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Аннотация. Мировые потери сельскохозяйственной продукции из-за дефицита воды, вероятно, более значи-
тельны, чем от других причин, вместе взятых. Причины дефицита воды у растений могут быть связаны с недо-
статком атмосферных осадков, высокой температурой воздуха и другими факторами, которые могут привести 
к снижению содержания доступной для растений воды в почве. Большинство наземных растений способно 
вступать в симбиоз с грибами арбускулярной микоризы. Такой симбиоз выполняет ключевую роль в минераль-
ном питании многих видов наземных растений. Транспорт воды в растениях, ее использование регулируются, 
в первую очередь, с участием трансмембранных белков – аквапоринов. С помощью аквапоринов растение 
может «экономить» воду, что является важным элементом стратегии адаптации растения к условиям дефици-
та воды. По некоторым сведениям, грибы арбускулярной микоризы в условиях засухи способны снижать экс-
прессию генов аквапоринов растения, тем самым уменьшая транспорт воды внутри тканей растения-хозяина, 
что приводит к ее «экономии». С другой стороны, в настоящее время в научной литературе информации о 
механизмах взаимодействия растения и грибов арбускулярной микоризы при регуляции работы аквапори-
нов недостаточно. Кроме того, имеющиеся в различных источниках сведения о работе аквапоринов у разных 
видов растений могут противоречить друг другу. Аквапорины в растениях представлены несколькими подсе-
мействами, и их число для разных видов варьирует. Изучение этого семейства транспортеров важно для пони-
мания водного транспорта в растениях и оценки влияния на него со стороны грибов арбускулярной микоризы. 
В обзоре собраны данные об истории изучения, структуре, локализации, филогении, функциях аквапоринов. 
Развитие знаний о функционировании симбиотических систем будет способствовать созданию биоудобрений 
на основе микробной биомассы для использования в сельском хозяйстве Российской Федерации.
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Abstract. Global losses of agricultural products from water scarcity could be greater than from all other causes com-
bined. Water deficiency in plants can result from insufficient precipitation, elevated air temperatures, and other fac-
tors that reduce the water available in the soil. Most terrestrial plants are able to form symbiosis with arbuscular 
mycorrhizal fungi. Arbuscular mycorrhiza plays a key role in the mineral nutrition of many terrestrial plant species. 
Water transport in plants is regulated primarily by aquaporins, transmembrane proteins. Aquaporins help plants save 
water, which is an important component of the plant’s adaptation strategy to water scarcity. Some studies suggest 
that arbuscular mycorrhizal fungi can decrease the expression of aquaporin genes in plants under drought condi-
tions, which reduces water transport within host plant tissues and conserves available water. On the other hand, there 
is little scientific evidence of the interaction mechanisms between plants and arbuscular mycorrhizal fungi during 
aquaporin regulation. In addition, the information in different sources on the aquaporin functions in different plant 
species may be contradictory. Plant aquaporins are represented by several subfamilies; their number varies for differ-
ent species. A more comprehensive study of these transporters can enhance our understanding of water transport in 
plants and assess how arbuscular mycorrhizal fungi can influence it. This review contains data on the history of studies 
of the structure, localization, phylogeny, and functions of aquaporins. Advancing the study of the symbiotic system 
functioning may contribute to the development of biofertilizers based on soil microorganisms for agricultural uses in 
the Russian Federation.
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Введение 
Стрессовые условия при засухе влияют на жизнь рас-
тений во многих аспектах. Например, при нехватке воды 
снижается скорость поступления питательных веществ 
в растение из почвы, что влияет на рост биомассы и от-
ражается на урожайности сельскохозяйственных культур 
(Ahanger, Agarwal, 2017). В транспорте воды в растении 
участвуют белки из семейства аквапоринов (AQP). Это 
семейство является составной частью более крупного се­
мейства MIP (major intrinsic proteins) (Nielsen et al., 2002; 
Zhou Y., MacKinnon, 2003). Семейство MIP названо по 
первому открытому транспортеру воды, найденному в во­
локнах хрусталика млекопитающих, в том числе и чело-
века (впоследствии назван «Аквапорин 0» – Aquaporin 0). 
Аквапорины представлены интегральными мембранны­
ми белками, которые формируют трансмембранные поры 
в клетках. В ходе геномного исследования семейства 
AQP у ряда растений (24 вида, включая водоросли, мхи, 
плауновидные, двудольные и однодольные) аквапорины 
были разделены на восемь подсемейств с эволюционным 
развитием, от LIP (большие внутренние белки, обнаружен-
ные у диатомовых водорослей) к TIP (интегральные белки 
тонопласта) (Hussain et al., 2020). Пять из восьми под-
семейств MIP встречаются у семенных растений, вклю­
чая однодольные и двудольные: интегральные белки 
плазматической мембраны (PIP), белки тонопласта (TIP), 
интегральные нодулин-26-подобные белки (NIP), малые 
основные интегральные белки (SIP) и неохарактеризован-
ные интегральные белки (XIP) (Danielson, Johanson, 2008). 
Гибридные внутренние белки (HIP) и GLpF-подобные 
внутренние белки (GIP) встречаются только у мхов 
(Abascal et al., 2014; Singh et al., 2020). 

