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Abstract. Plasmolemma permeability is an integral indicator of the functional state of plant cells under stress. Aquaporins 
(AQPs), specialized transmembrane proteins that form water channels and play an important role in the adaptation of 
plants to adverse conditions and, in particular, to lack or excess of water, are involved in the formation of the response to 
drought. The main function of AQPs is to facilitate the movement of water across cell membranes and maintain aqueous 
cell homeostasis. Under stressful conditions, there is both an increase and decrease in the expression of individual 
aquaporin genes. Analysis of the data revealed differences in the expression of AQPs genes in stable and sensitive plant 
genotypes. It turned out that aquaporins in different stress-resistant varieties of the same species also respond differently 
to drought. The review provides brief information on the history of the discovery of aquaporins, the structure and function 
of these proteins, summarizes the latest information on the role of aquaporins in the regulation of metabolism and the 
response of plants to stressors, with particular emphasis on aquaporins in drought protection. The discovery and study of 
AQPs expands the possibilities of using genetic engineering methods for the selection of new plant species, in particular, 
more resistant to drought and salinization of the soil, as well as to increase their productivity. The use of aquaporins in 
biotechnology to improve drought resistance of various species has many prospects.
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Посуха є одним із несприятливих факторів, що 
призводить до екологічних стресів  – погіршує ріст 
і розвиток рослин, зменшує врожай на зрошуваних 
землях. Проблема управління транспортом води в 
рослинництві стає особливо актуальною нині, коли 
внаслідок глобальних змін клімату зменшується 
кількість опадів та розширюються території 
посушливих зон в країнах з помірним кліматом 
(Morgun et  al., 2010). У природних умовах зазвичай 
посуха поєднується з тепловим стресом і наносить 
серйозні пошкодження рослинам (Rizhsky et  al., 
2004). Для протидії таким несприятливим умовам 
у рослин виникли унікальні захисні механізми та 
процеси для акліматизації, що підвищують їхню 
толерантність до стресу (Zhu, 2016). Сприйнятливість 
або толерантність рослин до посухи залежать від 

амплітуди стресу, тривалості стресового періоду, 
таксономічної приналежності рослин, стадії їхнього 
розвитку та взаємодії між іншими факторами стресу 
(Demirevska et  al., 2009). Зумовлений посухою 
стрес викликає характерні та різноманітні реакції 
рослин, які охоплюють фізіологічні, метаболічні 
та молекулярні зміни. Метою нашого огляду є 
узагальнення новітніх відомостей щодо ролі 
аквапоринів у формуванні відповіді та регуляції 
метаболізму рослин за дії посухи.

Поглинання води та її рух угору в рослин 
відбувається за різницею потенціалу води: вода 
рухається від області з більш високим водним 
потенціалом до області з більш низьким. Постійна 
втрата води через транспірацію, призводить до 
зменшення водного потенціалу листків, який 
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викликає висхідний рух води з коренів через 
ксилему. Радіальні та осьові шляхи транспортування 
послідовно полегшують поглинання води. Вода 
рухається радіальним шляхом від ґрунту до судин 
ксилеми, або від судин до сусідніх клітин для 
підтримки клітинного гомеостазу води трьома 
різними шляхами: апопластним (крізь клітинну стінку 
рослин), симпластним (від клітини до клітини, крізь 
плазмодесми та цитоплазму) і трансцелюлярним, 
який забезпечується специфічними білками на 
біологічних мембранах (рис.  1). Ці спеціалізовані 
трансмембранні білки, що утворюють водні канали, 
відомі як аквапорини (AQPs), які відіграють важливу 

роль в адаптації рослин до несприятливих умов і, 
зокрема, до нестачі або надлишку води.

