого заключается в защите настоящего листа 
при прорастании. Он имеет цилиндрическую форму, в его 
строении выделяют два вертикальных проводящих пуч-
ка. Во внешних клетках эпидермиса могут формироваться 
хлоропласты, тогда как внутренние слои клеток характе-
ризуются крупными амилопластами [6]. Рост колеоптиля 
прекращается при достижении поверхности почвы и вос-
приятии света [7]. При этом наблюдается «прорыв» вер-
хушки этого органа, в которой инициируется программа 
клеточной смерти [8]. В обычных условиях уже к четвер-
тому дню развития колеоптили заканчивают свою морфо-
физиологическую программу развития [9, 10].

Считается, что проростки, характеризующиеся более 
длинными колеоптилями, обладают рядом преимуществ. 
При этом обеспечивается прорастание семян в более глу-
боких слоях почвы, что предотвращает негативное дей-
ствие колебания температур, недостатка влаги или даже 
действия гербицидов и грызунов, характерное при по-
верхностном прорастании [11–13]. Однако сравнительный 
анализ роста колеоптилей в нормальных условиях не по-
зволяет однозначно оценить такие параметры, как устой-
чивость и конечная продуктивность растений [14, 15]. 
По-видимому, зависимость проявляется только при усло-
вии действия стрессового фактора.

Тем самым рост растяжением клеток колеоптилей 
представляет собой сложный процесс, в котором уча-
ствуют практически все их компартменты (вакуоль, аппа-
рат Гольджи, эндоплазматический ретикулум, клеточная 
стенка и др.). Интенсивность роста растяжением регули-
руется на транскрипционном и посттрансляционном уров-
нях [16, 17] и находится под контролем огромного числа 
внешних факторов.

РОЛЬ КЛЕТОЧНОЙ СТЕНКИ
Рассмотрение роста растяжением невозможно без 

учета динамических процессов, происходящих в клеточ-
ных стенках [18–20]. Их значение опосредовано ролью 
экзоскелета, обеспечивающего поддержание формы 
клеток и защиту внутриклеточных компартментов от био-
логических, химических и физических повреждений. 
Эти структуры обладают двумя взаимоисключающими 
свойствами: жесткостью для обеспечения защиты клетки, 
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а также растяжимостью для возможности поддержания 
роста, обусловленного тургорным давлением [1, 2]. Кле-
точные стенки имеют многокомпонентный профиль, ко-
торый в значительной степени меняется в зависимости 
от вида растения и стадии развития [21, 22]. Целлюлозные 
микрофибриллы представляют собой самые крупные по-
лисахариды клеточной стенки. Именно их расположение 
определяет направленность роста растяжением. Они взаи-
модействуют с молекулами ксилоглюканов и пектиновых 
веществ. Такой тип (I) клеточных стенок характерен для 
двудольных растений [2]. Особое значение для роста рас-
тяжением имеют α-экспансины — группа небольших 
белков, обладающих способностью модифицировать свя-
зи между молекулами ксилоглюкана и целлюлозы [23]. 
Механизм этого процесса до сих пор неясен, так как сами 
α-экспансины не обладают собственной ферментной ак-
тивностью. Тем не менее в условиях in vitro экспансины 
инициировали 100-кратное удлинение клеток табака [1].

В отличие от двудольных растений, первичные кле-
точные стенки злаков, изученные преимущественно 
на примере клеток корня, отличает особый состав нецел-
люлозных полисахаридов, что позволило их выделить 
в особый тип — II [2]. Лидирующее место в их структуре 
занимают глюкуроноарабиноксилан и глюкан со смешан-
ным типом связей. Следует полагать, что и в механизме 
преобразования клеточной стенки в ходе роста растяже-
нием у злаков может проявиться целый ряд особенно-
стей этого процесса по сравнению с другими цветковыми. 
Показано, что усиление роста согласуется с накоплением 
глюкана со смешанным типом связей, выполняющего 
функцию пектинов из клеточной стенки типа I [24]. Анало-
гично повышается содержание и глюкуроноарабинокси-
лана — связующего гликана первичных клеточных стенок 
злаков, а также меняется его доменная организация [25]. 
Исследования последних лет показывают, что изменение 
свойств клеточной стенки в ходе роста растяжением со-
провождается усилением экспрессии достаточно обшир-
ной группы генов. До 40 % этой группы составляют гены 
экспансинов и ксилоглюканэндотрансгликозилаз, а также 
гликозилтрансфераз, пероксидаз и ферментов синтеза 
компонентов клеточной стенки [2, 7]. В ходе роста растя-
жением значительным изменениям подвергаются и бел-
ковые профили клеточных стенок [26, 27].