Известно, что грибы арбускулярной микоризы (АМГ) 
способствуют поглощению растением-хозяином ряда пи-
тательных веществ (в основном фосфора), нормализуют 
водный баланс растения, а также регулируют водный 
транспорт (Schachtman et al., 1998; Huey et al., 2020). При 
этом в растениях при микоризации меняется регуляция 
генов AQP. При арбускулярно-микоризном (АМ) симбиозе 
кортикальные клетки корня создают периарбускулярную 
мембрану, окутывающую каждую арбускулу АМ-гриба, 
тем самым отделяя гриб от цитоплазмы растения. Этот 
процесс устанавливает симбиоз между растениями и 
грибами, помогая растению-хозяину получать воду, пи-
тательные вещества и улучшая его устойчивость к засухе 
(Kakouridis et al., 2022). В консорциуме с другими микро-
организмами арбускулярная микориза потенциально мо- 
жет вытеснить классические химические удобрения, ока­
зывающие негативное влияние на экосистемы, а также 
уменьшать деградацию земель, вызванную в том числе 
засухой (Kuila, Ghosh, 2022; Seka et al., 2022). Существует 
гипотеза о том, что снижение экспрессии аквапоринов при 
недостатке воды может быть способом минимизации ее 
потерь (Quiroga et al., 2017). Настоящий обзор направлен 
на раскрытие вопросов влияния АМ на водообмен рас-
тений, участия семейства AQP в устойчивости растений 
к засухе. 

История изучения и структура аквапоринов
Транспорт воды в растении опосредуется тремя путями: 
апопластическим, симпластическим и трансмембранным. 

Последний путь осуществляется с участием аквапори-
нов, присутствующих на биологических мембранах и 
образующих каналы (Singh et al., 2020). Такие каналы 
обеспечивают движение воды двунаправленно (Chrispeels, 
Agre, 1994). 

История открытия аквапоринов началась в 1980-х годах, 
когда исследователи изучали механизмы транспорта воды 
через клеточные мембраны. В 1988 г. Питер Агре (Peter 
Agre) из университета Джона Хопкинса начал изучать 
белки красных кровяных телец. Он обнаружил белок, 
который связывался с антителами против гликофорина. 
Этот белок был назван CHIP28 (белок каналов воды) 
(Agre et al., 1993). 

Несмотря на то что основная концепция о движении 
воды через биологическую мембрану была сформирова-
на в начале 1950-х годов, первый водный канал CHIP28 
был обнаружен лишь в 1992 г. Г.М. Престоном (Preston et 
al., 1992) в эритроцитах человека и назван впоследствии 
«аквапорин-1» (AQP-1). Позже аналогичный белок был 
также идентифицирован в Escherichia coli и назван «ак-
ваглицеропорин» (GLP-F). 

В 1992 г. П. Агре и его коллеги клонировали ген AQP1 
и определили его структуру. AQP1 представляет собой 
трансмембранный белок с четырьмя трансмембранными 
доменами, образующими узкий канал, через который мо­
гут передвигаться молекулы воды (Agre et al., 1993). Пер­
вым зарегистрированным растительным аквапорином 
стал трансмембранный белок AtTIP1;1, обнаруженный на 
вакуолярной мембране у Arabidopsis thaliana (Maurel et al., 
1993). Уже в 1999 г. белки MIP насчитывали 150 предста-
вителей, которые были идентифицированы на клеточных 
мембранах организмов, начиная с бактерий и заканчивая 
человеком (Lagrée et al., 1999). На сегодняшний день 
открыто более 7541 гомолога MIP у 484 видов эукариот 
(Irisarri et al., 2024). Подтверждено, что белки семейства 
MIP локализованы на клеточных мембранах всех живых 
организмов. Плазматические и внутренние мембраны, а 
также вирусные оболочки являются ключевыми локали-
зациями MIP. С 2003 г., благодаря вручению Нобелевской 
премии П. Агре за открытие аквапоринов и Р. Маккин­
нону за открытие трехмерной молекулярной структуры 
бактериального калиевого канала и раскрытие природы 
его селективности, человечеству стало широко известно 
о семействе белков AQP (Knepper, Nielsen, 2004). Это от-
крытие показало, как вода может быстро и эффективно 
проходить через клеточные мембраны, несмотря на их 
гидрофобную природу. 

Участие аквапоринов в схеме поглощения и транспор-
тировки воды микоризованными растениями изучается 
с 1997 г. В ходе начальных исследований была выявлена 
экспрессия генов аквапоринов подсемейства TIP у лю-
церны (Medicago truncatula) и петрушки (Petroselinum 
crispum), инокулированных АМ-грибами. Анализ транс-
портных свойств впервые был проведен на примере 
MtAQP1 (Krajinski et al., 2000). Считается, что первый 
AQP AM-гриба в Rhizophagus irregularis, RiAQP1, был 
открыт в 2009 г. RiAQP1 дифференциально экспрессиро-
вался во время стресса от холода и засухи в корнях рас-
тения-хозяина (Aroca et al., 2009). На сегодняшний день 
в области генетики, биотехнологии, медицины, сельского 
хозяйства отечественными и зарубежными учеными ак-

https://apsjournals.apsnet.org/doi/full/10.1094/MPMI-04-23-0038-R?rfr_dat=cr_pub++0pubmed&url_ver=Z39.88-2003&rfr_id=ori%3Arid%3Acrossref.org#b3
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тивно продолжаются исследования по изучению функций 
аквапоринов в различных тканях и органах. 