Однією з обов'язкових і переважних реакцій 
рослинної клітини на водний стрес є експресія 
аквапоринів (Prado, Maurel, 2013). Кілька досліджень 
вказують на те, що AQPs відповідають за стійкість 
рослин до посухи, регулюючи рух води (Sutka 
et  al., 2016), а також виконують головну роль у 
різноманітних біологічних процесах, таких як 
проростання насіння (Liu et  al., 2015), подовження 
клітин (Obroucheva, Sinkevich, 2010), гідравлічна та 
продихова провідність листків (Pou et al., 2013).

Fig. 1. "Water movement across the plant from soil through roots and subcellular distribution of plant aquaporins. (A) Uptake of 
water and solutes from plant roots through aquaporins and upward movement through vascular bundle. (B) Transverse section of 
plant roots showing cell to cell water movement from soil to the vascular bundle. Apoplastic water movement terminated at the 
endodermis because of the Casparian strip at the cell wall and follows the symplastic pathway further. (C) Subcellular localization 
of different classes of plant aquaporins" After Singh et al. (2020: 179)
Рис.  1. Рух води з ґрунту через корені та внутрішньоклітинний розподіл аквапоринів у рослині. A: поглинання води та 
розчинених речовин через корені рослин з участю аквапоринів і рух вгору крізь судинний пучок; B: поперечний розріз 
коренів рослин, показано рух води від клітини до клітини з ґрунту в судинний пучок. Апопластний рух води припиняється 
в ендодермі через смуги Каспарі на клітинній стінці, далі продовжується симпластним шляхом; C: субклітинна локалізація 
різних класів аквапоринів рослин. За Singh et al. (2020)
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Історія відкриття аквапоринів 

Перший водний канал, який отримав пізніше назву 
"аквапорин 1" (AQP1), був відкритий на початку 
1990-х років в мембрані еритроцитів американськими 
вченими (Preston et  al., 1992). У 2003 році Пітер 
Егр (Peter Agre) отримав Нобелівську премію "за 
відкриття водних каналів" (Carbrey, Agre, 2009). До 
теперішнього часу відкрито та досліджено понад 450 
ізоформ аквапоринів, які належать до суперродини 
внутрішньомембранних білків (membrane intrinsic 
proteins  – MIPs), яка налічує понад 800 членів 
(Benga, 2009; Hub et  al., 2009). Серед них 13 (AQP 
0–AQP 12)  – у ссавців і кілька сотень в інших 
організмів (AQPs рослин  – одні з начисленних). 
Залежно від селективної проникності AQPs ссавців 
розділили на: (1) селективні (власне) аквапорини, 
проникні тільки для води; (2) аквагліцеропорини, 
проникні для води, гліцерину, сечовини і деяких 
інших дрібних молекул (Agre, 2006; Carbrey, Agre, 
2009). Пізніше виділили третю підродину AQPs  – 
неортодоксальні (субцелюлярні, супераквапорини) 
(Ishibashi, 2006; Benga, 2009). Для рослин характерне 
широке розмаїття ізоформ AQPs. Так, багато рослин 
(арабідопсис, кукурудза, рис, пшениця та ін.) 
містять понад 30 генів різних AQPs (Johanson et al., 
2001; Forrest, Bhave, 2008; Carbrey, Agre, 2009), а 
"чемпіоном" серед досліджених рослин, вірогідно, є 
бавовник (Gossypium hirsutum L.), в якому виявлено 
71 ген AQPs, що належать до п'яти різних підродин 
(28 – РІР, 23 – ТІР, 12 – NIP, 7 – SIP і 1 – ХІР) (Park 
et al., 2010). 