Несмотря на проведение исследований с применени-
ем самых современных методов, процессы, происходя-
щие в клеточных стенках колеоптилей, в большинстве 
своем еще очень далеки от окончательной расшифровки 
и требуют дальнейшего анализа.

ВАКУОЛИЗАЦИЯ И РОЛЬ 
АКВАПОРИНОВ

Движущей силой роста является тургорное давление, 
обусловленное преимущественно внутренним осмотиче-
ским давлением в вакуолярной системе [28]. Величина 

последнего в растительных клетках обычно составляет 
от 5 до 10 атмосфер и уравновешивается механическими 
свойствами клеточных стенок [1, 29]. Накопление в вакуо-
ли осмотически активных ионов и метаболитов, таких как 
сахара, органические и аминокислоты, ионы K+ и другие 
соединения, является основой поглощения воды. Мем-
бранный потенциал, обеспечивающий транспорт этих со-
единений через тонопласт, создают две протонные пом-
пы — Н+-пирофосфатаза и Н+-АТФаза [30].

Вследствие разрыхления клеточной стенки и сохране-
ния осмотического потенциала происходит интенсивное 
поглощение воды вакуолями. Высказана точка зрения, что 
изменение свойств клеточной стенки может быть воспри-
нято как сигнал, который детектируется рецептор-подоб-
ной киназой (LRX/FER) и приводит в дальнейшем к зна-
чительному увеличению центральной вакуоли [31]. Еще 
одним сопрягающим фактором между размерами клетки 
и вакуоли могут служить белки семейства NET (Networked), 
которые обладают способностью взаимодействовать с фи-
ламентами актина и мембранами [32]. Мутанты по NET4A 
в значительной степени изменяли интенсивность вакуоли-
зации клеток в ходе роста растяжением [33].

Не вызывает сомнений, что резкое увеличение вакуоли 
сопровождается интенсивным потоком воды внутрь этого 
компартмента. Вода может проникать через клеточные 
мембраны непосредственно через фосфолипидный би-
слой [34]. Однако показано, что в этом процессе преиму-
щественно принимают участие аквапорины — трансмем-
бранные белки, отвечающие за транспорт воды [35, 36]. 
Интенсивная работа аквапоринов выявлена в составе 
плазмалеммы (PIP, plasma membrane intrinsic proteins) 
и тонопласта (TIP, tonoplast intrinsic proteins) [30, 36]. 
Это согласуется с данными об изменении гидравлической 
проводимости биологических мембран растений при мо-
дуляции количества аквапоринов, полученными с помо-
щью молекулярно-генетических методов [37, 38]. К сожа-
лению, данные о вкладе аквапоринов в рост растяжением 
клеток колеоптилей злаковых в доступной литературе от-
сутствуют. Однако косвенно такой вклад подтверждает-
ся их участием в росте органов взрослого растения [39]. 
Например, была отмечена различная динамика экспрес-
сии генов ZmTIPs по сравнению с ZmPIPs на этапе после 
прорастания [40], что может свидетельствовать о нерав-
ной представленности аквапоринов в плазмалемме и то-
нопласте в ходе удлинения клеток.

Таким образом, общее увеличение внешних размеров 
клетки в ходе роста растяжением колеоптилей сопрово-
ждается интенсивной вакуолизацией за счет увеличения 
гидростатической проницаемости ряда клеточных мембран.

РОЛЬ ПРОТОННЫХ НАСОСОВ
Столь интенсивные внутриклеточные изменения, 

происходящие в клетке при осуществлении роста рас-
тяжением, ярко демонстрируют значение систем 
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гомео статирования, к числу которых относят систему 
рН-стата. Она представляет собой сочетание элементов 
буферной емкости цитоплазмы и активности нескольких 
протонных помп, локализованных на плазмалемме и то-
нопласте [41]. Следует отметить возобновление дискус-
сии о роли протонов в качестве независимого сигнала или 
вторичного посредника при восприятии целого ряда фак-
торов [42]. Изменения pH могут быть различными по ве-
личине градиента и отличаться динамикой содержания 
ионов водорода в трех важнейших компартментах: апо-
пласте, цитозоле и вакуоли. Роль закисления апопласта 
в ходе роста корней была еще раз подтверждена в иссле-
дованиях 2023 г. [43]. Механизм этого закисления тесно 
связан с активацией работы Н+-АТФазы плазмалеммы, 
и, следовательно, его можно рассматривать в качестве 
ключевого при определении рН градиента между апопла-
стом и цитоплазмой. Дальнейший этап роста растяжением 
непосредственно связан с процессами, происходящими 
уже на границе цитозоль/вакуоль, активацией протон-
ных насосов тонопласта, к которым относят Н+-АТФазу 
и Н+-ПФазу (протонная пирофосфатаза). Именно эти три 
транспортера/фермента и составляют основу динамич-
ного рН-статирования растительной клетки. Рассмотрим 
основные свойства этих помп.