Все представители семейства аквапоринов растений 
имеют сходную структуру. Она представляет собой тетра­
мер, состоящий из мономеров, каждый из которых имеет 
шесть трансмембранных доменов (1–6) и пять соедини-
тельных петель (А–Е), локализованных на внутри- (В, D) 
или внецитозольной (А, С, Е) стороне мембраны. Петли 
A и D имеют последовательность аспарагин-пролин-ала-
нин (мотив NPA) и складываются в виде гидрофобных 
α-спиралей. Каждая из последовательностей NPA на-
правлена в центр поры AQP. Последовательности спо-
собствуют сужению центральной поры и в сочетании с 
дипольным моментом двух α-спиралей, охватывающих 
мембрану, предотвращают проникновение протонов (H+) 
(см. рисунок).

Оба конца, N и C, аквапоринов обращены к цитоплаз-
матической стороне мембраны, и с их помощью осущест-
вляется специфическая регуляция активности аквапорина. 
Кроме того, четыре консервативные последовательности 
образуют рядом с внецитозольным устьем поры типичную 
ароматическую аргининовую перетяжку, функционирую­
щую как основной селективный фильтр (Hussain et al., 
2020). Активность аквапорина контролируется посттранс­
ляционными модификациями (фосфорилированием и 
метилированием), pH, Ca2+, взаимодействиями между мо­
номерами аквапоринов, в то время как субстратная спе­
цифичность AQP регулируется его строением (Wang Y. 
et al., 2020). 

Филогения и подсемейства аквапоринов
Гены семейства MIP, в том числе аквапорины, у растений 
характеризуются большим количеством изоформ по срав-
нению с животными, так как растительные клетки более 
компартментализованы. AQP в растениях отличаются 
не только по видам, но и по субклеточной локализации, 
водопроводимости растворенных веществ и функциям 
(Chaumont, Tyerman, 2014; Afzal et al., 2016). 

Исходя из структурных особенностей и функциональ-
ного разнообразия AQP-белки, можно условно разделить 
на четыре подсемейства. Первое подсемейство функцио­
нирует как водопроницаемый канал и называется клас-
сическим AQP-белком (C-AQP). Следующее подсемей­
ство – акваглицеропорины (AQGP) – транспортируют гли-
церин. В третье подсемейство включены белки с сильно 
деградировавшими мотивами NPA, функции которых до 
сих пор не изучены. Это подсемейство названо суперак-
вапоринами или субклеточными аквапоринами (SAQP). 
Его представители могут участвовать в трансмембранном 
переносе аммиака и некоторых других молекул. Это под-
семейство называется “AQP-8” (Jia, Liu, 2020). 

У модельных растений семейство аквапоринов пред-
ставлено разным количеством транспортеров: Avena sa­
tiva имеет 45 генов AQP, A. thaliana – 38, Solanum lyco­
persicum – 47, Physcomitrella patens – 35, Gossypium 
hirsutum – 74, Zea mays – 41, Oryza sativa – 33, Populus 
trichocarpa – 54, Glycine max – 66 AQP. У рапса (Brassica 
napus) обнаружено наибольшее количество AQP – 121, из 
них: PIP – 43, TIP – 35, NIP – 32 и SIP – 11 (Hussain et al., 
2020; Zhou X. et al., 2024). 

Схема структуры белка аквапорина, согласно (Kapilan et al., 2018) с изменениями. 
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У широко известного модельного растения M. trunca­
tula было выявлено 46 предполагаемых локусов, коди­
рующих гены из пяти подсемейств аквапоринов: 10 PIP, 
12 TIP, 18 NIP, 4 SIP и 2 XIP. Первые четыре подсемейства 
были далее разделены на 2 (PIP1-PIP2), 5 (TIP1-TIP5), 
7 (NIP1-NIP7) и 2 (SIP1-SIP2) подгруппы соответственно, 
подсемейство XIP имело одну подгруппу с двумя пред­
ставителями (Min et al., 2019). Подсемейство PIP-аква­
поринов разделено на две подгруппы, PIP1 и PIP2. Раз-
личия между этими двумя подгруппами заключаются в 
водопроводимости этих белков, а также PIP1 имеют бо­
лее длинные N-концевые, но более короткие C-концевые 
хвосты по сравнению с PIP2 (C-концевые концы имеют 
дополнительный участок из 4–10 аминокислот, располо-
женный в первой экстрацитозольной петле). PIP1 и PIP2 
имеют 5 и 8 изоформ соответственно. Эти две подгруппы 
взаимодействуют путем гетероолигомеризации, при кото-
рой два мономера PIP2 образуют гетеротетрамеры с двумя 
мономерами PIP1 (Wang Y. et al., 2020). 

Аквапорины подсемейства TIP в сравнении с PIP имеют 
больше изоформ и разделяются на пять подгрупп белков. 
Так, для P. trichocarpa показано, что среди 55 последо-
вательностей белка MIP присутствует 17 TIP (Kapilan et 
al., 2018). У Cicer arietinum L. все TIP филогенетически 
разделены на 14 подгрупп. В результате построения фи­
логенетического древа отмечено, что из 21 ветви только 
4 – межвидовые, остальные – внутривидовые. В связи с 
этим расширяется их функциональность для видов рас-
тений (Hussain et al., 2020). 