Структура та функції аквапоринів

Аквапорини  – це не просто водні канали, а 
багатофункціональні трансмембранні білки. Вони 
утворюють у мембрані гомотетрамери, проте 
кожний мономер функціонує як окремий водний 
канал. Молекулярна маса мономера становить 
близько 30 кДа. Білок-мономер складається з шести 
α-спіральних доменів, які пронизують біологічну 
мембрану, утворюючи три позаклітинні (А, С, Е) і дві 
внутрішньоклітинні (В, D) петлі. При цьому обидва 
(С- та N-) кінці білкової молекули розташовані в 
цитоплазмі. Домени мають високу гомологічність 
(симетричність) будови трьох перших і трьох 
наступних доменів. Сам канал перенесення води 
(водну пору) формують цитозольна петля В (між 

другим і третім доменом) та екстрацелюлярна петля 
Е (між п'ятим і шостим доменом). Обидві петлі 
утворюють короткі відносно гідрофобні спіралі, 
які вбудовані в мембрану з протилежних кінців. 
Кожна з двох петель містить високо консервативний 
мотив з трьох амінокислот  – Asn-Pro-Ala (NPA  – 
аспарагін, пролін, аланін), який формує звуження 
(пору) і розташований посередині каналу (Agre, 
2006; Carbrey, Agre, 2009). Подальші рентгено-
кристалографічні дослідження показали, що нижче 
цього "рота" каналу розташоване ще одне звуження 
(вужче, ніж центральне), що є другим енергетичним 
бар'єром. Воно сформовано чотирма амінокислотами 
(Phe, His, Cys і Arg), отримало назву ароматико-
аргінінової пори (ar/R) і функціонує як селективний 
фільтр (Beitz et  al., 2006; Mitani-Ueno et  al., 2011). 
Показано, що заміна однієї амінокислоти в цьому 
фільтрі вже змінює його субстратну специфічність 
в AQPs рослин TIP родини (Azad et  al., 2012). 
Транспорт води крізь AQPs здійснюється в двох 
напрямках, а його спрямованість визначають 
осмотичний і гідростатичний градієнти (Agre, 2006; 
Carbrey, Agre, 2009; Heinen et  al., 2009). Сучасна 
просторова модель, підтверджена кріоелектронними 
і рентгеноструктурними дослідженнями, визначає, 
що AQPs мають форму пісочного годинника. Кожен 
кінець каналу має лійкоподібне розширення, яке 
відкривається, відповідно, у внутрішньоклітинний 
або позаклітинний простір. У найвужчому місці 
діаметр каналу становить близько 0,3 нм (0,28 нм у 
селективних AQPs, які пропускають тільки воду, та 
0,34 нм – в аквагліцеропоринів) (Agre, 2006; Carbrey, 
Agre, 2009).

Основна функція AQPs  – полегшення руху 
води крізь клітинні мембрани і підтримка водного 
гомеостазу клітин. Окрім водного транспорту, вони 
задіяні в обміні газів (O2 та CO2), транспортуванні 
невеликих розчинних речовин (сечовина, гліцерин, 
NH3), мобілізації мікроелементів, включаючи кремній 
(Si), бор (В) або активні форми кисню (АФК), з одного 
боку, та адгезії клітина до клітини – з іншого (Li et al., 
2014; Maurel et  al., 2015; Deshmukh et  al., 2016). За 
хімічною будовою (послідовністю амінокислот) і 
cубклітинною локалізацією AQPs рослин розділили 
на сім підродин (Danielson, Johanson, 2010; Anderberg 
et  al., 2011): (1) Plasma membrane intrinsic proteins 
(PIPs)  – внутрішні білки плазматичних мембран; 
(2) Tonoplast intrinsic proteins (TIPs)  – внутрішні 
білки тонопласта, мембрани клітинних вакуолей; 
(3) Nodulin26-like intrinsic proteins (NIPs)  – білки 



