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Роль транспортирующих воду аквапоринов 
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АННОТАЦИЯ
В обзоре приведен анализ современных представлений о многообразии аквапоринов у покрытосеменных растений. 
Рассмотрено их строение, кодирование и разнообразие путей регуляции. Особое внимание уделено аквапоринам, от-
ветственным за транспорт воды. Приведены данные об участии различных изоформ аквапоринов в адаптации расте-
ний к абиотическим факторам, вызывающим гидратацию и дегидратацию. Достаточно подробно рассмотрены данные 
об участии аквапоринов в процессах роста и развития растений от прорастания до формирования семян. Представ-
ленные в обзоре данные указывают на основные направления исследований по расшифровке механизмов регуляции 
работы аквапоринов, основная функция которых заключается в трансмембранном переносе воды. Отмечено особое 
значение уже начатых исследований на системном транскриптомном и протеомном уровнях. Они позволят выявить 
специфичность изоформ аквапоринов, участвующих в развитии адаптационного ответа или на различных этапах раз-
вития растений.
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The role of water-transporting aquaporins 
of the PIP and TIP subfamilies in plant development 
and adaptation to stress factors
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Saint Petersburg State University, Saint Petersburg, Russia

ABSTRACT
The comparative analyses of current knowledge of the diversity of aquaporins in angiosperms are presented in the review. 
Their structure, coding, and diversity of regulatory pathways are considered. Special attention is paid to aquaporins responsible 
for water transport. Data on the participation of various aquaporins in plant adaptation to abiotic factors causing hydration and 
dehydration are presented. The participation of aquaporins in the processes of plant growth and development from germination 
to seed formation are considered in sufficient detail. The data presented in the review indicate the main directions of further 
research important for elucidation of the mechanisms involved in regulation of aquaporins, mainly responsive for transmem-
brane water transport. The special significance of the studies at the omics level — transcriptomic and proteomic is noted. 
They will allow identifying the specificity of aquaporin isoforms involved in the development of the adaptive response or 
at different stages of plant development.
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ВВЕДЕНИЕ
Основополагающее свойство живых клеток состоит 

в создании и активном поддержании градиентов ионов 
и водорастворимых биологически активных соединений 
между внутренним содержимым и окружающей средой. 
Реализация этого свойства тесно связана с избирательной 
проницаемостью для большого числа соединений, ионов 
и воды, что обусловлено свойствами биологических мем-
бран. Исследование механизмов транспорта воды имеет 
особое значение в связи с тем, что вне- и внутрикле-
точные среды являются водными. Биологические мем-
браны представляют собой липидный бислой и облада-
ют собственной пассивной проницаемостью для воды. 
Использование различных моделей показало, что интен-
сивность пассивного потока Н2О может меняться в диапа-
зоне 5–15×10–3 см/с в зависимости от липидного состава 
мембраны, асимметричности липидного бислоя и др. [1–3]. 
Однако жизнедеятельность любой клетки тесно связана 
с изменениями интенсивности потоков воды через мем-
браны (в том числе резким усилением), необходимыми 
для осморегуляции, которые невозможно полностью объ-
яснить пассивной проницаемостью липидного бислоя.

Аквапорины — обширное семейство мембранных 
транспортных белков, функционирующих как селектив-
ные каналы для транспорта воды, а также некоторых дру-
гих молекул, в том числе газов, через клеточные мембра-
ны по градиенту концентрации в обоих направлениях [4]. 
Они характеризуются высокой скоростью транспорта, 
превосходящей таковую у многих других транспортеров, 
включая ионные каналы. В ряде случаев скорость транс-
порта может достигать более миллиарда молекул воды 
в секунду [5]. Аквапорины относят к высококонсерватив-
ному семейству MIP (major intrinsic proteins, основные 
внутренние белки), представители которого обнаружены 
у всех живых организмов, кроме термофильных архей 
и ряда бактерий [6].

Наибольшее разнообразие аквапоринов характерно 
для зеленых растений (Viridiplantae), особенно для выс-
ших растений (Embryophyta). Считается, что Embryophyta 
характеризуются наибольшим числом изоформ аква-
поринов в результате произошедшей в ходе эволюции 
этого таксона полиплоидизации [7]. Значение этого фе-
номена подтверждается тем, что по крайней мере 35 % 
существующих видов цветковых являются недавними 
полиплоидами [8, 9]. Последующее сохранение такого 
большого числа генов, кодирующих эти транспортеры, 
обусловлено необходимостью эффективно регулировать 
водный гомеостаз в изменяющихся условиях окружаю-
щей среды при прикрепленном образе жизни [6, 10]. В ге-
номе арабидопсиса обнаружено 35 генов, кодирующих 
аквапорины, у риса — 33, у апельсина — 34, у кукурузы 
и сорго — по 41, у томата — 47, у банана — 50, у топо-
ля — 55, у сои — 66, у хлопчатника — 71, у рапса — 120 
[6, 11, 12].

В последние годы накоплено большое число данных 
о физиологическом значении аквапоринов не только 
в ходе развития, но и в процессе адаптации к стрессо-
вым факторам [10, 13–16]. Однако представления о меха-
низмах такового еще весьма ограничены. Данный обзор 
нацелен на сравнительный анализ основных механизмов 
вовлечения аквапоринов в процессы развития и адапта-
ции к ряду абиотических стрессовых факторов. Особое 
внимание уделено сравнению адаптации к дегидрирова-
нию и реализации процессов роста.

ИСТОРИЯ ОТКРЫТИЯ 
И КЛАССИФИКАЦИЯ АКВАПОРИНОВ

Еще в 1953 г. было выдвинуто предположение, что 
в биологических мембранах существуют специализиро-
ванные поры для транспорта воды [17], но лишь через 
17 лет данное предположение было подтверждено экспе-
риментально с использованием эритроцитов человека [18]. 
В 1988 г. был выделен, очищен и частично охарактеризо-
ван белок с молекулярной массой 28 кДа из эритроцитов 
и почечных канальцев (CHIP28, AQP1) [19]. Гены этих бел-
ков были клонированы, а их транспортная функция была 
доказана посредством гетерологичной экспрессии соот-
ветствующих генов в ооцитах Xenopus [20, 21]. В растениях 
первый представитель аквапоринов Nodulin-26 (GmNOD26) 
был обнаружен в ризобиальных клубеньках сои [22]. 
С тех пор исследования растительных аквапоринов по-
зволили достаточно детально охарактеризовать большое 
число этих мембранных транспортеров и существенно рас-
ширить представления о водном режиме.

В растениях, включая водоросли и высшие растения, 
в том числе мхи, плауны, двудольные и однодольные, 
выделяют до 8 подсемейств аквапоринов: белки плазма-
тической мембраны (plasma membrane intrinsic proteins, 
PIPs); белки тонопласта (tonoplast intrinsic proteins, TIPs); 
нодулин-26-подобные мембранные белки (NOD26-like 
intrinsic proteins, NIPs); малые оснóвные интегральные 
белки (small basic intrinsic proteins, SIPs); неохарактери-
зованные интегральные белки (uncharacterized X intrinsic 
proteins, XIPs); большие интегральные белки (large intrin-
sic proteins, LIPs); GlpF-подобные интегральные мембран-
ные белки (GlpF-like intrinsic proteins, GIPs); гибридные 
интегральные мембранные белки (hybrid intrinsic proteins, 
HIPs) [10, 23]. Белки последних двух групп встречают-
ся только у прокариотов и некоторых низших растений 
и были полностью утрачены у семенных растений, причем 
число изоформ в этих группах невелико (1–3). У зеленых 
водорослей были выявлены гомологи семейств PIP и GIP, 
отнесенные к подклассам MIP A-E [14]. На основании дан-
ных анализа 82 растений (суммарное содержание анали-
зируемых изоформ аквапоринов составило 5200) самой 
многочисленной по числу изоформ считается подсемей-
ство PIPs (1807 изоформ). Близкими по разнообразию 
изоформ являются подсемейства TIPs и NIPs [24].
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Общая схема внутриклеточной локализации аквапори-
нов у растений представлена на рис. 1. Следует отметить, 
что представители разных семейств могут быть иденти-
фицированы или предсказана их локализация в других 
клеточных мембранах независимо от первичной локали-
зации. Вопреки существовавшей точке зрения об отсут-
ствии аквапоринов в составе мембран митохондрий [14], 
последние данные протеомного анализа позволили иден-
тифицировать эти белки, предположительно относящиеся 
к подсемейству TIPs [25, 26].

Приведенная схема представляется неокончательной 
еще и в связи с тем, что распределение аквапоринов 
в клеточных мембранах может различаться в клетках 
различных тканей побега и корня, а также в зависимо-
сти от стадии развития растительного организма и воз-
действия на растение стрессовых факторов [24, 27]. Этот 
феномен достаточно хорошо известен на примере лока-
лизации и внутриклеточного перераспределения предста-
вителей подсемейств PIP- и TIP-аквапоринов.

СТРУКТУРА И ТРАНСПОРТНЫЕ 
СВОЙСТВА АКВАПОРИНОВ

Аквапорины, как и все представители суперсемей-
ства MIP, имеют следующие структурные особенности 
(рис. 2):

• наличие 6 трансмембранных альфа-спиральных до-
менов [6];

• локализация N- и C-концов в цитозоле;
• наличие 5 петель, соединяющих трансмембранные до-

мены (А–Е: причем, A, C, и E — обращены наружу, 
B и D — обращены в цитозоль).
Предполагают, что классическая структура аквапори-

нов (6 трансмембранных доменов) появилась в результате 
тандемной внутригенной дупликации кодирования белка 
с тремя трансмембранными доменами, который, возмож-
но, функционировал как гомодимер [10].