Белки NIP у растений имеют также много изоформ и 
делятся на пять подгрупп. Подгруппы NIP встречаются 
у всех высших растений, при этом NIP3 наблюдается в 
основном у однодольных (Lu et al., 2018). В частности, 
у тополя (P. trichocarpa) открыто 11 NIP (Gupta, Sankara- 
ramakrishnan, 2009). NIP обнаружены у G. max, C. arieti­
num и Phaseolus vulgaris в связи с симбиозом с азотфик­
сирующими бактериями. Последовательности NIP значи-
тельно различаются как внутри вида, так и между видами 
(Hussain at al., 2020). Большинство белков NIP имеют сход-
ство с белком нодулином-26, который экспрессируется на 
мембране симбиосомы, когда корень бобового растения 
заражается ризобактериями (Kapilan et al., 2018).

Белки SIP небольшие, как и TIP. Основная причина их 
небольшого размера – очень короткая цитозольная N-кон­
цевая область по сравнению с другими AQP растений. 
На основе мотива NPA SIP1 делится на SIP1;1 и SIP1;2. 
Различные изоформы SIP-белков могут иметь  разную 
водопроводимость для растворенных веществ (Kapilan 
et al., 2018).

Первая идентификация сравнительно недавно откры­
того подсемейства XIP была проведена у горного хлоп-
чатника (G. hirsutum) в 2010 г. (Park et al., 2010). Известно 
19 представителей XIP, в том числе 5 XIP у P. trichocarpa. 
Остальные 10 представителей XIP были описаны у дру-
гих двудольных растений, 3 – у мхов и 1 – у простейших. 
Гомологи XIP отсутствовали у однодольных растений. 
Анализ экспрессии у P. trichocarpa показывает, что XIP 
у тополя не демонстрируют какого-либо обилия ткане-
специфичных транскриптов (Gupta, Sankararamakrishnan, 
2009; Kapilan et al., 2018). 

Большое количество изоформ AQP в пределах под-
семейств может способствовать расширению функций 
транспортеров и адаптации растений к изменяющимся 
условиям. Анализ молекулярной структуры AQP M. trun­
catula показал, что среди аквапоринов у 7 генов (15.2 %) 
выявляется тандемная дупликация, а у 10 генов (21.7 %) – 
сегментированная (Min et al., 2019). Соответственно, на­
личие большого количества изоформ и отдельных под-
групп различных подсемейств аквапоринов указывает на 
их высокую значимость для живых организмов. 

Локализация и функции  
аквапоринов растений
В работе (Maurel et al., 2015) показано, что некоторые 
члены суперсемейства MIP, включая аквапорины, поми-
мо воды, также могут транспортировать через мембраны 
глицерин, углекислый газ, мочевину, аммиак, перекись 
водорода, бор, кремний, мышьяк, антимонит, молочную 
кислоту и кислород. Некоторые AQP способны проводить 
одновалентные катионы (Byrt et al., 2017). Аквапорины 
могут участвовать в передаче сигналов гормонов, таких 
как ауксин, гиббереллины, этилен и абсцизовая кислота 
(АБК) в растениях (Wang C. et al., 2016). Локализация и 
функции подсемейств аквапоринов указаны в таблице. 

Известно, что высшие растения эволюционировали с 
особенно высокой степенью субклеточной компартмента-
лизации. В связи с чем, в отличие от животных, раститель-
ные аквапорины демонстрируют более широкий спектр 
субклеточных локализаций (на плазматической мембране, 
тонопласте, хлоропласте, эндоплазматическом ретику-
луме, аппарате Гольджи и митохондриях), при этом AQP 
способны одновременно иметь локализацию в различных 
клетках и на разных мембранах. Представители одного и 
того же подсемейства могут иметь разные субклеточные 
локализации (Zhou X. et al., 2024).

Белки PIP в основном локализуются на плазматической 
мембране, как правило, в тканях, характеризующихся вы-
соким транспортом воды, например в проводящих тканях 
(Yaneff et al., 2014). У A. sativa транспортеры PIP обнару-
жены и на эндоплазматическом ретикулуме (Zhou X. et 
al., 2024). Транспортеры подгруппы PIP1 обычно имеют 
локализацию на плазматической мембране (Kaldenhoff,  
Fischer, 2006) и обладают низкой водопропроводимостью 
(Kapilan et al., 2018). Часть белков PIP1 не способна дей­
ствовать независимо, и они должны образовывать гете-
ротетрамеры с мономерами PIP2, чтобы иметь возмож­
ность увеличивать водопроводимость (Schuurmans et al., 
2003). У растений табака (Nicotiana tabacum) снижение 
уровня экспрессии NtAQP1, члена семейства PIP1, вы-
зывало снижение транспорта воды в корнях. У гороха 
(Lathyrus oleraceus) было продемонстрировано, что PIP1 
играют важную роль при снабжении семян водой (Kal­
denhoff, Fischer, 2006). 

Некоторые исследователи отмечают дополнительную 
функцию подгруппы PIP1 в растительных клетках, за-
ключающуюся в способности транспортировать CO2 
(Kapilan et al., 2018). Повышенная экспрессия OsPIP2;7 
в рисе улучшает выживаемость риса в условиях низко-
температурного стресса и влияет на уровни экспрессии 
других генов AQP в рисе (Zhou X. et al., 2024). 
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Считается, что подгруппы PIP1 и PIP2, как правило, ло-
кализованы почти во всех частях растения, включая корни 
и листья (Maurel et al., 2015). Аквапорины подсемейства 
PIP2 более эффективны в качестве водных каналов, чем 
представители группы PIP1, и различные изоформы PIP2 
считаются основными транспортерами воды через клеточ-
ную мембрану (Kaldenhoff, Fischer, 2006). Паттерны экс-
прессии гена AQP у A. thaliana существенно отличались 
при стрессе от засухи (например, экспрессия AtPIP2;1 
и AtPIP2;2 снижалась при стрессе). Анализ экспрессии 
OsPIP1 у риса в условиях засушливого стресса показал, 
что экспрессия этих двух генов была повышена, тогда как 
экспрессия всех генов OsPIP2s была снижена. Эти резуль-
таты указывают на то, что экспрессия AQP в растениях 
при засухе регулируется сложной сигнальной сетью, а 
механизм регуляции AQP в устойчивости растений к за-
сухе требует дальнейшего изучения (Zhou X. et al., 2024).