Роль Н+-АТФазы плазмалеммы
Н+-АТФазу плазмалеммы относят к семейству АТФаз 

P-типа, характеризующихся образованием фосфорили-
рованного интермедиата [30]. Она представлена одним 
белком (100 кДа). В составе фермента принято выде-
лять 10 трансмембранных доменов, которые предполо-
жительно составляют 20 % белка. Меньшая часть белка 
обращена в апопласт (10 %). Существенная доля белка 
локализована в цитоплазме (70 %), что указывает на зна-
чение именно цитоплазматической посттрансляционной 
регуляции этого фермента [44]. Н+-АТФаза плазмалеммы 
растительных клеток имеет более удлиненный С-конец, 
который выполняет регуляторную автоингибиторную 
функцию и может приводить к восьмикратному увели-
чению потребности в АТФ при сохранении числа транс-
портируемых ионов водорода [45]. У сосудистых растений, 
в том числе злаков, Н+-АТФаза плазмалеммы кодируется 
мультигенным семейством, в котором принято выделять 
5 подсемейств [46, 47]. К сожалению, до сих пор не полу-
чено данных об изменении экспрессии генов, кодирующих 
Н+-АТФазу плазмалеммы в ходе роста растяжением. Пред-
полагают, что основные регуляторные процессы связаны 
именно с посттрансляционной регуляцией [48, 30]. К чис-
лу наиболее активных механизмов относят фосфорили-
рование/дефосфорилирование аминокислотных остатков 
на С-конце, особенно остатка Thr947. Наличие фосфатной 
группы обеспечивает связывание с 14-3-3-белками и по-
следующее снижение автоингибирования [49].

В то же время, до сих пор не опровергнута идея, со-
гласно которой активность Н+-АТФазы плазмалеммы 

в ходе роста растяжением в клетках колеоптилей опос-
редована изменением числа молекул фермента в составе 
мембраны [50]. Ряд данных свидетельствует о нелинейном 
изменении активности Н+-помпы плазмалеммы [51–53]. 
Однако проведение сравнительного анализа генов, ко-
дирующих Н+-АТФазу плазмалеммы, в процессе роста 
растяжением могло бы расширить наши представления 
о механизмах регуляции данного фермента/транспортера.

Роль Н+-АТФазы тонопласта
Вакуолярная H+-АТФаза, обеспечивающая генера-

цию протонного градиента на тонопласте, представля-
ет собой АТФазу V-типа и имеет гомологию с АТФазами 
F-типа (АТФ-синтазами) хлоропластов и митохондрий [54]. 
Она представлена двумя доменами: периферическим 
надмембранным (V1) и мембранным интегральным (V0) 
[30, 55]. Суммарная масса комплекса составляет около 
800 кДа [56]. Гены, кодирующие вакуолярную H+-АТФазу, 
идентифицированы во всех секвенированых к настоящему 
времени растительных геномах. Кодирование субъединиц 
вакуолярной Н+-АТФазы может осуществляться как оди-
ночными генами, так и генными семействами. Филогене-
тический анализ позволяет сделать вывод, что различные 
субъединицы V-АТФазы, являясь структурными частями 
одного белка, эволюционировали по-разному [57, 58]. 
Выявлено наличие родо- или даже видоспецифичной 
специализации изоформ субъединиц V-АТФазы [59], что 
предполагает наличие механизмов регуляции активно-
сти фермента за счет изменения субъединичного состава 
ферментного комплекса [60]. Изменение активности фер-
мента зарегистрировано при фосфорилировании субъ-
единиц и дальнейшем взаимодействии с 14-3-3-белками, 
что указывает на сложную систему посттрансляционной 
регуляции [61].

Активность вакуолярной Н+-АТФазы зависит от боль-
шого числа факторов окружающей среды, поэтому для 
V-АТФазы высших растений было предложено особое 
название — «эко-фермент» [30, 62]. Ряд данных, хотя 
и весьма ограниченный, подтверждает значимость этого 
ферментного комплекса и в ходе онтогенеза растительной 
клетки, в том числе роста растяжением [59]. Изменение 
функциональной активности V-АТФазы в ходе роста рас-
тяжением было показано на примере клеток колеоптилей 
кукурузы [53]. С использованием протеомного анализа 
было установлено динамическое снижение количества 
субъединицы Е при остановке роста колеоптиля в ходе 
этиолированного развития [5].