Четыре мономера аквапоринов собираются с обра-
зованием гомо- или гетеротетрамерных комплексов [4]. 
Каждый мономер комплекса функционирует как незави-
симый водный канал, активность которого определяется 
его аминокислотным составом, взаимодействием с со-
седними мономерами, посттрансляционной модификаци-
ей и действием различных сигнальных молекул [10, 27]. 
Две консервативные петли (цитоплазматическая петля B 
и наружная петля E) содержат в своем составе NPA-мотив 
(Asn-Pro-Ala), чрезвычайно важный для выполнения ак-
вапоринами их функций. Именно он определяет проницае-
мость транспортера для субстрата, в том числе для воды [4]. 
Петли B и E формируют полуспирали, которые на-
правлены внутрь мембраны и сближаются в сере-
дине с образованием поры. В точке их сближения 

Рис. 1. Клеточная локализация аквапоринов. PIP-, TIP-, NIP- и XIP-аквапорины локализуются преимущественно в плазматической 
мембране и присутствуют на всей поверхности клетки. SIP-аквапорины и некоторые NIP-аквапорины были обнаружены в мембране 
эндоплазматической сети (ЭПС). TIP-аквапорины локализуются в тонопласте — мембране вакуоли. Было предсказано, что не-
которые PIP- и TIP-аквапорины локализуются во внутренней мембране хлоропласта и мембране тилакоидов. Ряд представителей 
TIP-аквапоринов выявлен в мембранах митохондрий (МТХ)
Fig. 1. Cellular localization of aquaporins. PIP, TIP, NIP, and XIP aquaporins are localized primarily in the plasma membrane and are present 
on the entire cell surface. SIP aquaporins and some NIP aquaporins were found in the endoplasmic reticulum (ЭПС) membrane. TIP aquaporins 
are localized in the tonoplast, the vacuole membrane. Some PIP and TIP aquaporins were predicted to be localized in the inner chloroplast 
membrane and the thylakoid membrane. A number of TIP aquaporins were found in mitochondrial (МТХ) membranes

Плазматическая мембрана

Клеточная стенка

Ядро

Вакуоль

ЦитоплазмаЭПС

Пластида
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и распо ложены 2 NPA-мотива, которые, вместе с че-
тырьмя аминокислотными (АК) остатками, расположен-
ными на апопластной стороне второй (Phe81) и пятой 
(His210) трансмембранных спиралей и в пределах петли E 
(Thr, Arg; известной как ароматический/аргининовый 
фильтр — ar/R filter), участвуют в определении субстрат-
ной специфичности поры [10]. Еще одной характерной 
особенностью аквапоринов являются AEF- (Ala-Glu-Phe) 
или AEFXXT- (Ala-Glu-Phe – любая АК – любая АК-Thr) 
мотивы в N-концевом домене [6].

Приведенные данные свидетельствуют о сложной 
структуре канала, которая определяет его проницаемость. 
Несмотря на то что изначально аквапорины были охарак-
теризованы как транспортеры воды, это свойство прояв-
ляется не у всех групп растительных аквапоринов. Более 
того, внутри одного подсемейства могут наблюдаться раз-
личия в проницаемости для различных субстратов, как это 
было показано для PIP- [10], TIP- и NIP-аквапоринов [28] 

и даже для SIP- [29] и XIP-аквапоринов [30]. Особенности 
транспортной функции аквапоринов покрытосеменных 
представлены в табл. 1.

Для определения транспортных свойств аквапоринов 
в отношении тех или иных субстратов применяют сле-
дующие модельные системы: (1) изолированные ткани 
(например, листовые диски); (2) протопласты; (3) мем-
бранные везикулярные фракции, выделенные из клеток 
растений дикого типа или трансгенных растений с реком-
бинантными аквапоринами; (4) ооциты шпорцевой лягуш-
ки Xenopus; (5) дрожжевые клетки; (6) липосомы с очи-
щенными и встроенными в них белками-аквапоринами 
(протеолипосомы) или плоские липидные бислои [10, 31]. 
Однако данные, полученные для одного и того же белка 
в разных модельных системах, могут различаться [32], 
поэтому переносить результаты, полученные на протео-
липосомах, ооцитах или дрожжах, на условия in planta 
следует с осторожностью.

Рис. 2. Структура аквапорина растений. Трансмембранные домены (1–6), петли (А–Е), мотивы NPA (Asn-Pro-Ala) находятся в пет-
лях B и E. Посттрансляционная модификация возможна в результате изменения фосфорилирования, зависит от рН, ионов Са2+, 
а также присутствия активных форм кислорода (АФК). Темный элипс — ароматический/аргининовый фильтр — ar/R filter 
(по: [4], с изменениями)
Fig. 2. The structure of plant aquaporin. Transmembrane domains (1–6), loops (A–E), NPA (Asn-Pro-Ala) motifs are located in loops B and E. 
Posttranslational modification is possible as a result of changes in phosphorylation, depends on pH, Ca2+ ions, and the presence of reactive 
oxygen species (АФК). Dark ellipse — aromatic/arginine filter — ar/R filter (from [4], with alterations)

Фосфорилирование / 
дефосфорилирование

Таблица 1. Транспортные функции подсемейств аквапоринов покрытосеменных растений
Table 1. Transport functions of aquaporin subfamilies in angiosperms

Подсемейство аквапоринов Транспортная специфичность по [10]

PIP (plasma membrane intrinsic proteins) Транспорт воды, перекиси водорода, углекислого газа 
(разные функции у разных представителей подсемейства)

TIP (tonoplast intrinsic proteins) Транспорт воды, перекиси водорода, 
аммония, мочевины

NIP (Nodulin26-like intrinsic proteins)
Проницаемы для большого числа субстратов, включая как полезные, 

так и токсичные металлоиды, но слабо проницаемы для воды 
(разные функции у разных представителей подсемейства)

SIP (small basic intrinsic proteins) Слабо проницаемы для воды

XIPs (uncharacterized/X intrinsic proteins) Слабо проницаемы для воды
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КОДИРОВАНИЕ АКВАПОРИНОВ 
У РАЗНЫХ ВИДОВ РАСТЕНИЙ

Как уже было сказано выше, Viridiplantae отличаются 
большим количеством генов, кодирующих аквапорины. 
В табл. 2 представлен ряд примеров кодирования ак-
вапоринов пяти основных подсемейств у разных видов 
высших растений. Можно видеть, что число генов, ко-
дирующих аквапорины, может в значительной степени 
отличаться даже у близкородственных видов. Обращает 
на себя внимание наличие 120 генов у рапса по сравне-
нию с 35 генами у арабидопсиса. Как уже было сказано, 
предполагают, что такое увеличение числа генов является 
результатом полногеномной дупликации в ходе эволюции 
[11, 33].

Полагают, что PIP-аквапорины дивергировали на две 
высококонсервативные группы (PIP1 и PIP2) еще до воз-
никновения наземных растений, и, хотя число групп далее 
не увеличивалось, имело место существенное увеличение 
числа изоформ PIP1 и PIP2-аквапоринов [10]. TIP-аквапорины 
сформировали обособленное подсемейство только у на-
земных растений (причем TIP2, TIP3 и TIP4 представляют 
собой основные группы, тогда как TIP1 и TIP5 появляются 
у цветковых растений сестринскими группами к TIP3 и TIP2, 
соответственно). Следует отметить, что и подсемейство NIP 
отличается высокой вариабельностью представителей у раз-
ных видов. Еще один интересный феномен связан с коди-
рованием подсемейства XIP. Утрата всего подсемейства XIP 
характерна для однодольных и некоторых двудольных, на-
пример, для многих видов, принадлежащих к Brassicaceae.

Таблица 2. Кодирование аквапоринов у некоторых видов цветковых растений
Table 2. Coding of aquaporins in some species of angiosperms

Вид растения

Вс
ег

о 
ге

но
в 

AQ
P

PI
P1

PI
P2

Вс
ег

о 
PI

P
TIP

1
TIP

2
TIP

3
TIP

4
TIP

5
Вс

ег
о 

TIP
NI

P1
NI

P2
NI

P3
NI

P4
NI

P5
NI

P6
NI

P7
Вс

ег
о 

NI
P

SI
P1

SI
P2

Вс
ег

о 
SI

P
XIP

1
XIP

2
XIP

3
Вс

ег
о 

XIP

Литера-
турный 
источ-
ник*

Резуховидка Таля
Arabidopsis thaliana (L.) 
Heynh.

35 5 8 13 3 3 2 1 1 10 2 1 1 2 1 1 1 9 2 1 3 0 0 0 0 [34]

Рапс Brassica napus L. 
(canola)** 120 19 24 43 9 13 10 1 2 35 4 4 6 6 5 4 2 31 6 5 11 0 0 0 0 [11]

Брокколи Brassica oleracea L. 
var. italica 65 8 15 23 6 7 5 1 1 20 2 2 3 5 3 2 1 18 2 2 4 0 0 0 0 [35]

Хлопчатник обыкновенный 
Gossypium hirsutum L.** 71 15 13 28 14 7 0 2 0 22 3 1 0 0 2 6 0 12 7 0 7 1 0 0 1 [36]

Тополь волосистоплодный 
Populus trichocarpa Torr.& 
A.Gray ex Hook.