Белки TIP локализованы на вакуолярных мембранах 
(Johnson et al., 1990). Пять подгрупп аквапоринов TIP 
(у арабидопсиса, кукурузы и риса) расположены в тоно­
пластах, но некоторые изоформы TIP обнаружены и на 
плазматической мембране клеток. У овса семь представи­
телей TIP локализованы в цитоплазме и пять – на вакуолях 
(Zhou X. et al., 2024). Из-за высокой концентрации аквапо-
ринов на вакуолярных мембранах водопроницаемость то-
нопласта считается намного выше, чем у плазматической 
мембраны. Это способствует поддержанию тургорного 
давления внутри клетки (Luo et al., 2022). Известно, что 
TIP, помимо функции переноса воды, участвуют в транс-
порте мочевины, глицерина и аммиака, а также в реакции 
растения на абиотический стресс (Loque et al., 2005). Неко-
торые изоформы TIP показывают важную роль в реакции 
растения на засуху. В работе A. Lopez-Zaplana с коллега­
ми отмечено присутствие TIP на мембранах митохондрий 
(Lopez-Zaplana et al., 2020). Считается, что изоформы TIP1 
и TIP2 экспрессируются в тканях вегетативных органов 
растений, изоформы TIP3 экспрессируются в семенах, а 

изоформы TIP5 связаны с пыльцевыми зернами (Hussain 
et al., 2020). TIP являются высокоспецифичным подсе-
мейством и могут выполнять разнообразные функции у 
разных видов растений. 

Интегральные нодулин-26-подобные белки, NIP, впер­
вые были идентифицированы в перибактериоидной мем­
бране клубеньков сои (G. max). Например, GmNOD26 
стал первым описанным белком NIP (Fortin et al., 1987). 
Предполагается, что белки подсемейства NIP участвуют в 
обмене метаболитами между растением-хозяином и сим-
бионтом (Kruse et al., 2006). Хотя продукт гена GmNOD26 
локализовался исключительно в перибактериоидной мем­
бране азотфиксирующих симбиотических клубеньков бо­
бовых, NOD26-подобные белки (NIP), образующие третье 
подсемейство, также могут встречаться у видов растений, 
не относящихся к бобовым, у которых они локализуются 
на плазматической мембране (Ma et al., 2006) или мем-
бране ЭПР (Mizutani et al., 2006). 

Таким образом, NIP широко распространены не только 
у бобовых растений (образующих бобово-ризобиальный 
симбиоз), что указывает на то, что они могут работать в 
отсутствие симбиотических отношений (Wayne, Tazawa, 
1990). Например, в работе X. Zhou с коллегами показано, 
что у A. sativa L. ген подсемейства NIP – 6Ag0000836.1 – 
значительно повышал экспрессию при различных абио-
тических стрессах. Предполагается, что этот ген может 
быть геном-маркером при ответе на абиотический стресс 
(Zhou X. et al., 2024). И хотя в сравнении с другими аква­
поринами NOD26 и другие NIP имеют более низкую водо­
проводимость, они обладают также транспортной функ-
цией по отношению к глицерину  (Kaldenhoff, Fischer, 
2006). Это может свидетельствовать о том, что общий 
предок различных групп растительных аквапоринов не 
имел функции транспорта глицерина (Zhang et al., 2020). 

Субклеточная локализация большинства транспортеров 
NIP пока не ясна. Известно, что NIP могут локализоваться 
на мембране эндоплазматического ретикулума (Lopez et 

Клеточная локализация и функции аквапоринов растений* 

Подсемейство Локализация Транспорт веществ

Plasma membrane  
intrinsic proteins (PIPs) 

Плазматическая мембрана, внутренняя  
мембрана хлоропласта, мембрана тилакоидов, 
мембрана эндоплазматической сети (ЭПС)

Транспорт воды, перекиси водорода, глицерина,  
углекислого газа 

Tonoplast intrinsic  
proteins (TIPs)

Тонопласт, плазматическая мембрана,  
внутренняя мембрана хлоропласта,  
мембрана тилакоидов, митохондрии 

Транспорт воды, перекиси водорода, аммония,  
мочевины, глицерина

Nodulin26-like  
intrinsic proteins (NIPs) 

Мембрана ЭПС, плазматическая мембрана Проницаемы для большого числа субстратов,  
включая металлоиды, но слабо проницаемы для воды. 
Предполагается, что белки NIP участвуют в обмене  
метаболитами между растением-хозяином и симбионтом

Small basic  
intrinsic proteins (SIPs)

Мембрана ЭПС Транспорт воды

Uncharacterized/ 
X intrinsic proteins (XIPs)

Плазматическая мембрана Транспорт воды, перекиси водорода, металлоидов,  
мочевины, борной кислоты