224 Ukrainian Botanical Journal, 2021, 78(3)

плазматичних мембран, подібні виявленим уперше 
в плазматичних (перібактероідних) мембранах 
вузлуватих коренів сої; (4) Small basic intrinsic 
proteins (SIPs)  – малі основні внутрішні білки, які 
локалізуються переважно в ЕР; (5) GlpF-like intrinsic 
proteins (GIPs)  – подібні гліцериновим каналам 
бактерій; (6) X intrinsic proteins (XIPs) "нерозпізнані", 
за послідовністю амінокислот вони відрізняються від 
п'яти раніше відомих підродин; (7) Hybrid intrinsic 
proteins (HIPs) – за будовою пори вони є ніби гібридом 
між PIPs і TIPs підродинами (Anderberg et al., 2012). 
Зазвичай усі зелені рослини містять PIPs, TIPs, NIPs 
та SIPs. У деяких дводольних трапляються XIPs 
(Venkatesh et  al., 2013), які відсутні в однодольних 
(Danielson, Johanson, 2008). Повідомлялося, що HIPs 
та GIPs присутні у Selaginella moellendorffii Hieron. з 
плауноподібних та моху Physcomitrella patens (Hedw.) 

Bruch & Schimp. (Kong et  al., 2017). Цікаво, що 
більша кількість та експресія більшості PIPs і TIPs 
спостерігались у коренях, ніж у листках, однак багато 
ізоформ теж специфічні для листків (Chaumont, 
Tyerman, 2014). Абіотичні стреси (обумовлені 
засоленістю, посухою, екстремальними перепадами 
температур, нестачею поживних речовин, важкими 
металами) викликають експресію різних підродин 
AQPs (рис. 2).

Різні класи аквапоринів жорстко регулюють 
проходження води та біомолекул крізь мембрани 
в ліпідному бішарі, що забезпечує селективну 
проникність для фізіологічно важливих розчинених 
речовин, таких як сечовина, аміак, гліцерин, СО2, 
кремній, бор, H2O2. Реакція рослин на коливання 
доступності води відбувається шляхом змін 
активності мембраннолокалізованих аквапоринів 
(Maurel et  al., 2015). Аквапорини підродини PIPs 
розділили на дві підгрупи  – PIP 1 і PIP 2, при 
цьому в другій підгрупі дещо коротша N-кінцева 
область і трохи довша С-кінцева (Hub et  al., 2009). 
Відзначено, що AQPs підгрупи PIP 2 мають вищу 
водотранспортну активність порівняно з AQPs 
PIP 1, а останні виявляють здатність полегшувати 
транспорт води крізь біомембрани переважно при 
спільній дії з AQPs РІР 2 (Chaumont et  al., 2000; 
Ayadi еt al., 2011; Horie et al., 2011). Усередині кожної 
підгрупи індивідуальні ізоформи AQPs позначають 
номерами: PIP 2; 1, PIP 2; 2, PIP 2; 3 і т.д. Потік води 
крізь клітинну мембрану регулюється активністю та 
великою кількістю AQPs (Santos, Mazzafera, 2013). 
Будучи основним водним каналом у рослин, функції 
та регулювання аквапоринів в умовах дефіциту води 
завжди були цікаві для вивчення (Bárzana et al., 2014).

Експресія та активність аквапоринів у 
відповідь на водний стрес

Тривалий вплив дефіциту води в ґрунті на корені 
призводить до пригнічення активності аквапорину, 
що запобігає зворотному транспортуванню води з 
клітин коренів до сухого ґрунту (Alexandersson et al., 
2005; Perrone et al., 2012; Maurel et al., 2015; Afzal et al., 
2016). На відміну від цього, умови ранньої посухи 
активізували активність та експресію аквапорину 
для максимального уловлювання доступної ґрунтової 
води та боротьби з умовами водного дефіциту 
(Shekoofa, Sinclair, 2018). Експресія транскриптів 
аквапоринів під час стресу, спричиненого посухою, 