55 5 10 15 8 4 2 1 2 17 5 1 5 0 0 0 0 11 4 2 6 5 1 0 6 [37]

Соя культурная 
Glycine max (L.) Merr. 66 8 14 22 9 7 4 2 1 23 5 2 0 1 1 2 2 13 6 0 6 2 0 0 2 [38]

Дыня Cucumis melo L. 31 2 10 12 3 2 1 1 1 8 1 2 0 1 2 1 1 8 1 1 2 1 0 0 1 [25]

Морковь посевная Daucus 
carota subsp. sativus (Hoffm.) 
Arcang

47 6 8 14 4 5 2 1 2 14 6 1 1 2 2 1 0 13 2 2 4 2 0 0 2 [39]

Рис посевной Oryza sativa L. 33 3 8 11 2 2 2 3 1 10 4 2 3 1 0 0 0 10 1 1 2 0 0 0 0 [40]

Ячмень Hordeum vulgare L. 40 5 14 19 2 3 2 3 1 11 2 3 2 1 0 0 0 8 1 1 2 0 0 0 0 [41]

Сорго Sorghum bicolor (L.) 
Moench. 41 4 10 14 2 3 3 3 2 13 5 2 3 1 0 0 0 11 2 1 3 0 0 0 0 [42]

Кукуруза Zea mays L. 41 4 9 13 2 4 4 4 1 15 3 4 2 1 0 0 0 10 2 1 3 0 0 0 0 [12]

Примечание. Полужирным шрифтом выделено общее количество генов, кодирующих аквапорины или их подсемейства. 
*Авторы приведенных здесь статей использовали не только аминокислотные последовательности белков, но и информацию о ге-
номах и транскриптомах изучаемых растений, поэтому в таблице речь идет именно о генах, кодирующих полноразмерные белки. 
**Эволюционно молодые полиплоиды.
Note. The total number of genes encoding aquaporins or their subfamilies is shown in bold. *The authors of references cited here used 
not only the amino acid sequences of proteins, but also information about the genomes and transcriptomes of the plants studied, so the 
table specifically refers to genes encoding full-length proteins. **Evolutionarily young polyploids.
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РЕГУЛЯЦИЯ РАБОТЫ АКВАПОРИНОВ

В последние два десятилетия были проведены много-
численные исследования, в которых оценивалось изме-
нение активности растительных аквапоринов на уровне 
экспрессии генов и накопления белков в качестве адап-
тации к действию стрессовых факторов, вызывающих из-
менение водного режима [15]. Наиболее часто анализи-
руют действие факторов, приводящих к обезвоживанию 
(засуха, засоление или высокие и низкие температуры). 
Факторы, приводящие к избыточному увлажнению окру-
жающей среды для наземных растений (кратковремен-
ные стрессовые условия — затопление, или продолжи-
тельные — для высших растений, перешедших к жизни 
в водной среде), исследованы гораздо хуже, с точки зре-
ния вовлечения аквапоринов при формировании ответной 
реакции.

Перечисленные процессы сопровождаются измене-
нием потоков воды как через плазмалемму, так и через 
ряд внутриклеточных мембран. Это предположение со-
гласуется с данными об изменении паттернов экспрессии 
генов, кодирующих различные аквапорины, спектров на-
копления соответствующих белков, а также модификации 
их функциональной активности. Многочисленные данные 
свидетельствуют о формировании сложной системы ре-
гуляции на транскрипционном и на посттрансляционном 
уровнях. К механизмам, реализуемым на уровне белка, 
относят фосфорилирование и дефосфорилирование, из-
менение восстановленности белков (рис. 2), функциональ-
ную тетрамеризацию мономеров аквапоринов, а также 

интенсивность встраивания/замены различных изоформ 
аквапоринов в составе клеточных мембран [4].

Рассмотрим более подробно современные представ-
ления об этих механизмах, позволяющих регулировать 
интенсивность транспорта воды через различные мем-
браны растительной клетки.

Регуляция на транскрипционном уровне в условиях 
обезвоживания

В целом ряде исследований было показано, что экс-
прессия генов, кодирующих аквапорины, тканеспеци-
фична и сильно подвержена влиянию факторов внеш-
ней  среды, включая засуху, засоление и воздействие 
высоких/низких температур. Данные, суммированные 
в табл. 3, наглядно свидетельствуют, что исследованные 
гены, кодирующие аквапорины подсемейств PIP и TIP, 
специализирующихся на транспорте воды, в значитель-
ной степени меняют профиль экспрессии. При этом можно 
отметить, что наиболее существенным изменением отли-
чаются уровни накопления транскриптов генов аквапори-
нов семейства PIP.

Приведенные в табл. 3 данные о стресс-индуцируемом 
изменении экспрессии позволяют заключить: (1) не все 
гены аквапоринов одного подсемейства изменяют ин-
тенсивность экспрессии однонаправленно в ответ на воз-
действие стрессора; (2) транскрипционное воздействие 
одного и того же стрессора может иметь противополож-
ный эффект на накопление продуктов экспрессии в зави-
симости от исследуемого органа (в корнях или в листьях) 
и/или его возраста; (3) изменение экспрессии генов ряда 

Анализируемый ген, видовая 
и тканевая специфичность

Действующий 
фактор Как менялось обилие транскрипта Литературный 

источник

FaPIP1;2, FaPIP2;1 и FaTIP1;1 
в листьях 
Festuca arundinacea Vill.

Засуха

Экспрессия FaPIP1;2 и FaTIP1;1 снизилась у обоих анализи-
руемых генотипов (с высокой и низкой засухоустойчивостью), 
экспрессия FaPIP2;1 снизилась только у генотипа с высокой 
засухоустойчивостью

[43]Засоление
Снижение экспрессии FaPIP1;2 у генотипа с высокой 
солеустойчивостью; экспрессия FaTIP1;1 увеличилась 
у обоих генотипов

FpPIP1;2, FpPIP2;1 и FpTIP1;2 
в листьях F. pratensis Huds.

Низкие по-
ложительные 
температуры

Снижение экспрессии у обоих генотипов 
(с высокой и низкой холодоустойчивостью)

TaPIP1-1, TaPIP1-4, 
TaPIP2-26
в зоне удлинения третьего 
настоящего листа 
Triticum aestivum L.;
TaPIP1-2, PutTaPIP2-2, 
TaPIP2-2C3, TaPIP2-3C1, 
TaPIP2-4C1, TaAQP2
в зрелой зоне второго 
настоящего листа

Засоление

TaPIP2-26 — увеличение по сравнению с контролем ночью.
TaPIP1-2 — снижение по сравнению с контролем и днем, 
и ночью.
PutTaPIP2-2 — снижение по сравнению с контролем днем.
TaPIP2-3C1 — снижение по сравнению с контролем ночью.
TaPIP2-4C1 — увеличение по сравнению с контролем днем.
TaAQP2 — снижение по сравнению с контролем и днем, 
и ночью

[44]

Таблица 3. Регуляция аквапоринов на транскрипционном уровне в условиях обезвоживания
Table 3. Regulation of aquaporins at the transcriptional level under dessication stress
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Анализируемый ген, видовая 
и тканевая специфичность

Действующий 
фактор Как менялось обилие транскрипта Литературный 

источник

13 AtPIP генов 
(PIP1 — 5 генов, 
PIP2 — 8 генов) в кор-
нях и надземных частях 
Arabidopsis thaliana (L.) 
Heynh.

Засуха 
(маннитол 
250 мМ)

В надземных частях — резкое снижение экспрессии PIP1;5, 
PIP2;2, PIP2;3 и PIP2;6.
Экспрессия PIP1;1 вначале увеличилась, затем постепенно 
снизилась.
Уровень экспрессии PIP1;2, PIP2;7 и PIP2;8 вначале оставался 
на одном уровне, затем постепенно снизился.
Экспрессия PIP1;3, PIP1;4, PIP2;1 и PIP2;5 сильно увеличива-
лась как в корнях, так и в надземных частях, а экспрессия 
PIP1;5, PIP2;2, и PIP2;3 снижалась как в корнях, 
так и в надземных частях.
Уровень экспрессии PIP2;4 в корнях снизился гораздо 
сильнее, чем в надземных частях.
Уровень экспрессии PIP2;6 в корнях снизился слабее, 
чем в надземных частях.

[45]

Засоление 
(150 мМ NaCl)

В надземных частях: PIP1;2, PIP1;5 — вначале повышение, 
затем снижение экспрессии; PIP2;6 — снижение; остальные 
протестированные гены — повышение.
В корнях: PIP1;5 — снижение, остальные гены — повышение.

Низкие по-
ложительные 
температуры 

(4 °C)

В надземных частях — увеличение экспрессии PIP2;5 и PIP2;6, 
снижение экспрессии всех остальных генов. В корнях — уве-
личение экспрессии PIP1;4, PIP2;1, PIP2;5 и PIP2;6, экспрессия 
PIP2;8 сначала увеличилась, затем снизилась (в сумме без из-
менений), снижение экспрессии всех остальных генов.

12 CmPIP генов 
(PIP1 — 2 гена, PIP2 — 
10 генов) в корнях и листьях 
Cucumis melo L.

Засоление 
(50 мМ NaCl 
в растворе 
Хогланда)

В корнях: PIP2.1, PIP2.5, PIP2.6 — заметное снижение 
экспрессии.
В листьях: PIP1.1 — заметное увеличение

[46]

Воздействие 
высоких 

температур 
(40 °C)

В корнях: PIP1.1, PIP1.2, PIP2.2 — заметное увеличение, 
PIP2.1, PIP2.5, PIP2.6, PIP2.9, PIP2.10 — заметное снижение.
В листьях: PIP2.6 — заметное увеличение

8 CmTIP генов 
(TIP1 — 3 гена, TIP2 — 
3 гена, TIP3.1, TIP4.1, TIP5.1) 
в корнях и листьях C. melo

Засоление 
(50 мМ NaCl 
в растворе 
Хогланда)

В корнях: TIP1.1 — слабое увеличение экспрессии, 
TIP2.2, TIP4.1 — нет достоверных отличий от контроля, 
остальные гены — снижение

Воздействие 
высоких 

температур 
(40 °C)

В корнях: TIP1.1 — заметное увеличение экспрессии, 
остальные гены — снижение.
В листьях: TIP1.1 — заметное снижение,
TIP1.3 — заметное увеличение, TIP2.1 — увеличение

AcAQP2 (из группы PIP1) 
в корнях, луковицах 
и листьях Allium cepa L.

Засоление 
(25, 50, 75 

и 100 мМ NaCl)

В корнях — снижение для всех концентраций, кроме 75 мМ NaCl

[47]

AcAQP1 (из группы PIP2) 
в корнях, луковицах 
и листьях A. cepa

В корнях выявлено статистически достоверное снижение 
экспрессии при концентрации 100 мМ NaCl, в луковицах — 
статистически достоверное снижение для всех концентраций, 
кроме 75 мМ NaCl

AcAQP3 из группы TIP2 
в корнях, луковицах и ли-
стьях A. cepa

В листьях — снижение экспрессии для концентраций 50 
и 100 мМ NaCl, в корнях — снижение для всех концентраций, 
но наиболее заметно для 50 мМ NaCl, в луковицах — сниже-
ние для концентраций 50, 75 и 100 мМ NaCl

ZmPIP2;2 и ZmPIP2;6 
в корнях Zea mays L. Засуха Без изменений по сравнению с контролем [48]

10 PIP-генов (PIP1 — 4 гена, 
PIP2 — 6 генов) в листьях 
Brassica oleracea L. 
var. italica

Засоление PIP1–2 — увеличение экспрессии почти в три раза по сравне-
нию с листьями в контрольном варианте [49]

Окончание таблицы 3 / Table 3 (continued)
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протестированных аквапоринов имеет сложную динами-
ку во времени. Эти данные доказывают существование 
регуляции на транскрипционном уровне, но механизмы 
таковой еще далеки от своего понимания. В ближайшее 
время, очевидно, следует ожидать нового всплеска ин-
тереса к этой форме регуляции в связи с расшифровкой 
промотерных областей генов и идентификации транс-
крипционных факторов. В результате, в настоящий мо-
мент невозможно охарактеризовать закономерности 
выявленных различий и оценить, насколько изменение 
транскрипции различных аквапоринов следует отнести 
к неспецифичной или, напротив, к специфичной ответной 
реакции на воздействие стрессового фактора.