* Согласно (Ishikawa et al., 2005; Kruse et al., 2006; Ma et al., 2006; Maurel et al., 2015; Pommerrenig et al., 2015; Lopez et al., 2016; Noronha et al., 2016; Wang C. 
et al., 2016; Byrt et al., 2017; Kapilan et al., 2018; Zhou X. et al., 2024).
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al., 2016). У A. thaliana член подсемейства NIP5;1 обна-
ружен в плазматической мембране, в то время как другой 
член подсемейства, NIP2;1, расположен на мембране эндо-
плазматического ретикулума (Zhou X. et al., 2024). Кроме 
того, NIP способны транспортировать аммиак, молочную 
кислоту, бор и кремний (Danielson, Johanson, 2008). Также 
NIP являются транспортерами металлоидов (Pommerrenig 
et al., 2015), причем NIP не только облегчают диффузию 
металлоидов из почвы, но также играют ключевую роль 
в их транспорте внутри растения. Поэтому можно пред-
положить, что семейство NIP способствует поглощению 
и транслокации металлоидов, тем самым регулируя их 
количество.

Группа малых белков SIP локализована на мембране 
эндоплазматического ретикулума (Ishikawa et al., 2005). 
Подсемейство SIP у растений структурно и функциональ-
но изучено недостаточно (Hussain et al., 2020). Строение 
SIP отличается от других подсемейств AQP благодаря 
тому, что их цитозольная N-концевая область сравнитель-
но короче (Kapilan et al., 2018). В связи с их укороченным 
мотивом NPA SIP также могут транспортировать иные 
молекулы, а не только воду. На сегодняшний день нет 
единого мнения по поводу роли SIP в транспорте веществ 
у растений. Например, при исследовании A. thaliana из 
трех аквапоринов этого подсемейства только SIP1.1 и 
SIP1.2 показали незначительную водопроводимость, в 
то время как у SIP2.1 этой функции не было (Ishikawa 
et al., 2005). Белки SIP1 переносят воду через мембрану 
эндоплазматического ретикулума, тогда как белок SIP2 
действует как канал эндоплазматического ретикулума для 
небольших молекул или ионов (Hussain et al., 2020). На 
сегодняшний день известно, что у A. sativa два гена SIP, 
4Dg0000047.3 и 5Ag0000631.1, показали экспрессию в 
тканях надземных органов растения (Zhou X. et al., 2024). 

Представители подсемейства XIP встречаются у про-
стейших, грибов и растений, но их функции пока недо-
статочно изучены (Kapilan et al., 2018). У растений табака 
продукты генов семейства XIP, NtXIP1;1α и NtXIP1;1β, 
локализованы на плазматической мембране. А NtXIP1;1 
показал экспрессию во всех растительных тканях. Извест-
но, что это подсемейство отсутствует у таких растений, 
как арабидопсис, кукуруза и рис. Последовательности 
белков подсемейства XIP короче, чем у других MIP. Но 
при этом их структура остается высококонсервативной и 
схожа с другими подсемействами (Wang C. et al., 2016). 
У различных видов растений XIP демонстрирует контраст-
ные транспортные функции. Например, у виноградной 
лозы VvXIP1 играет роль в осмотической регуляции в 
дополнение к транспорту H2O2 и регулировании кон-
центрации металлоидов (Noronha et al., 2016). Гетероло-
гичная экспрессия генов семейства XIP у пасленовых в 
ооцитах Xenopus laevis и различных штаммах дрожжей 
Saccharomyces cerevisiae показала, что эти изоформы 
способствуют переносу крупных молекул, таких как гли-
церин, мочевина и борная кислота. Но водопроводимость 
для них не показана. Эти данные свидетельствуют о том, 
что XIP в отдельных растительных тканях принимают 
участие в переносе незаряженных молекул через плазма-
тическую мембрану клетки (Kapilan et al., 2018).

Аквапорины  
в растительно-микробных системах
Микробно-растительные взаимодействия являются осно­
вой жизни на планете. Взаимодействия могут быть: спе­
цифические, эволюционно закрепленные и неспецифи­
ческие, временные, случайные. Известно, что высшие 
растения могут вступать в симбиотические отношения с 
микроорганизмами. Это отношения различных видов – 
мутуализм, комменсализм, аменсализм, паразитизм  и 
нейтрализм (Яценко-Степанова и др., 2014). Симбио-
тические отношения зависят от условий, в которых они 
существуют. То есть одна и та же комбинация хозяина и 
симбионта может быть взаимовыгодной в одном случае, 
но паразитической в другом (Chiu, Paszkowski, 2019). 
Например, для A. thaliana гриб Colleotrichum toefieldiae 
оказался полезным только в условиях недостатка фосфора, 
в других же случаях гриб становился паразитом (Hiruma 
et al., 2016).