Роль Н+-пирофосфатазы тонопласта
В заключение рассмотрим свойства и функции еще 

одной протонной помпы тонопласта — Н+-V-ПФазы, ис-
пользующей для генерации протонного градиента энергию 
пирофосфата [63, 64]. Данные последних лет однозначно 
указывают на физиологическое значение Н+-V-ПФазы 
[65–67]. Анализ эволюции показал расширение семейства 
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генов, кодирующих Н+-ПФазу у покрытосеменных за счет 
увеличения копийности [68]. Расширение числа предста-
вителей генного семейства, безусловно, ставит вопрос 
о специфичности их экспрессии в разных тканях и клет-
ках в зависимости от действия различных факторов. Так, 
показано, что белковая молекула Н+-ПФазы образует ро-
зетку из 16 трансмембранных спиралей. Оба конца моле-
кулы фермента (как N-, так и C-терминальные области) 
обращены в вакуоль, а активная форма представлена 
гомодимером [69]. Для пирофосфатазы характерна пост-
трансляционная модификация, в том числе с участием 
14-3-3-белков [70].

V-ПФаза присутствует в большинстве растительных 
тканей и клеток, однако количество этого фермента 
варь ирует в зависимости от ткани [71]. Сообщалось о вы-
соком накоплении мРНК и белка V-ПФазы в апикальных 
меристемах побега и примордиях листьев, клетки которых 
характеризуются высоким уровнем пирофосфата. Показа-
но также, что количество V-ПФазы в пересчете на белок 
вакуольной мембраны в 3-суточных семядолях араби-
допсиса было вдвое больше, чем в 10-суточных. Анало-
гично, наиболее высокая транспортная активность этого 
фермента была продемонстрирована в самых молодых, 
3-суточных колеоптилях кукурузы [53].

Подводя краткий итог, следует отметить, что все пе-
речисленные протонные помпы отвечают за генерацию 
электрохимического градиента ионов водорода на плаз-
малемме и тонопласте, обеспечивающего поступление 
осмотиков в клетку и вакуоль. Целый спектр косвенных 
данных указывают на то, что Н+-помпы принимают уча-
стие в регуляции интенсивности ростовых процессов, 
в том числе роста растяжением клеток злаков. Так, ра-
бота Н+-АТФазы плазмалеммы обеспечивает закисление 
клеточной стенки, способствуя увеличению эластичности 
последней. Однако данных такого рода слишком мало, 
чтобы сделать вывод о возможном перераспределении 
значимости этих трех помп в ходе роста растяжением.

РОЛЬ ГОРМОНАЛЬНОЙ РЕГУЛЯЦИИ
Приведенные выше данные неоспоримо свидетель-

ствуют не только о вовлечении в реализацию роста рас-
тяжением самых разных компонентов клетки, но и согла-
сованности процессов, происходящих на уровне ткани/
органа/организма. Накоплено достаточно большое число 
экспериментальных результатов, указывающих на роль 
гормональной системы в реализации роста растяжением, 
что позволяет предположить не только действие отдель-
ных фитогормонов, но и наличие кросс-регуляции. Уже 
длительное время известно, что рост растяжением регу-
лируется такими гормонами, как гибберелины, брассино-
стероиды, абсцизовая кислота и др. [72–74]. Тем не менее 
необходимо признать особое значение двух фитогормо-
нов в управлении ростом растяжением колеоптилей — 
это ауксин и этилен.

Ауксин
В 70-х годах прошлого столетия сформировалась точ-

ка зрения о способности фитогормона ауксина индуциро-
вать рост растяжением клеток колеоптилей злаков [3, 75]. 
Она легла в основу теории «кислого роста». Учитывая 
современные представления, эту теорию кратко мож-
но представить следующей цепью событий. Начинается 
она с активации Н+-АТФазы плазмалеммы, в резуль-
тате чего происходит закисление клеточной стенки. Это, 
в свою очередь, приводит к активации работы целого ряда 
белков клеточной стенки: ксилоглюканэндотрансгликозила-
зы/гидролазы (XTHs) [76], ингибиторов пектинметилэстераз 
(PMEIs) [77] и экспансинов [78]. Увеличение концентрации 
протонов и работа этих белков ослабляет взаимодействие 
между полисахаридами в клеточной стенке, приводя 
к увеличению расстояния между микрофибриллами цел-
люлозы. В ряде случаев снижение рН апопласта может 
достигать 4,0 [79]. Усиление работы протонного насоса 
приводит к изменению мембранного потенциала, а сле-
довательно, к активации целого ряда ионных каналов, 
в том числе для ионов K+ [80]. В результате в клетку по-
ступают осмотически активные вещества. На следующем 
этапе происходит синтез новых микрофибрилл целлюло-
зы и синтез/секреция полисахаридов и белков матрикса 
клеточной стенки и компонентов клеточной мембраны, 
совокупно заполняющих увеличивающуюся поверхность 
клетки. Движущую силу роста растяжением создают про-
тонные насосы клетки, а направление определяет ориен-
тация микрофибрилл целлюлозы.