Регуляция на посттрансляционном уровне в условиях 
обезвоживания

Результаты проведенных исследований неоспоримо 
указывают на возможность регуляции активности аква-
поринов не только на уровне генов, но и на белковом 
уровне. Один из очевидных механизмов последних за-
ключается в изменении спектра изоформ аквапоринов, 
что очень хорошо сочетается с охарактеризованным 
выше изменением транскрипции генов, кодирующих ак-
вапорины. Однако возможно существование механизмов, 
приводящих к изменению активности уже имеющихся 
аквапоринов в составе тех или иных мембран. Рассмо-
трим, каковы механизмы, лежащие в основе регуляции 
работы аквапоринов на посттрансляционном уровне. 
Мембранные транспортеры, в том числе и аквапорины, 
характеризуются конформационными изменениями, что 
является одним из механизмов контроля проницаемости. 
Анализ трехмерной структуры ряда аквапоринов позволил 
сделать вывод, что воротный механизм находится в по-
стоянном динамическом равновесии, которое сдвигает-
ся в ответ на изменения внешних условий. Важную роль 
в этом ответе играют фосфорилирование, протонирование 
и связывание бивалентных катионов. Фосфорилирование 
и дефосфорилирование остатков серина и треонина ак-
вапоринов контролируется целым рядом протеинкиназ, 
что приводит к изменению третичной структуры и, в ре-
зультате, размера поры [50–53]. Особое значение для 
транспорта воды через плазматическую мембрану имеет 
фосфорилирование Ser256, по сравнению с фосфорили-
рованием Ser264 и Ser269 [54]. Еще одним механизмом 
снижения активности аквапоринов является разрушение 
дисульфидных мостиков с участием тяжелых металлов 
(ртуть, серебро) [55, 56]. Сходное действие оказывают 
и активные формы кислорода (АФК) [57]. Тем не менее 
высокий уровень АФК тормозит работу аквапоринов, 
а низкий — стимулирует [58].

Для аквапоринов выявлен еще ряд способов регуля-
ции на уровне белка. Примером одного из таких способов 
может служить изменение скорости транспорта аквапо-
ринов от места синтеза в ЭПС к соответствующим мем-
бранам [59, 60]. Этим можно, по-видимому, объяснить 

выявленное в ряде работ несоответствие между стресс-
индуцированным изменением накопления продуктов 
транскрипции и пулом кодируемых белков [61]. Механиз-
мы данного процесса окончательно неясны. В качестве 
гипотезы рассматривают возможность участия двукис-
лотных мотивов в аминокислотных последовательно-
стях PIP-аквапоринов, которые, вероятно, задейство-
ваны в механизме выхода из ЭПС. Другой возможный 
способ — за счет регуляции SNARE-белков семейства 
синтаксинов, участвующих в слиянии мембран при вези-
кулярном транспорте. Оба способа могут обусловливать 
выявленную для аквапоринов постоянную «рециклиза-
цию» между мембранами, скорость которой может ме-
няться. Помимо перераспределения между клеточными 
мембранами, аквапорины могут быть быстро удалены 
из состава соответствующих мембран при осмотическом 
и солевом стрессе, что впоследствии сокращает мем-
бранную проницаемость для воды. Полагают, что наблю-
даемый быстрый ответ частично определяется степенью 
фосфорилирования C-концевого домена [4, 10]. Таким 
образом, сложная система изменения пула аквапоринов 
в составе мембран, в том числе плазмалеммы и тонопла-
ста, опосредует динамическое равновесие их проница-
емости для воды как в нормальных условиях, так и при 
действии стрессоров [27].

Рассмотренные в этом разделе примеры неоспоримо 
указывают на множественность путей регуляции участия 
аквапоринов в ходе развития адаптационных механизмов 
растительного организма. Они реализуются на уровне как 
транскриптов, так и белка. Причем выявленные изме-
нения различаются по своей направленности и скорости 
в зависимости не только от типа стрессора, но и от рас-
сматриваемого аквапорина. К настоящему времени наи-
более изученными являются аквапорины семейства PIP, 
что, по-видимому, обусловлено большим интересом 
исследователей к данной группе за счет важности про-
ницаемости плазмалеммы для воды. В то же время эти 
данные свидетельствуют и о необходимости продолжения 
и расширения исследований, направленных на дальней-
шее выявление множественности путей регуляции актив-
ности аквапоринов на разных уровнях организации и при 
действии обезвоживания. Целесообразно дальнейшее 
повышение точности идентификации близкородственных 
генов, кодирующих аквапорины, и изоформ этих транс-
портеров. Большое значение может иметь сопоставле-
ние скорости и направленности транспорта аквапоринов 
в клетке со скоростью их синтеза/деградации.

Роль аквапоринов при затоплении и у водных 
высших растений

Большое число данных указывает на изменение спек-
тра аквапоринов и их активности при возникновении риска 
обезвоживания (засоление, засуха, высокие и низкие тем-
пературы). Однако очень мало известно о том, каким об-
разом аквапорины участвуют в развитии адаптационного 
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ответа при действии факторов, которые, ожидаемо, мог-
ли бы вызвать усиление потока воды в клетки. К тако-
вым можно отнести затопление (кратковременный ответ) 
и произрастание в водной среде вторичноводных высших 
растений (длительная адаптация).

Следует заметить, что исследования по выявлению 
роли аквапоринов при затоплении ведутся не одно де-
сятилетие, но их фокус преимущественно направлен 
на расшифровку действия на транспорт воды недостатка 
кислорода, развивающегося при затоплении. Снижение 
гидравлической проводимости представляется одним 
из первых эффектов, регистрируемых при затоплении [62]. 
Такой эффект можно объяснить быстрым снижением про-
ницаемости аквапоринов. В качестве регуляторных меха-
низмов можно рассматривать обусловленное гипоксией 
быстрое снижение рН и последующее протонирование 
остатка гистидина [63]. Еще один механизм может быть 
обусловлен накоплением АФК, рассматриваемых в ка-
честве регуляторов активности аквапоринов [57]. Одна-
ко накопленные данные не позволяют четко разделить 
действие недостатка кислорода или собственно избытка 
воды. Частично эта проблема могла бы быть решена ис-
следованием изменения активности аквапоринов в ус-
ловиях хорошо аэрируемой гидропоники. К сожалению, 
нам не удалось найти такие исследования, но некоторую 
информацию можно получить из статей, в которых при-
ведены данные о контрольных растениях, выращенных 
в гидропонике. Приведем несколько примеров.

Ранее было показано, что снижение экспрессии генов, 
кодирующих аквапорины HvPIP2;1, HvPIP2;2 и HvPIP2;5, 
сопровождается снижением поглощения воды корнями 
ячменя [64]. Однако сравнительный анализ аквапоринов 
подсемейства PIP в составе корневых волосков пророст-
ков ячменя дикого типа и мутантов brb, характеризую-
щихся полным отсутствием волосков, выращенных в ус-
ловиях гидропоники, не выявило никаких различий [65]. 
В результате был сделан вывод об отсутствии специфич-
ных для корневых волосков изоформ аквапоринов, уча-
ствующих в поглощении воды.

В качестве второго примера можно привести еще 
одно исследование, в котором сравнивали корни про-
ростков сои, произрастающих в условиях гидропоники 
(аэрируемых и гипоксических). Показано, что экспрессия 
четырех тестируемых генов, кодирующих аквапорины 
PIP2, в контроле существенно менялась, но, по мнению 
авторов, соответственно суточным ритмам [66]. Тем са-
мым в настоящее время невозможно сделать заключение 
о существовании эффекта затопления на активность ак-
вапоринов в отсутствие недостатка кислорода при кратко-
временном воздействии.

В отличие от высших растений, произрастающих на суше, 
вторичноводные высшие растения поглощают растворимые 
вещества преимущественно через листья, а не через кор-
ни [67]. Полученные данные указывают на то, что в геноме 
Zostera marina L. было идентифицировано всего 25 генов ак-
вапоринов, в том числе лишь 4 гена PIP — гораздо меньше, 
чем у наземных покрытосеменных. Можно лишь предполо-
жить, что этот феномен связан с меньшей необходимостью 
в белках, отвечающих за поглощение воды и минеральных 
элементов, при жизни в водной среде [67].

Изучение тканевой локализации и активности аква-
поринов у таких растений в настоящее время только на-
чинается. Интерпретация данных, полученных на одно-
дольных покрытосеменных из родов Zostera и Posidonia, 
осложняется тем, что эти растения произрастают в морях, 
и необходимость предотвращать чрезмерное обводнение 
тканей у них сочетается с необходимостью справляться 
с засолением (в отличие от гликофитных покрытосемен-
ных). Тем не менее данные, приведенные в табл. 4, сви-
детельствуют о большем накоплении транскриптов генов, 
кодирующих представителей PIP аквапоринов, в побегах 
в клетках апикальных меристем и эпидермисе, в то время 
как транскрипты генов TIP белков отмечены при усиле-
нии эффекта засоления и увеличении размера вакуоли. 
Данные табл. 4 свидетельствуют о важности продолже-
ния исследований, посвященных возможному изменению 
роли аквапоринов и механизмов их регуляции у водных 
растений.

Таблица 4. Аквапорины PIP и TIP у морских покрытосеменных растений
Table 4. PIP and TIP aquaporins in marine angiosperms

Вид растения Экспрессируемый ген, накапливаемый белок Литературный 
источник

Zostera marina L.