Растения постоянно подвергаются атаке патогенов, 
включая вирусы, бактерии и грибы. Это приводит к раз­
личным заболеваниям сельскохозяйственно важных рас­
тений и, соответственно, к значительным продовольст­
венным потерям (Savary et al., 2019). Все больше данных 
свидетельствует о том, что AQP играют роль в защите рас­
тения от патогенов, модулируя иммунитет растений и 
устойчивость к инвазиям (Li et al., 2020). Индуцирован-
ный бактериальным патогеном AtPIP1;4 транспортирует 
воду из апопласта в цитоплазму для активации систем­
ной приобретенной устойчивости и иммунных реакций 
у A. thaliana (Tian et al., 2016). Растения обладают спо-
собностью закрывать свои устьица, сохраняя влагу, после 
восприятия молекулярных паттернов, ассоциированных 
с патогеном, чтобы ограничить инвазию. Известно, что 
гормон стресса АБК участвует в регуляции смыкания 
устьиц. Было показано, что AtPIP1;2 облегчает транспорт 
воды через плазматическую мембрану, вызывая АБК- и 
патоген-индуцированное закрытие устьиц у A. thaliana 
(Exposito-Rodrigues et al., 2017). 

На начальных этапах заражения грибные патогены 
регулируют свое развитие для проникновения специа­
лизированных инфекционных гиф в организм хозяина и 
получения питательных веществ. У Fusarium graminea­
rum белок FgAQP1, локализованный на ядерной мембране 
в конидиях, имеет значение для роста гиф, развития и 
вторичного метаболизма. Делеция в FgAQP1 влияет на 
экспрессию генов, что снижает эффективность заражения 
растений, это указывает на то, что FgAQP1 может играть 
ключевую роль во взаимодействии F. graminearum с хо-
зяином (Ding et al., 2018). 

В то же время известны бактерии, стимулирующие рост 
растений как в благоприятных условиях, так и в условиях 
стресса (Pseudomonas mandelii, Rhizobium leguminosarum 
bv. viciae и др.). В исследованиях Е. Martynenko с кол-
легами была показана связь между активностью AQP и 
образованием апопластических барьеров в растительно-
микробной системе “Pisum sativum + Pseudomonas man- 
delii ”. Pseudomonas mandelii повышает активность аква-
поринов, что компенсирует возможное снижение водо-
проводимости в корнях гороха (Martynenko et al., 2023).
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В сравнении с патогенами, АМГ в кортексе корня не 
нарушают целостность клеток растения-хозяина (Mosse 
et al., 1981; Spatafora et al., 2016). Обмен питательными 
веществами и транспорт воды между симбионтами про-
исходит в арбускулах (Zhang et al., 2019). Кроме того, 
колонизация растений AM-грибами способствует плав-
ному закрытию устьиц растений при засухе. АМ-симбиоз 
улучшает устьичную проводимость и транспирацию в 
листьях для адаптации к засушливым условиям среды 
(Ni et al., 2024). Выступая в качестве «расширенных 
корней» растений, АМГ улучшают эффективность фото-
синтеза, осморегуляцию и усиливают антиоксидантный 
метаболизм растений (Evelin et al., 2019). Гены AQP мо- 
гут разнонаправленно экспрессироваться в ответ на ми-
коризацию (Asadollahi et al., 2023). В условиях стресса 
для растения АМГ влияют на экспрессию AQP на транс-
крипционном, трансляционном и посттранскрипционном 
(фосфорилирование, мультимеризация, циклирование и 
интернализация AQP) уровнях, что способствует активной 
регуляции экспрессии AQP и обилия белка, тем самым 
улучшая эффективность транспорта H2O, CO2, глицерина, 
NH3 и пр. (Kakouridis et al., 2022). 

В растительно-микробной системе (РМС) “Triticum 
aestivum + Rhizophagus irregularis (ранее известный как 
Glomus intraradices Schenck & Smith)” было показано, 
что колонизация растений АМ-грибами активирует гены, 
участвующие в пути биосинтеза фенилпропаноидов,  и 
факторов транскрипции, которые играют жизненно важ-
ную роль в защите растений от биотических и абиотиче-
ских стрессов (Mashini et al., 2022).

АМ-колонизация связана с модификациями мембран-
ных транспортеров, особенно белков аквапоринов. На­
пример, в РМС “Triticum aestivum + Funneliformis mos­
seae”  были проанализированы гены, экспрессия кото- 
рых изменяется при дефиците воды, а именно: из подсе-
мейства PIP подгруппы PIP1 – TaPIP1-6 и TaPIP1-8; из 
PIP2 – TaPIP2-2C1, TaPIP2-2C3, TaPIP2-3C1, TaPIP2-7, 
TaPIP2-22; из NIP3 – только TaNIP3-1; из TIP4 – TaTIP2-5, 
TaTIP4-1, TaTIP4-2, TaTIP4-6. Гены AQP с понижением 
экспрессии относились к подсемействам PIP1, PIP2, TIP2, 
TIP4 и NIP. Продукты генов были локализованы на плаз­
матической мембране или тонопласте. В отличие от других 
AQP, помимо функции переносчика воды, у TaNIP3-1 
также выявлена активность в трансмембранной передаче 
арсенита и солей борных кислот. В данной РМС “T. aesti­
vum + F. mosseae” дефицит воды не влиял на экспрессию 
SIP. У пшеницы 25 генов аквапоринов из 96 известных при 
инокуляции АМ-грибом меняли свою экспрессию. При 
этом только четыре гена, TaNIP1-10, TaNIP3-3, TaNIP3-4 
и TaTIP1-5, показали повышенную экспрессию. Половина 
анализируемых AQP пшеницы с пониженной экспрессией 
генов была локализована на плазматической мембране, 
остальные – на тонопласте (TIP1, TIP2, TIP4, PIP1, PIP2, 
NIP2, SIP2 и NIP3). Интересно, что экспрессия TaPIP2-
2C3, TaPIP2-2C1, TaTIP4-6, TaPIP1-6 и TaPIP2-3C1 пода-
влялась в микоризованных растениях при дефиците воды, 
а экспрессия TaNIP1-10, TaNIP3-3, TaNIP3-4, TaNIP1-5 и 
TaPIP2-7 повышалась при тех же условиях (Asadollahi et 
al., 2023). 