До сих пор остается открытым вопрос о механизме ак-
тивации ауксином работы Н+-АТФазы плазмалеммы при 
внесении ауксина. Фитогормон, попадая в клетки, рецеп-
тируется с участием F-Box белка TIR1/AFB [81]. Это при-
водит к быстрой деградации Aux/IAA белков и высвобож-
дению транскрипционных факторов семейства ARF, что 
приводит к быстрой активации нескольких групп генов 
ауксин-специфичного ответа [82]. Однако транскрипци-
онной активации генов Н+-АТФазы плазмалеммы не было 
выявлено. Общепринятой в настоящее время считается 
точка зрения о роли фосфорилирования в механизме 
гормональной активации Н+-АТФазы плазмалеммы [83]. 
Показано, что ауксин инициирует активность белка се-
мейства SAUR, для которого характерно ингибирующее 
действие по отношению к PP2C.D-фосфатазе [84], что 
и приводит к возрастанию ауксин-специфичного фосфори-
лирования. Еще один механизм действия гормона может 
быть опосредован активацией ауксином киназы (TMK1), 
способной непосредственно фосфорилировать Thr947, что 
и приводит к активации Н+-АТФазы плазмалеммы и за-
кислению апопласта [85].

В то же время, все еще актуальной остается точка зре-
ния о повышении протон-транспортирующей активности 
Н+-АТФазы плазмалеммы за счет увеличения ее количе-
ства в составе мембранных белков в результате измене-
ния интенсивности экзо- и эндоцитоза [50]. В реализации 
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этого пути могут принимать участие ауксин-связываю-
щий белок 1 (АВР1), ионы Са2+ и белки семейства SNARE 
[86–88].

Дальнейшие события можно представить как ауксин-
индуцируемое увеличение эластичности клеточной стенки 
и вакуолизацию клетки за счет интенсивного поглощения 
воды [31].

Этилен
Фактически противоположный эффект на удлинение 

колеоптилей и проростков в целом оказывает фитогормон 
этилен. Хорошо известно, что он вызывает специфичные 
морфологические изменения, которые принято называть 
«тройной реакцией»: укорочение, утолщение и изгиб, что 
увеличивает механические свойства проростка при про-
растании через почвенные слои [89]. С использованием 
этой реакции на модельном объекте — проростках ара-
бидопсиса — была расшифрована основополагающая по-
следовательность рецепторно-трансдукционного каскада 
этого фитогормона [90]. Прямо противоположный процесс 
наблюдается при действии этилена на рост проростков 
риса — в этом случае регистрируется значительное уд-
линение таких ювенильных органов, как колеоптили 
и мезокотили [91]. Данный феномен позволяет предпо-
ложить, что в колеоптилях риса может существовать иной 
механизм регуляции роста растяжением под действием 
этилена.

Показано, что в колеоптилях риса этилен способ-
ствует удлинению клеток и ингибирует их расширение. 
В итоге колеоптиль становится более длинным и тонким. 
Его удлинение выталкивает кончик побега над поверх-
ностью почвы, а более тонкая верхушка ювенильного 
органа уменьшает механическое сопротивление, когда 
проростки выходят из почвы. Накопление двух белков 
этиленового каскада (OsEIL1 и OsEIL2), специфичных для 
проростков риса, приводит к активации экспрессии генов, 
участвующих в детоксикации активных форм кислоро-
да [91]. Полагают, что эти формы при действии этилена 
преимущественно накапливаются именно в верхушечной 
области ювенильного органа. Высказано предположение, 
что при этом меняются свойства клеточной стенки, так 
как меняется интенсивность экспрессии семейства генов, 
кодирующих экспансины и пероксидазы, в том числе ло-
кализованные в клеточной стенке [91].

К сожалению, сведения о возможной активации про-
тонных помп при действии этилена на удлинение клеток 
колеоптилей отсутствует. Тем не менее в литературных 
источниках представлен ряд косвенных данных, которые 
указывают на возможность регуляции экспрессии генов, 
кодирующих субъединицы вакуолярной Н+-АТФазы [30]. 
Один из механизмов влияния на степень вакуолизации 
может состоять в том, что этилен тормозит накопление 
в вакуолях органических кислот, то есть вызывает из-
менение баланса осмотически активных соединений [92]. 
Наряду с этим показано возможное ингибирующее 

действие этилена на активность аквапоринов тонопла-
ста [93]. Однако, принимая во внимание то, что действие 
этилена на клетки колеоптилей отличается от такового 
на клетки других органов, требуется проведение исследо-
ваний, которые могли бы выявить этилен-опосредованное 
участие перечисленных белков в реализации механизма 
роста растяжением именно в колеоптилях.