В отличие от наземных растений, экспрессия генов PIP в побегах была выше, чем 
в корнях. Специфическая экспрессия генов TIP1 и TIP5 наблюдалась в мужских цветках [67]

Показана роль PIP белков в регуляции оводненности в ходе роста, при прорастании 
семян и во время приливно-отливного цикла [68]

Posidonia oceanica (L.) 
Delile

Транскрипты PoPIP1;1 выявлены в меристематических областях апикальных мери-
стем побега и корня, эпидермальных и субэпидермальных клетках листьев и со-
судистых тканях. Транскрипты PoTIP1;1 выявлены в тканях, клетки которых имеют 
хорошо выраженную вакуоль. При воздействии повышенной солености экспрессия 
PoTIP1;1 сильно увеличилась по сравнению с PoPIP1;1

[69]

Иммунолокализация белка PoPIP1;1 на поперечном срезе листьев выявила его 
наличие в эпидермисе и в меньшей степени в сосудистых пучках и в мезофилле; 
при воздействии повышенной солености накопление данного белка усиливалось.

[70]
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РОЛЬ АКВАПОРИНОВ В ХОДЕ 
РАЗВИТИЯ РАСТИТЕЛЬНОГО 
ОРГАНИЗМА

Любая адаптация к неблагоприятным факторам 
внешней среды возникает на базе генетически детерми-
нированных программ, обеспечивающих индивидуаль-
ное развитие живого организма в нормальных условиях. 
В онтогенезе цветковых растений есть этапы, схожие 
с обезвоживанием или усиленным оводнением. Приме-
ром может послужить очень хорошо известный процесс 
дегидратации в ходе формирования семян, позволяющий 
увеличить время покоя. Столь же хорошо известны и про-
цессы, в ходе которых происходит интенсивная гидрата-
ция, приводящая к резкому увеличению объема клетки: 
прорастание семян; уникальный для растительных клеток 
рост растяжением; апикальный рост пыльцевой трубки 
и корневого волоска; изодиаметрический рост клеток, на-
блюдаемый, например, при развитии листьев. Эти процес-
сы подразумевают усиление транспортных потоков воды 
и растворенных в ней соединений через плазмалемму 
и тонопласт. Однако представленные в литературе дан-
ные о роли PIP- и TIP-белков в перечисленных процессах 
еще достаточно фрагментарны. Рассмотрим ряд примеров 
их участия на различных этапах развития, о котором сви-
детельствуют изменения транскрипционных и белковых 
профилей аквапоринов.

Аквапорины при прорастании семян
Первичным этапом развития покрытосеменных расте-

ний представляется набухание семян, предполагающее 
гидратацию эндосперма и зародыша, сопровождающуюся 
активацией метаболизма, в том числе формированием ли-
тических вакуолей [16]. На примере семян арабидопсиса 
было показано, что содержание воды возрастает с 11 % 
в сухих семенах до 82 % через 24 ч после начала прорас-
тания [71]. Отмечают, что в ходе прорастания поток воды 
усиливается и регистрируется рост растяжением клеток 
проростка, сопровождающийся вакуолизацией [72, 73].

На примере семян арабидопсиса показано, что по-
сле проклевывания начинается активная экспрессия 
генов аквапоринов, относящихся к подсемействам PIP1 
(PIP1;1, PIP1;2, PIP1;4) и PIP2 (PIP2;1, PIP2;2, PIP2;6, 
PIP2;7), а также генов тонопластных аквапоринов 
(TIP1;1, TIP1;2, TIP2;1). Сходное усиление накопления 
транскриптов генов аквапоринов PIP и TIP выявлено 
у риса, бобов и конского каштана. Участие аквапоринов 
в интенсификации поглощения воды подтверждается 
ингибиторным анализом (ионы ртути), а также иссле-
дованиями, проведенными на трансгенных растениях 
и мутантах риса, арабидопсиса и табака. Например, но-
каутные мутанты по гену OsPIP1;3 характеризовались 
резким снижением скорости прорастания и, напротив, 
повышение экспрессии этого гена усиливало процесс 
прорастания [74]. С использованием мутантов по генам 

аквапоринов TIP3 была продемонстрирована роль этих 
белков в регуляции прорастания и лежкости семян ара-
бидопсиса [75]. Тем самым четко прослеживается ин-
тенсификация транспорта воды как через плазмалемму, 
так и через тонопласт.

После наклевывания происходит формирование про-
ростков, их ювенильных органов, клетки которых растут 
преимущественно за счет роста растяжением, определя-
ющего полярность формирующегося растительного орга-
низма. Этот начальный этап развития переходит в фазу 
вегетативного роста. Рассмотрим, как при этом меняется 
роль аквапоринов.

Аквапорины и рост осевых органов
Аквапорины корня
Первичные корни образуются из зародышевых кореш-

ков в семенах. Имеются свидетельства в пользу того, что 
аквапорины PIP и TIP важны для роста клеток первичных 
корней [72]. Если аквапорины PIP определяют интенсив-
ность поступления воды извне, то белки TIP1 и TIP2 уча-
ствуют в биогенезе провакуолей и развитии литических 
вакуолей, обеспечивая перенос воды внутрь вакуолей 
в течение роста клеток корня. Эта гипотеза подтверж-
дается усилением экспрессии генов VfTIP2;1 и VfTIP2;2 
во время роста корней после прорастания у конских бо-
бов [76].

Данные о роли аквапоринов PIP и TIP в ходе даль-
нейшего развития корня представлены в табл. 5. Напри-
мер, очень подробно она была охарактеризована на про-
ростках кукурузы [77]. Показано, что спектр транскрипции 
генов ZmPIP1;1, ZmPIP1;5, ZmPIP2;1 и ZmPIP2;5 и пред-
ставленность кодируемых изоформ имеет определенную 
зональность при движении от кончика главного корня 
к зоне появления боковых корней. С использованием 
in situ гибридизации, а также иммуноцитохимических 
подходов изоформы аквапоринов были локализованы 
в различных зонах (например, коре, эпидермисе) и в за-
висимости от стадии развития корня. Наиболее полные 
исследования на данный момент представлены для риса, 
винограда (Vitis vinifera L.), кукурузы, арабидопсиса и яч-
меня. В корне кукурузы наблюдалось изменение экс-
прессии генов ZmPIP1;1, ZmPIP1;5, ZmPIP2;1 и ZmPIP2;5 
при движении от кончика главного корня к зоне по-
явления боковых корней (табл. 5) [77]. Специфичность 
распределения изоформ аквапоринов была показана 
и для зон корня проростков риса [78]. Авторы предпо-
ложили, что специфичность распределения различных 
представителей аквапоринов связана с различиями 
в механизмах межклеточного транспорта воды, а также 
с развитием аэренхимы, свойственной для гидрофитов. 
Для корней винограда было показано, что экспрессия 
генов и уровень белков VvPIP1s и VvPIP2s равномер-
но распределены в коре и сосудистой ткани в кончике 
корня, но их количество снижено в клетках коры зрелых 
зон корня [79].
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Таблица 5. Аквапорины в корнях
Table 5. Root aquaporins

Объект Экспрессируемый ген, накапливаемый белок Растение Литературный 
источник

Корень 7–8-суточных 
проростков 
(0–5 мм от кончика)

Наибольший вклад в экспрессию вносят ZmPIP1;1, ZmPIP2;1 
и ZmPIP2;6 (экспрессия последнего во всех зонах корня 
стабильно невысокая, однако именно белок ZmPIP2;6 хорошо 
детектируется)

Zea mays L. [77]

Корень 7–8-суточных 
проростков 
(5–10 мм от кончика)

Преобладает экспрессия ZmPIP1;1, ZmPIP2;1, ZmPIP2;5; 
по сравнению с кончиком усиливается экспрессия ZmPIP1;5. 
Из белков детектируются ZmPIP2;1/2;2 и в небольшом 
количестве — ZmPIP1;2 и ZmPIP2;6

Z. mays [77]

Корень 7–8-суточных 
проростков 
(10–20 мм от кончика)

Преобладает экспрессия ZmPIP1;1, ZmPIP1;2 и ZmPIP2;5, 
чуть меньше вклад ZmPIP1;5. Достигает первого максимума 
накопление белка ZmPIP1;2, также обнаруживаются белки 
ZmPIP2;1/2;2, ZmPIP2;5, ZmPIP2;6

Z. mays [77]

Корень 7–8-суточных 
проростков 
(30–40 мм от кончика)

Преобладает экспрессия ZmPIP1;5, ZmPIP2;1 и ZmPIP2;5 
и накопление белка ZmPIP2;5; белок ZmPIP1;2 присутствует 
в меньшем количестве, чем в предыдущей зоне

Z. mays [77]

Корень 7–8-суточных 
проростков 
(50–60 мм от кончика)

Преобладает экспрессия ZmPIP1;5 и ZmPIP2;5 и накопление 
белков ZmPIP1;2 (второй максимум), ZmPIP2;1/2;2, ZmPIP2;5 
и ZmPIP2;6

Z. mays [77]

Корень 7–8-суточных 
проростков 
(100–110 мм 
от кончика)

Преобладает экспрессия ZmPIP1;5 и ZmPIP2;5 и накопление 
белков ZmPIP1;2 (второй максимум), ZmPIP2;1/2;2 и ZmPIP2;5 Z. mays [77]

Корень 38-суточных 
растений, зона 4 мм 
от кончика корня

OsPIP1s, OsPIP2;1, OsPIP2;3 и OsPIP2;5 и OsTIP2;1 были локали-
зованы преимущественно в эндодерме кончика корня Oryza sativa L. [78]

Корень 38-суточных 
растений, зона 35 мм 
от кончика корня

Белки были распределены между тканями довольно равномер-
но, но их встречаемость была низкой O. sativa [78]

Корень 5-дневного про-
ростка (выше зон роста)

Активная экспрессия RsPIP1, RsPIP2 и RsTIP в сосудах 
и эндодерме, слабее — в перицикле и ксилемной паренхиме; 
в эпидермисе экспрессируется RsTIP

Raphanus sativus L. [80]

Кончик корня вино-
града

VvPIP1s и VvPIP2s распределены равномерно, но уровень экс-
прессии в 100–1000 раз больше в меристеме и зоне элонгации Vitis vinifera L. [79]

Зрелые зоны корня
Экспрессию VvPIP1-1 преимущественно наблюдали в пери-
дерме; накопление VvPIP2 было относительно равномерным 
в разных тканях корня

V. vinifera [79]

Растущие зоны корня Интенсивное накопление транскриптов генов HvPIP1;2, 
HvPIP2;2, HvPIP2;5, HvTIP1;1 и HvTIP2;3 Hordeum vulgare L. [81]

Корни проростков
Почти все из изученных PIP-аквапоринов показывали самый 
высокий уровень экспрессии в зонах быстрого удлинения кор-
ней у 4-дневных проростков, в отличие от 7-дневных

Z. mays [12]

Корневые волоски 
(в водном растворе) Экспрессия PIP2;2 не выявлена

Arabidopsis 
thaliana (L.) 