Известно, что у кукурузы АМ-симбиоз подавлял не-
сколько аквапоринов, включая ZmPIP1-1, ZmPIP1-3, 
ZmPIP1-4, ZmPIP1-6, ZmPIP2-2, ZmPIP2-4, ZmTIP1-1 и 
ZmTIP2-3, но усиливал экспрессию TIP4-1. В то же время 
у засухоустойчивого сорта кукурузы показаны другие ре-
зультаты. Только три из изученных генов AQP, ZmPIP1;6, 
ZmPIP2;2 и ZmTIP4;1, меняли экспрессию при симбиозе 
с AMГ. Результаты эксперимента с засухоустойчивым 
сортом кукурузы согласуются с гипотезой о том, что по­
нижение экспрессии генов аквапоринов при недостатке 
воды может быть способом минимизации ее потери (Qui­
roga et al., 2017).

В РМС “Daucus carota + Rhizophagus irregularis” в 
условиях засухи была оценена экспрессия генов GiAQP1, 
RiAQPF1 и RiAQPF2. Дифференциально экспрессиро­
вался только RiAQPF2 (Keller-Pearson et al., 2023).

При совместной колонизации кукурузы R. irregularis 
и Exophiala pisciphila (DSE, темный септированный эн­
дофит) отмечены высокая водопроводимость через устьи-
ца в листьях растения и понижение экспрессии генов 
ZmPIP1;1, ZmPIP1;2, ZmPIP2;1, ZmPIP2;5 и ZmPIP2;6 
относительно контрольных растений без заражения ми­
кроорганизмами и с их присутствием по отдельности. 
Показано, что экспрессия GintAQPF1 и GintAQPF2 у 
R. irregularis достоверно меняется в условиях стресса от 
засухи. В ходе эксперимента наблюдались конкурентные 
отношения при микоризации между АМГ и DSE. С другой 
стороны, для АМГ и DSE также известны и синергетиче-
ские отношения при регуляции транспорта электролитов 
из мембран, окислительного стресса, фотосинтеза и экс-
прессии аквапоринов, например у проростков кукурузы 
(Gong et al., 2023). 

В работе D. Wang с коллегами показано, что экспрессия 
гена ZmTIP2;3 в РМС “Zea mays + Rhizophagus irregularis 
(ранее относимый к Glomus intraradices)” значительно 
повышалась в условиях засухи за счет симбиоза с АМГ. 
ZmTIP2;3 представляет собой аквапорин с шестью транс-
мембранными доменами и двумя высококонсервативны- 
ми мотивами NPA. Его промоторная область содержит 
много цис-действующих элементов, связанных с индук-
цией АМ- симбиоза. В опыте мутация в гене ZMTIP2;3 
приводила к снижению биомассы, скорости колонизации, 
фотосинтеза, содержания пролина и уровней экспрессии 
нескольких генов, связанных с засухой (LEA3, P5CS4 и 
NECD1) по сравнению с диким типом после инокуляции 
AM-грибом в условиях засухи. Это позволило предполо-
жить, что ZmTIP2;3 повышает засухоустойчивость куку-
рузы за счет симбиоза с AM-грибом (Wang D. et al., 2024).

Заключение 
Открытие аквапоринов стало значительным событием в 
биологии и медицине. Важная функция аквапоринов – 
регулирование трансмембранного водного транспорта 
как между клетками, так и внутри клеток (Maloy, Hughes, 
2013). Количество изоформ аквапоринов может сильно 
различаться в зависимости от вида организма и условий 
его существования. В зависимости от условий окружаю-
щей среды может варьироваться активность работы аква-
поринов, изменяться их регуляторная функция в транспор-

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC9981826/#CR25
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те воды. Такие стратегические модели экспрессии генов 
аквапоринов и их функционального разнообразия явля-
ются инструментом для адаптации к меняющимся фак-
торам окружающей среды, в том числе стрессовым (Jia, 
Liu, 2020). В симбиозе с АМГ регулируется значительное 
количество аквапоринов растения-хозяина. Регуляция их 
генов может, в частности, зависеть от силы стресса, вы-
званного засухой. Некоторые из этих аквапоринов, кроме 
транспорта воды, могут переносить и другие молекулы, 
имеющие физиологическое значение для жизни растений. 
Результаты исследований в самых разных условиях под-
тверждают, что микоризованные растения растут и раз-
виваются лучше, чем растения без микоризы. При этом 
у микоризованных растений эффективнее сохраняется и 
осуществляется перенос воды между тканями, а также 
повышаются эффективность мобилизации соединения 
азота, накопления глицерина, синтез сигнальных молекул, 
накопление металлов, играющих роль в устойчивости к 
абиотическим стрессам.

Будущие исследования должны расширить знания о 
специфических функциях изоформ аквапоринов, регули-
руемых АМ-симбиозом, для понимания того, как этот сим-
биоз изменяет приспособленность растений к стрессовым 
условиям. Мониторинг транскрипционных реакций генов 
аквапоринов на различные факторы окружающей среды 
может повысить наши знания для разработки программ 
биотехнологического улучшения сельскохозяйственных 
культур.
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