РОЛЬ СТРЕССОВЫХ ФАКТОРОВ
Действие внешних стрессовых факторов на рост растя-

жением достаточно разнообразен. Так, интенсивный рост 
растяжением клеток колеоптилей и мезокотилей пророст-
ков кукурузы регистрируется при этиоляции. Напротив, 
действие света приводит к быстрому ингибированию роста 
растяжением, причем эффект этот зависит от спектраль-
ного состава стимула. Показано, что действие синего све-
та было более интенсивным по сравнению с красным [7]. 
Способностью регулировать интенсивность роста растя-
жением обладали и такие стрессовые факторы, как тяже-
лые металлы, засуха, засоление и др. [94–96].

Тем самым внешние факторы преимущественно вызы-
вают ингибирование роста колеоптилей, однако отмечают 
и обратный процесс. В качестве примера такового может 
служить прорастание и первичный этап роста риса (Oryza 
sativa L.) — представителя группы полуводных растений, 
способный прорастать с глубины до 35 см [97].

Недостаток кислорода
В условиях затопления резко снижается доступность 

кислорода, что приводит к существенной смене физио-
логических и биохимических процессов, регистрируемых 
в проростках [36, 98]. Неоднократно показано, что при та-
ком типе прорастания (гипо- или аноксическом, в зависи-
мости от длительности действия затопления) прорастание 
заключается в интенсивном росте колеоптиля при прак-
тически полном прекращении роста листа и корня [99]. 
Резкое ускорение роста побегов (в том числе колеопти-
лей) относится к одной из стратегий адаптации растений 
к недостатку кислорода, а именно стратегии избегания 
(low-oxygen escape syndrome, LOES).

Получен ряд данных, что у устойчивых к затоплению 
сортов риса наблюдается более интенсивный рост рас-
тяжением клеток колеоптилей, результатом которого 
является более быстрое достижение аэробной среды 
и тем самым снабжение кислородом всего проростка 
[15, 100, 101]. Следует отметить, что программа развития 
колеоптилей при затоплении резко отличается от таковой 
в нормальных условиях (см. выше). Отмечается, что в этих 
условиях замедляется программа старения, но усилива-
ется рост растяжением [9]. Гипотеза о роли колеоптиля 
как «дыхательной трубки для плавания — шноркеля», 
которая была предложена еще в 1970-е годы [102], не-
давно получила целый ряд подтверждений [103]. Показа-
но, что при затоплении колеоптили риса могут удлиняться 
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на 6–12 мм за 24 ч [10]. Интенсивный рост растяжени-
ем продемонстрирован для клеток нижней трети коле-
оптилей риса, тогда как этот показатель значительно 
тормозился около верхушки [104]. Причем этот эффект 
усиливался с возрастом, но практически отсутствовал 
у молодых, только начинающих развитие проростков, 
в которых рост растяжением протекал почти с одинаковой 
интенсивностью по всей длине колеоптиля. В связи с этим 
не удивительно, что профиль транскрипции существенно 
отличался между этими двумя зонами колеоптиля, а так-
же у проростков разного возраста. Генетическое карти-
рование (genetic mapping analyses) выявило несколько 
(от 4 до 13) локусов количественных признаков (quantita-
tive trait loci, QTL), ассоциированных с развитием пророст-
ков риса при затоплении [105].

Показано, что процесс роста растяжением в усло-
виях затопления сопровождался усилением экспрессии 
генов, кодирующих экспансины EXPA7 и EXPA12, а так-
же генов, кодирующих пектинэстеразы [104, 106, 107]. 
Изменение уровня экспансинов, безусловно, оказыва-
ло влияние на состояние клеточной стенки при недо-
статке кислорода. Не меньшее значение может иметь 
и активация растворимых пероксидаз в условиях зато-
пления [108]. Перечисленные данные указывают на ме-
ханизмы, повышающие эластичность клеточной стенки. 
Тем не менее в условиях нормоксии основополагающим 
механизмом является закисление, достигаемое за счет 
активации работы Н+-АТФазы плазмалеммы. Может ли 
этот механизм быть реализован в колеоптилях риса при 
затоплении, остается под вопросом, так как недоста-
ток кислорода приводит к сильному энергетическому 
голоданию и, следовательно, к лимитации АТФ, энер-
гетического субстрата для работы протонной помпы 
плазмалеммы [9, 10, 104]. Для объяснения необходимого за-
кисления клеточных стенок был предложен иной механизм. 
Удлинение клеток колеоптилей возрастало в 8–16 раз при 
использовании растворов, насыщенных СО2 [109]. Однако 
и этот механизм требует дополнительного подтвержде-
ния, так как образующийся в ходе спиртового брожения 
СО2 в значительной степени выделяется из растительных 
тканей в окружающую среду [98]. Снижение уровня АТФ 
в клетках колеоптилей при прорастании в условиях зато-
пления рассматривается в качестве одной из причин сни-
жения активности Н+-АТФазы не только на плазмалемме, 
но и на тонопласте. В то же время накопление лактата 
в результате активации молочнокислого брожения приво-
дит к закислению цитоплазмы [98], а это, в свою очередь, 
напротив, будет инициировать активацию этих протонных 
насосов [110, 111]. Тем самым может наблюдаться очень 
динамичное изменение активности Н+-АТФаз, которое 
способно модифицироваться и активностью киназ/фос-
фатаз, отвечающих за фосфорилирование автоингибиру-
ющего домена Н+-АТФазы плазмалеммы, и субъединиц 
Н+-АТФазы тонопласта. В то же время активация анокси-
ческого метаболизма связана с усилением работы ряда 