Heynh.
[82]

Корневые волоски 
растений в гидропонной 
культуре

Не выявлено различий в экспрессии (протестированы транс-
крипты генов HvPIP1;1-4, HvPIP2;1-2, HvPIP2;4-5, HvTIP1;1-2, 
HvTIP2;3) между растениями дикого типа и мутантами, в эпи-
дермисе корней которых нет корневых волосков; не выявлено 
генов аквапоринов, которые бы специфически экспрессирова-
лись в корневых волосках

H. vulgare [65]
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Сравнение зональности экспрессии генов, кодирую-
щих изоформы аквапоринов, в корнях винограда с их го-
мологами у арабидопсиса позволило заключить, что боль-
шинство изоформ аквапоринов распределялись сходным 
образом у этих двух видов. Экспрессия генов аквапори-
нов PIP была гораздо выше в кончике корня по срав-
нению с более зрелыми областями вдоль главной оси 
корня [79].

У ячменя была протестирована тканевая локализация 
накопления транскриптов генов шести изоформ аквапо-
ринов (HvPIP2;2; HvPIP2;5, HvPIP2;7, HvPIP1;2, HvTIP1;1, 
HvTIP2;3) [81]. В целом отмечено интенсивное накопление 
продуктов экспрессии генов аквапоринов в эпидермисе 
и протоксилеме. Экспрессия в эндодерме и стебле наблю-
далась в первую очередь в менее зрелых придаточных 
корнях, что подчеркивает возможную роль аквапоринов 
в регуляции радиального транспорта воды. Из всех про-
тестированных генов аквапоринов у ячменя HvTIP1;1 экс-
прессировался практически повсеместно, в то время как 
HvPIP2;5 — преимущественно в коре.

Тем самым, неоднократно была продемонстрирова-
на активность экспрессии и накопления белков аква-
поринов в наиболее молодых зонах корня, зачастую 
примыкающих к меристемам. Отметим, что клетки этих 
зон характеризуются ростом растяжением, приводящим 
к резкому увеличению длины клетки вдоль ее верти-
кальной оси. Интересным представляется, что при ином 
типе клеточного роста — верхушечном, наблюдаемом 
при образовании корневого волоска, такой прямой за-
висимости от наличия аквапоринов выявлено не было 
(табл. 5).

В ходе дальнейшего развития растения и, в том числе, 
корня все больше проявляется необходимость усиления 
поглощения воды и водных растворов, а также их транс-
порта в надземные органы. Данные ингибиторного ана-
лиза свидетельствуют о том, что вклад аквапоринов в ги-
дравлическую проводимость корней составляет до 64 % 
у арабидопсиса, 70–80 % — у пшеницы, 60–70 % — 
у кукурузы, 57 % — у томата, более 90 % — у ячменя 
[16]. При этом мутанты с нарушениями кодирования ряда 
генов PIP1 и PIP2 характеризовались 20–30 % снижением 
проницаемости. Тем не менее полагают, что вклад аква-
поринов в определение проницаемости может меняться 
в ходе развития. Так, для корней винограда было показа-
но, что в меристематической зоне и зоне растяжения она 
почти в 1000 раз больше, чем в зоне сформированного 
корня.

Приведенные данные позволяют сделать вывод, что 
роль аквапоринов подсемейств PIP1 и PIP2 существенно 
меняется в ходе развития корня. Наибольшее их разно-
образие выявляется в самых молодых растущих зонах. 
Тем не менее на данном этапе трудно предположить, 
что именно определяет выявляемую тканевую и видовую 
специфичность транскрипционных и белковых профилей 
аквапоринов.

Аквапорины побега
Интенсивные процессы роста характерны и для разви-

тия побега. Они начинаются еще на этапе формирования 
проростка (такие ювенильные органы, как гипокотиль/
эпикотиль и колеоптиль) и продолжаются при развитии 
стебля и листьев. Рост и развитие стебля, так же как 
и в случае корня, предполагают изменение интенсивности 
транспорта воды, причем и на уровне отдельных клеток, 
и на уровне всего побега. К сожалению, данных о ди-
намике представленности изоформ аквапоринов в ходе 
развития стебля значительно меньше по сравнению с та-
ковыми в корне.

Аквапорины гипокотилей и стеблей
Гипокотиль представляет собой часть зародыша, 

которая при прорастании анатомически занимает про-
межуточное положение между зародышевыми корнем 
и стеблем. Этот ювенильный орган используется в каче-
стве модельного при исследовании ряда физиологиче-
ских процессов, в том числе регуляции роста с участием 
аквапоринов. Еще в конце 1990-х годов с помощью ин-
гибиторного анализа были получены данные об участии 
аквапоринов в обеспечении поглощения воды в ходе ро-
ста клеток гипокотилей подсолнечника [83]. Причем в не-
растущих тканях гипокотилей действие ингибиторов было 
значительно слабее, что указывало на изменение вклада 
аквапоринов. Последующее изучение роста гипокотилей 
таких растений, как арабидопсис, редис посевной, клеще-
вина и др., выявило участие различных представителей 
подсемейств PIP и TIP аквапоринов. Основные результаты 
этих исследований приведены в табл. 6.

Дифференциальное накопление различных изоформ 
аквапоринов семейства PIP и TIP проиллюстрировано 
и на примере редиса [84, 85]. В гипокотилях наибольшим 
накоплением отличались мРНК RsPIP1-2 и соответствую-
щий белок. А для большинства протестированных генов 
и кодируемых белков групп RsPIP1, RsPIP2 и RsTIP2 нако-
пление было значительно слабее. В то же время накопле-
ние транскриптов и белка TIP2 было показано на примере 
гипокотилей арабидопсиса [86, 87].

Достаточно детальное исследование было проведе-
но на растущих гипокотилях клещевины [88]. В случае 
этиолированного развития в период 6–8 сут накопление 
аквапорина RcPIP2-1 соответствовало интенсивности уд-
линения гипокотилей. Торможение роста (при действии 
освещения), напротив, тормозило накопление данной 
изоформы. Выявленная зависимость не была характерна 
для остальных протестированных аквапоринов (RcTIP1-1 
и RcPIP1-1).

Аквапорины указанных семейств принимают участие 
в регуляции роста стеблей и на более поздних сроках раз-
вития растений. На примере проростков гороха посевного 
показано, что экспрессия генов аквапоринов PIP1, PIP2 
и TIP2 определялась в гипокотилях и далее продолжалась 
уже в молодых стеблях [89]. Данный эффект был свой-
ственен и на более поздних этапах развития растений, 
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стебли которых сохраняют/поддерживают возможность 
интенсивного роста. Особо следует отметить, что нако-
пление транскриптов PsPIP2;1 постепенно усиливалось 
с удлинением стебля. Экспрессия генов, кодирующих раз-
личные изоформы аквапоринов подсемейств PIP1, PIP2 
и TIP2, выявлена в стеблях двух видов злаков (щетинник 
зеленый и глубоководный рис) и льна, характеризующих-
ся ростом междоузлий (табл. 6).

Ряд данных, полученных на различных видах рас-
тений, показал, что изменение (усиление или снижение) 
экспрессии генов аквапоринов подсемейств PIP1, PIP2 
и TIP2 приводит к соответствующему изменению интен-
сивности роста гипокотилей и стеблей, а также отношения 
стебель/корень [16].

Тем самым, на транскрипционном и белковом уров-
нях продемонстрировано вовлечение аквапоринов под-
семейств PIP1, PIP2 и TIP2 в реализацию роста побегов 
как на этапе ювенильного развития, так и на этапе веге-
тативного роста.

Аквапорины колеоптиля и листа
Неотъемлемая часть побега — листья. Физиологи-

ческое развитие этих органов можно условно разделить 
на два процесса: (1) собственно рост и формирование 
листовой пластинки и (2) обеспечение процесса фотосин-
теза. Оба процесса зависят от доступности воды и ряда 

других соединений, которые могут транспортировать-
ся аквапоринами. Мы сфокусируемся преимущественно 
на процессах роста.

На самых ранних этапах развития проростка цвет-
кового растения из семядоли (первый зародышевый 
лист) формируются первые эмбриональные листья, ко-
торые затем замещаются настоящими листьями. Они 
выполняют как функцию питания, осуществляя процесс 
фотосинтеза, так и защитную функцию при прораста-
нии через слой почвы (особенно эта функция выражена 
у колеоптилей — зародышевых органов ряда одно-
дольных растений, видоизмененных из второго листа). 
Клетки семядолей характеризуются очень интенсив-
ным ростом, в реализации которого могут принимать 
участие аквапорины, что, к сожалению, подтвержде-
но лишь ограниченным числом данных. Например, при 
росте черешков семядолей и в самих семядолях ара-
бидопсиса идентифицирована экспрессия гена AtTIP1 
(γ-TIP; табл. 7) [86].

Интенсивный рост характерен и для такого ювениль-
ного органа, как колеоптиль. Для паренхимных клеток 
колеоптиля — видоизмененного листа злаков со специа-
лизированной функцией защиты — характерен рост рас-
тяжением. Исследования, проведенные на колеоптилях 
кукурузы, неоспоримо указывают на роль аквапоринов 

Таблица 6. Аквапорины в гипокотилях и стеблях
Table 6. Aquaporins in hypocotyls and stems

Объект Экспрессируемый ген, накапливаемый белок Растение Литературный 
источник

Гипокотили 6-дневных 
проростков клещевины 
обыкновенной

Наличие RcPIP2-1 коррелировало с интенсивностью роста. 
Содержание RcPIP1-1 и RcTIP1-1 не менялось Ricinus communis L. [88]

Гипокотили 4-дневных
проростков

Интенсивное накопление продуктов транскрипции 
и синтез кодируемых белков аквапоринов RsPIP1;2, 
RsPIP1;1, RsPIP1;3 и RsTIP1;1, тогда как RsPIP2;1, RsPIP2;3 
и RsTIP2;1 — слабее

Raphanus sativus L. [84, 85]

Гипокотили 6-дневных
проростков Интенсивно накапливается TIP2 (δ-TIP)

Arabidopsis 
thaliana (L.) 

Heynh.
[87]

Гипокотили 2-дневных
проростков

Активная экспрессия AtTIP1 (γ-TIP) в зоне роста; через сутки 
исчезает A. thaliana [86]

Гипокотили и стебли 
этиолированных про-
ростков (0–7 дней)

Экспрессию PsPIP1;1, PsPIP2;1 и PsTIP1;1 наблюдали все 
7 дней; экспрессия PsPIP2;1 постепенно усиливается Pisum sativum L. [89]

Молодые стебли Экспрессия SvPIP2;1 Setaria viridis (L.) 
P. Beauv. [90]

Быстрорастущие 
междоузлия

Усиленние экспрессии OsTIP1;1, OsTIP2;2, OsPIP1;1, 
OsPIP2;1, OsPIP2;2

Oryza sativa L. var. 
indica (глубоко-

водный рис)
[91]

Стебли Экспрессия генов, кодирующих аквапорины PIP1-3, PIP1-4, 
PIP1-5, PIP2-1 и PIP2-2, PIP2-4, PIP2-5, PIP2-11

Linum 
usitatissimum L. [92]

Молодые стебли Экспрессия генов, кодирующих аквапорины PIP1-1, PIP1-3, 
PIP1-6, PIP2-1 и PIP2-9, а также TIP1-8, TIP1-11, TIP2-3

Gossypium 
hirsutum L. [36]
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Таблица 7. Аквапорины в листьях и колеоптилях
Table 7. Aquaporins in leaves and coleoptiles

Объект Экспрессируемый ген, накапливаемый белок Растение Литературный 
источник

Растущие семядоли 
3–5-дневных пророст-
ков

AtTIP1 (γ-TIP) экспрессируется в черешках семядолей и в самих 
семядолях; затем в сосудистых пучках и слабее в мезофилле; 
на 5-й день экспрессия прекращается, сначала в сосудистых 
пучках

Arabidopsis 
thaliana (L.) 

Heynh.
[86]

Колеоптили проростков 
(96 ч после набухания 
семени)

Экспрессия: PIP1-1, PIP1-2, PIP1-3, PIP1-5, PIP2-1, PIP2-2, 
PIP2-3, PIP2-4, PIP2-5, PIP2-6, TIP1-1, TIP1-2 Zes mays L. [12]

Черешок листа 
5-дневного проростка

Экспрессия RsPIP1, RsPIP2 и RsTIP во всех тканях, особенно 
интенсивно — в тканях сосудистых пучков

Raphanus
sativus L. [80]

Первичный лист 
5-дневного проростка

HvTIP1 особенно интенсивно экспрессируется в зоне растяже-
ния, в полностью растянувшихся клетках — нет (как в диком 
типе, так и в мутанте)

Hordeum
vulgare L. [95]

Листья проростков 
на стадии 3-го листа

Экспрессия HvPIP1;6 в растущей зоне листа составляет до 85 % 
от суммарной PIP1. Согласуется с накоплением белков H. vulgare [96]

Молодой лист 
6-дневного проростка

AtTIP2 интенсивно экспрессируется в семядолях и молодых 
листьях A. thaliana [87]

Молодые листья 
14–16- дневных 
проростков

Экспрессия генов HvPIP1;1, HvPIP1;5, HvPIP2;2, HvPIP2;5, 
HvTIP1;1, HvTIP2;3 в зонах роста; HvPIP2;5 специфично экспрес-
сируется в мезофилле, а HvPIP1;1 и HvPIP2;2 — в эпидермисе

H. vulgare [93]

Лист (возле листового 
влагалища)

Интенсивная экспрессия ZmTIP1 в сосудистом пучке — 
в паренхиме между ксилемой и флоэмой Z. mays [97]

Молодые листья 
2-недельных растений

Экспрессия BnTIP1 и BnPIP1 в мезофилле и обкладке пучка, 
слабая — в дифференцирующихся клетках пучка

Brassica
napus L. [98]

Розеточное растение
Экспрессия AtTIP1 в растущих прилистниках и сосудистых 
пучках черешков, а также в молодых листьях; не было экс-
прессии в апексе стебля и зачатках листьев

A. thaliana [86]

Зрелые листья
Экспрессия генов, кодирующих аквапорины PIP1-1, PIP1-6, 
PIP2-1 и PIP2-9, а также TIP2-3; накопление транскриптов 
увеличивается по сравнению с молодыми листьями

Gossypium 
hirsutum L. [36]

семейства PIP (табл. 7) [12]. Показано накопление мРНК 
генов PIP1-1, PIP1-2, PIP1-3, PIP1-5, PIP2-1, PIP2-2, 
PIP2-3, PIP2-5, PIP2-6, TIP1-1, TIP1-2. Отмечено, однако, 
что интенсивность накопления большинства продуктов 
транскрипции была значительно слабее, чем в мезоко-
тилях, других ювенильных органах — частях зародыше-
вого стебля (табл. 7) [12]. К исключениям можно отнести 
PIP2-3, PIP2-6, TIP1-1 и TIP1-2.

Получены данные о роли аквапоринов указанных 
двух подсемейств и в последующем развитии листовой 
пластинки (табл. 7). В ряде работ проведено детальное 
исследование экспрессии генов аквапоринов в ходе раз-
вития листьев. Одно из таких исследований было прове-
дено на растущих листьях ячменя [93]. Из 23 проанали-
зированных генов 17 отличались накоплением продуктов 
транскрипции у молодых растущих тканей и в хорошо 
развитых фотосинтезирующих зонах. Тем не менее была 
выявлена тканевая и возрастная специализация. Семь 
из протестированных генов преимущественно экспрес-
сировались в зонах роста (табл. 7). HvPIP2;5 специфично 

экспрессировался в мезофилле, а HvPIP1;1 и HvPIP2;2 — 
в эпидермисе. В зоне удлинения листьев ячменя транскрип-
ты HvPIP1;1 и HvPIP2;5 составляли 90 % от общего числа 
транскриптов генов PIP1 и PIP2. Их ближайшие гомологи 
у кукурузы — ZmPIP1;1 и ZmPIP2;1 — так же составляли 
большую часть всех транскриптов генов PIP1 и PIP2 в зоне 
удлинения листьев кукурузы (вместе с ZmPIP2;2) [94]. 
Полученные данные о роли аквапоринов PIP не ис-
ключают значение представителей подсемейства TIP. 
В табл. 7 приведены результаты, полученные на араби-
допсисе, ячмене, кукурузе и рапсе. Усиление экспрес-
сии генов аквапоринов TIP указывает на их значение 
в вакуолизации клеток листа.

В зрелых листьях хлопчатника также отмечено нако-
пление транскриптов генов PIP1-1, PIP1-6, PIP2-1 и PIP2-9, 
а также TIP2-3, причем оно усиливалось с возрастом ли-
ста [36]. Можно предположить, что кодируемые этими ге-
нами белки принимают участие в обеспечении снабжения 
листа водой и питательными веществами, необходимыми 
для метаболических процессов.
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Значение аквапоринов подсемейств PIP1, PIP2 и TIP1, 
TIP2 было продемонстрировано и с использованием транс-
генных растений. Индуцированное в этих моделях, в том 
числе гетерологических, увеличение накопления транс-
криптов генов перечисленных подсемейств аквапоринов 
приводило к интенсификации роста листьев [16]. Таким 
образом, накоплены данные об усилении транскрипции 
генов аквапоринов подсемейств PIP1, PIP2 и TIP в ходе 
развития листа. В то же время нет четкого представле-
ния о специфичности накопления транскриптов этих ге-
нов в зависимости от возраста — на этапе ювенильного 
развития и на этапе зрелого листа, а также о тканевой 
специфичности.

Роль аквапоринов при формировании репродук-
тивных органов

Репродуктивный процесс у покрытосеменных расте-
ний можно условно разделить на несколько этапов: фор-
мирование цветочной почки, развитие цветка, процесс 
оплодотворения, формирование зародыша, развитие 
семян и плодов. Очевидно, что каждый из этапов зави-
сит от поступления воды и питательных веществ. Следо-
вательно, логично предположить участие аквапоринов 
в реа лизации перечисленных процессов. К сожалению, 
число исследований по данной тематике ограничено. 
Бóльшая их часть посвящена роли аквапоринов в фор-
мировании плодов и семян. Именно этот аспект был наи-
более интересен при подготовке данного обзора.

Тем не менее приведем ряд данных, которые раскры-
вают участие аквапоринов в ходе других этапов. Напри-
мер, показано увеличение транскрипции PpTIP1 и PpPIP2 
при развитии цветочных почек у персиковых деревьев [99]. 
Интересно, что аквапорины PIP2;2 участвуют в регуля-
ции обратимого открывания лепестков тюльпанов и го-
речавки шероховатой [100, 101]. Экспрессия NtPIP2;1, 
но не NtPIP1;1, продемонстрирована в растениях таба-
ка при прорастании пыльцы на рыльце пестика [102]. 
В пыльце арабидопсиса при формировании и последу-
ющем прорастании выявлена экспрессия генов AtTIP1;3 
и AtTIP5;1 [103, 104].