ферментов, включая пируватортофосфатдикиназу (PPDK), 
в результате чего происходит накопление пирофосфата. 
Следовательно, можно предполагать активацию работы 
Н+-V-ПФазы. Следует отметить, что энергия гидролиза 
пирофосфата составляет приблизительно 60 % энер-
гии гидролиза АТФ [112]. В аэробно-выращенных про-
ростках риса дефицит кислорода приводил к активации 
Н+-V-ПФазы и стимуляции экспрессии генов, ее кодиру-
ющих [113]. В результате клетки получают возможность 
решения целого ряда проблем: выравнивание уровня 
рН цитозоля, генерация электрохимического потенциала 
на тонопласте, восстановление транспортной активно-
сти осмолитов внутрь вакуоли и создание необходимой 
движущей силы для транспорта воды [67]. К сожалению, 
прямых литературных данных об изменении роли аква-
поринов при росте растяжением клеток колеоптилей риса 
мы не обнаружили, а данные о роли аквапоринов в других 
растущих органах проростков весьма противоречивы [36]. 
Отметим, что гены, кодирующие Н+-помпы и аквапорины, 
не входят в состав выявленных QTLs, связанных с ростом 
колеоптиля, следовательно, возможны иные механизмы, 
лежащие в основе регуляции роста растяжением в усло-
виях затопления.

В связи с этим хотелось бы привести результаты ана-
лиза недавно проведенного масштабного исследования 
промотерной области генов, участвующих в обеспечении 
прорастания и роста колеоптилей проростков риса. Вы-
явлены представители нескольких семейств транскрип-
ционных факторов: MYB, bZIP, AP2/ERF, ARF, WRKY, ZnF, 
MADS-box, NAC, AS2, DOF, E2F, ARR-B и HSF [114]. Пока-
зано, что они участвуют в регуляции процессов деления, 
роста растяжением и большого числа генов углеводного 
метаболизма. Наряду с этим наиболее устойчивые к зато-
плению сорта риса характеризовались активностью таких 
транскрипционных факторов, как HY5 (bZIP), GBF3, GBF4 
и GBF5 (bZIP), DPBF-3 (bZIP), ABF2, ABI5, bHLH и BES/BZR, 
участвующих в трансдукционных каскадах фитогормонов 
этилена, ауксина, гиббереллина, абсцизовой и жасмо-
новой кислот. Тем самым получено подтверждение, что 
устойчивость к недостатку кислорода и сохранение интен-
сивного роста растяжением при затоплении определяется 
широким спектром фитогормонов [114].