Аквапорины плодов
Рост и развитие плодов происходит благодаря деле-

нию клеток и, особенно, благодаря растяжению клеток. 
Последнее в значительной степени зависит от опосредо-
ванного аквапоринами транспорта воды через плазмалем-
му и тонопласт с последующим накоплением в вакуоли. 
Движущей силой этого потока воды является высокое ос-
мотическое давление, создаваемое накапливаемыми ме-
таболитами, в первую очередь сахарами. В табл. 8 пред-
ставлены данные об изменении уровня экспрессии генов, 
кодирующих аквапорины, в ходе развития и созревания 
плодов различных видов растений.

Одним из первых пример связи между ростом разви-
вающихся плодов и экспрессией генов аквапоринов то-
нопласта был получен на плодах арабидопсиса. Причем 

накопление продуктов транскрипции регистрировали уже 
на самых ранних этапах развития плода, в то время как 
в самом зародыше оно не было выявлено [86]. В дальней-
шем экспрессия генов аквапоринов TIP1 была продемон-
стрирована на горохе и была максимальной также в самом 
начале формирования семян [106]. Роль TIP1 была про-
демонстрирована и при развитии ягод винограда, причем 
уровень экспрессии возрастал в ходе созревания [108]. 
При формировании плодов огурца была выявлена специ-
фичная экспрессия генов CsTIP1;1, CsTIP2;1 [114].

Еще больше данных указывает на роль аквапоринов 
семейства PIP в ходе развития плодов (табл. 8). Она была 
продемонстрирована для растений фасоли, винограда, 
томата, яблока и др. Преимущественно отмечали усиле-
ние аккумуляции продуктов транскрипции генов группы 
PIP1. Установлено, что это накопление в значительной 
степени зависело от фазы созревания плодов, при завер-
шении созревания оно снижалось [109, 113, 114]. В то же 
время, профиль генов, кодирующих разные изоформы 
аквапоринов PIP1, в значительной степени различался. 
У ряда изученных растений при формировании плодов 
и их созревании была продемонстрирована экспрессия 
генов группы PIP2 [108, 110].

Тем самым, на примере формирования плодов по-
казана роль аквапоринов семейств PIP и TIP. Наиболее 
часто в исследованиях была отмечена специфическая 
экспрессия генов аквапоринов PIP1 и TIP1, которая за-
висела от фазы созревания и от интенсивности вакуоли-
зации плода.

Роль аквапоринов при формировании семян
Завершающим этапом жизненного цикла высших 

растений можно считать формирование семени. На ран-
них этапах развития семян в различных тканях отмечена 
интенсивная экспрессия генов, кодирующих аквапорины 
групп PIP1 и PIP2. В серии работ начала 2000-х годов для 
разных растений наиболее часто упоминалось накопле-
ние транскриптов аквапоринов PIP1;1, PIP1;2 и PIP2;1, 
PIP2;2, а также TIP2;1 и TIP2;2. В число этих растений 
вошли арабидопсис, соя, томат, рис и др. [115]. Увеличе-
ние числа экспрессируемых генов аквапоринов и повы-
шение интенсивности их транскрипции связывают с обе-
спечением процесса фотосинтеза, а также транспорта 
водного раствора сахарозы, что способствует развитию 
семян. Еще один аквапорин — TIP3 — рассматривают 
в качестве маркера зрелых семян [12]. Он был выявлен 
в мембранах белковых тел, берущих свое начало из ваку-
олярной системы, в клетках созревающих семян фасоли 
[116, 117]. Позже этот аквапорин был выявлен и у семян 
целого ряда растений, в том числе арабидопсиса, гороха, 
кукурузы, конского каштана и др. [115]. Однако процесс 
накопления TIP3 в мембранах белковых тел характерен 
для высыхающих ортодоксальных семян, в то время как 
в рекальцитрантных семенах (неустойчивых к дегидра-
тации, как у дуба и конского каштана), он сохранялся 
в тонопласте [13]. В то же время было показано, что 
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TIP3 может быть локализован и в плазмалемме. Было 
высказано предположение, что, при резком снижении 
содержания аквапоринов PIP1 и PIP2 при созревании, 
TIP3 частично компенсирует транспортные процессы 
на плазмалемме [118].

На более поздних этапах созревания семян, особенно 
ортодоксальных, AQP играют роль в быстром оттоке воды 
при высыхании семян [71, 75]. В сухих семенах арабидоп-
сиса найдено 11 изоформ PIP-аквапоринов, при практиче-
ски полном отсутствии накопления транскриптов соответ-
ствующих генов. В сухих семенах риса отмечена активная 
экспрессия только гена PIP2;7, тогда как для генов PIP1;1, 
PIP1;2 и PIP2;1 экспрессия была очень низкой [74].

Полученные данные указывают на то, что функцио-
нирование различных изоформ аквапоринов на разных 
стадиях развития семян приводит сначала к увеличению 
размеров семени и накоплению в нем питательных ве-
ществ, а в дальнейшем к его высыханию и развитию со-
стояния покоя. Тем самым происходит инициация разно-
направленных потоков воды через различные клеточные 
мембраны. Механизм этой инициации на сегодняшний 
день неясен.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Подводя итог обзору литературных данных, следует 

отметить, что аквапорины представляют собой доста-
точно обширную группу мембранных белков, отвечаю-
щих за проницаемость плазмалеммы и внутриклеточных 
мембран для воды и ряда других соединений. Накоплена 
обширная экспериментальная база данных, позволяющая 
судить о разнообразии механизмов регуляции их актив-
ности (от транскрипционного до посттрансляционного). 
Особый интерес представляют данные о физиологической 
роли аквапоринов — участии в реализации роста и разви-
тия растительного организма. Один из базовых процессов, 
лежащих в основе этих явлений, заключается в росте рас-
тяжением. Не вызывает сомнения участие в этом процессе 
Н+-АТФаз, локализованных на плазмалемме и тонопласте 
[119, 120]. Представленные в настоящем обзоре данные 
однозначно свидетельствуют об активном вовлечении 
и представителей аквапоринов подсемейств PIP и TIP, 
локализованных на плазмалемме и тонопласте, в реали-
зацию этого типа роста. Эти аквапорины наиболее кон-
сервативны в ходе эволюции [23]. Именно они преимуще-
ственно участвуют в регуляции интенсивности роста самых 

Таблица 8. Аквапорины плодов
Table 8. Fruit aquaporins

Объект Экспрессируемый ген, накапливаемый белок Растение Литературный 
источник

Растущий стручок
Экспрессия AtTIP1 (γ-TIP) при превращении завязи в плод; 
позднее — в створках стручков; зародыши семян не экспрес-
сируют

Arabidopsis 
thaliana (L.) 

Heynh.
[86]

Семенная кожура 
растущих
бобов

PvPIP2;3 в зоне разгрузки флоэмы участвует в поступлении 
воды из флоэмы Phaseolus vulgaris L. [105]

Перикарп растущих 
бобов (до 5 дней после 
цветения)

Максимальная экспрессия PsTIP1 (γ-TIP) у плодов наблюдается 
на 4-й день Pisum sativum L. [106]

Перикарп растущих 
ягод

Экспрессия генов аквапоринов AQ1 и AQ2 соответствовала 
периодам быстрого роста Vitis vinifera L. [107]

Созревание ягод Экспрессия генов VvTIP1;2, VvTIP1;3, VvPIP2;3 
и VvPIP2;5 увеличивалась при созревании V. vinifera [108]

Растущие плоды томата Экспрессия LePIP1;1, LePIP1;4 и LePIP1;5 Lycopersicon 
esculentum Mill. [109]

Растущие плоды 
(15 дней после цветения) Очень сильная экспрессия ScPIP2a Solanum 

chacoense Bitter [110]

Зрелые плоды 
(40 дней после цветения) Почти отсутствует экспрессия ScPIP2a S. chacoense [110]

Волокно на коробочке 
хлопчатника

Гены аквапоринов TIP экспрессируются в период 
максимального удлинения волокна

Gossypium 
hirsutum L. [111]

Растущие плоды яблок Экспрессия генов MdPIP1a и MdPIP1b Malus domestica 
Baumg. [112]

Кожура и мякоть 
созревающих яблок

Экспрессия генов MdAQP изменялась на климактерической 
стадии в зависимости от тканевой принадлежности и от сорта 
яблок

M. domestica [113]

Плоды огурца Экспрессия CsTIP1;1, CsTIP2;1 и CsPIP1;3 была специфичной 
для плодов Cucumis sativus L. [114]
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разнообразных органов растений, начиная с ювенильных 
(табл. 5–8). Кроме того, считается, что интенсивность 
транспорта воды посредством TIP в значительной степени 
превосходит таковую у PIP. Этот факт хорошо согласуется 
с ролью аквапоринов плазмалеммы и тонопласта. Первые 
отвечают за поступление воды в клетку извне, а вторые — 
за быструю транспортировку воды в вакуоль во избежание 
повреждения клетки. Такое соотношение функций очень 
эффективно обеспечивает реализацию процессов роста 
в ходе развития. Интересно, что аквапорины тех же под-
семейств участвуют и в обратном процессе — дегидрата-
ции при формировании семян. Причем ее интенсивность 
определяет лежкость формирующихся семян.

Можно предположить, что отобранный механизм 
в дальнейшем используется растениями и при адаптации 
к неблагоприятным условиям, в первую очередь связанным 
с недостатком воды: засолением, засухой, пониженными 
температурами. В табл. 3 приведены данные о роли аквапо-
ринов PIP1 и PIP2 в регуляции потоков воды через плазма-
лемму в этих условиях. «Обратный» стрессовый фактор — 
затопление, приводящий к избытку воды, — по-видимому, 
так же требует активного вовлечения аквапоринов TIP, од-
нако данные слишком ограниченны. Бóльшая часть при-
веденных в обзоре данных получена на транскрипционном 
уровне, в ряде случаев изменение экспрессии подтвержде-
но на уровне белка. Требуется детальный анализ белковых 
профилей плазмалеммы и тонопласта, так как не всегда 
учитываются разнообразие изоформ аквапоринов и мно-
жественность механизмов посттрансляционной регуляции. 
В целом, накопленные к настоящему времени данные еще 
слишком фрагментарны для того, чтобы охарактеризовать 
роль этих аквапоринов в норме и при действии стрессо-
вых факторов, обладающих способностью стимулировать 
или же, напротив, ингибировать рост, а также определять 
интенсивность адаптационных процессов.
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