Рассмотрим значение двух фитогормонов — ауксина 
и этилена — в регуляции роста растяжением в условиях 
недостатка кислорода. Значимость этих гормонов в усло-
виях нормоксии была проанализирована выше. Следует 
отметить, что роль ауксина в инициации роста растяже-
нием при затоплении достаточно долго дискутировалась. 
Например, было показано нарушение синтеза этого гормо-
на и его полярного транспорта при кислородном голодании 
риса [115]. Добавление экзогенного ауксина не приводило 
к усилению роста растяжением колеоптилей в условиях 
аноксии [116]. Тем не менее сравнительный анализ сор-
тов риса, различающихся по длине колеоптилей, пока-
зал, что эффект ауксина на рост растяжением зависит 
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от активности транспортера AUX1. Экспрессия гена, его 
кодирующего, была выше у длинноколеоптильных сортов 
риса при затоплении [117]. Наряду с этим было выявлено 
снижение экспрессии гена miR393a, которая негативно 
регулирует мРНК рецептора ауксина Transport Inhibitor 
Response 1 (TIR1), что интенсифицировало сигнальный 
каскад фитогормона [118]. Таким образом, действие аук-
сина на рост растяжением колеоптилей риса в условиях 
затопления может иметь различный по интенсивности 
эффект, зависимый как от участников ответной ростовой 
реакции, так и от исходных генетических особенностей 
анализируемого растения, заложенных способностью 
к росту растяжением. Рассматривая роль этилена, следует 
отметить, что в условиях недостатка кислорода наблюда-
ется интенсивное накопление этого газообразного фито-
гормона [109]. Это, в свою очередь, приводит к усилению 
экспрессии генов SUB1A и SNORKELs [106]. Оба относятся 
к группе транскрипционных факторов (Ethylene Responsive 
Factor of group VII, ERF-VII), отличительной особенностью 
которых является сохранение N-конца молекулы в ус-
ловиях недостатка кислорода, в результате эти факторы 
не подвергаются гидролизу и тем самым участвуют в ре-
гуляции так называемых анаэробных генов [119]. Факторы 
транскрипции SNORKELs управляют стратегией активного 
избегания затопления (LOES), при которой рост побегов 
стимулируется, а SUB1A — стратегией покоя, или ис-
тинной устойчивости к гипоксии (low-oxygen quiescence 
syndrome, LOQS), при которой рост тормозится, а адапта-
ция достигается путем изменения метаболизма [98, 119].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Подводя итог проведенному анализу, следует подчер-

кнуть многообразие защитных функций такого ювениль-
ного органа, как колеоптиль злаков. Первичной функцией 
является защита листа проростка при прорастании через 
толщу почвы. Для этого необходимо интенсивное удлине-
ние колеоптиля, которое достигается именно посредством 
роста растяжением, более экономически выгодного про-
цесса по сравнению с делением. Попадание света на про-
росток при достижении поверхности приводит к резкой 
остановке роста и запуску программы старения и смерти 
клеток колеоптиля. В этой модели рост растяжением за-
висит от закисления клеточной стенки, опосредованного 
активацией работы Н+-АТФазы плазмалеммы и индуци-
руемого фитогормоном ауксином. Изменение градиента 
ионов водорода на границах апопласт/цитоплазма и ци-
топлазма/вакуоль активно поддерживается работой двух 
Н+-АТФаз, функционирование которых полностью обе-
спечивается синтезом АТФ в условиях активного дыхания. 
Многократное увеличение длины клетки сопровождается 
вакуолизацией, что указывает на активное вовлечение 
аквапоринов плазмалеммы и тонопласта в обеспечение 
транспорта воды. С возрастом наблюдается изменение 
свойств клеток разных зон колеоптиля и их способности 

поддерживать рост растяжением. Следует отметить и роль 
фитогормона этилена, действие которого на рост колеоп-
тилей кардинально отличается от влияния других осевых 
органов. Усиление роста клеток и размягчение верхней 
части колеоптиля позволяет развивающемуся листу лег-
ко прорывать его верхушку при «выходе» на поверхность 
почвы. Следовательно, инициируя разные молекулярные 
механизмы, ауксин и этилен интенсифицируют реализа-
цию физиологической функции колеоптиля.

В случае развития стрессовых условий интенсивность 
роста растяжением корректируется. Она в значительной 
степени подавляется при действии тяжелых металлов, 
повышении температуры, развития засухи и засоления. 
Однако такой стрессовый фактор, как недостаток кис-
лорода, напротив, способен резко активировать рост 
в результате развития стратегии «избегания» (LOES). На-
блюдается этот феномен у колеоптилей риса — полувод-
ного растения, хорошо приспособленного к прорастанию 
и первичному росту в условиях затопления. При этом ме-
няется метаболизм (усиливается гликолиз и брожения), 
а резкое снижение АТФ частично компенсируется повы-
шением уровня пирофосфата, следовательно, возникают 
условия активации вакуолярной Н+-ПФазы вместо интен-
сификации работы АТФаз. Необходимые для инициации 
роста растяжением условия (закисление и последующее 
увеличение эластичности клеточных стенок, поддержание 
рН цитоплазмы, вакуолизация) достигаются совершенно 
иными механизмами. Лидирующее значение в регуляции 
роста приобретает этилен. Тем самым защитная функция 
колеоптиля претерпевает серьезные изменения в зависи-
мости от характера стрессового воздействия.

К сожалению, многие нюансы реализации роста рас-
тяжением в норме и при стрессе еще далеки от оконча-
тельного понимания. Особое внимание в последние годы 
уделяется соотнесению интенсивности роста колеоптиля 
с устойчивостью к неблагоприятным условиям. Этот па-
раметр (длина колеоптиля) можно использовать для соз-
дания особых тестовых панелей при разработке новых 
перспективных сортов риса и других растений, устойчивых 
к затоплению.
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