Fig.  2. "Different abiotic stress responses are mediated 
through different transporters belonging to the AQP family, 
in an integrated and cooperative pattern. XIPs are induced 
in drought in a salicylic acid-responsive pathway. However, 
drought, salinity, and cold stress are together regulated via PIPs 
and TIPs. The NIPs are involved in environmental stresses 
like nutrient starvation / deficiency and heavy-metal toxicity. 
AQPs, aquaporins; NIPs, NODULIN-26 LIKE INTRINSIC 
PROTEINS; PIPS, PLASMA MEMBRANE INTRINSIC 
PROTEINS; TIPS, TONOPLAST INTRINSIC PROTEINS; 
XIPs, uncategorized X intrinsic proteins". After Banerjee et al. 
(2020: 654)
Рис.  2. Експресія різних підродин AQPs за різних 
абіотичних стресів. Посуха, засоленість та холодовий стрес 
регулюються разом через PIPs, TIPs та XIPs. NIPs беруть 
участь у відповіді на екологічні стреси, такі як нестача 
поживних речовин (голодування/дефіцит) та токсичність 
важких металів. AQPs, аквапорини; NIPs, нодулін-26, 
внутрішні білки; PIPs, внутрішні білки плазматичної 
мембрани; TIPs, внутрішні білки тонопласту; XIPs, не 
розпізнані X внутрішні білки (Banerjee et al., 2020)
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є суперечливою, оскільки спостерігаються як 
підвищення, так і зниження експресії різних PIPs, 
TIPs та NIPs (Molina et  al., 2008; Aroca et  al., 2012; 
Afzal et  al., 2016; Gambetta et  al., 2017). Отже, 
експресія відбувається у відповідь на інтенсивність 
та характер застосованого стресу (Aroca et al., 2012; 
Bárzana et  al., 2014), але також повинна залежати 
від різних стратегій, які може виробити певна група 
рослин. Незважаючи на мінливість, згадану раніше, 
існує загальна закономірність зниження експресії та 
активності аквапоринів у відповідь на дефіцит води, 
особливо в умовах тривалої посухи, що забезпечує 
менший рівень водозабору та транспорту через 
рослину. Ця загальна закономірність, у поєднанні 
зі структурними змінами, такими як відкладення 
суберину в окремих ділянках кореня переважно на 
ранній стадії розвитку, супроводжується зниженою 
гідравлічною провідністю в коренях (Aroca et al., 2012; 
Cuneo et al., 2020). Таке зниження експресії, ймовірно, 
запобігає втраті води, а отже зі зниженим водним 
потенціалом уникає зворотного потоку води з коренів 
у ґрунт. Однак, первинне збільшення гідравлічної 
провідності також зафіксовано за короткотривалих 
(протягом годин) умов посухи (Siemens, Zwiazek, 
2004; Ruiz-Lozano et al., 2009). Воно узгоджується з 
тимчасовим збільшенням абсцизової кислоти (ABA) 
в умовах посухи та підвищенням рівня регуляції 
ABA-індукованих аквапоринів (Siefritz et  al., 2001; 
Aroca et al., 2008; Ruiz-Lozano et al., 2009) залежно від 
концентрації (Beaudette et al., 2007). Таке регулювання 
можна розуміти як механізм, що дозволяє поглинати 
воду з ґрунту, коли потенціал ґрунтової води не 
опускається нижче потенціалу кореневої води. 
Експресія та трансдукція всіх PIPs аквапоринів 
зазвичай зменшується під впливом посухи, особливо 
в коренях (Jang et  al., 2004; Alexandersson et  al., 
2005; Mahdieh et  al., 2008; Ruiz-Lozano et  al., 2009; 
Bárzana et al., 2014; Martins et al. al., 2015), хоча, як 
повідомляється, експресія деяких PIP1 особливо 
збільшується в листках (Jang et al., 2004; Lian et al., 
2004; Aroca et  al., 2007; Mahdieh et  al., 2008; Li 
et al., 2009; Ruiz-Lozano et al., 2009; Vandeleur et al., 
2009; Bárzana et  al., 2014; Martins et  al., 2015). Таке 
підвищення експресії специфічних ізоформ підгрупи 
PIPs в листках може бути пов'язане з їхньою участю 
в газо- і водообміні та поведінці продихових тканин 
за стресових умов (Flexas et al., 2006; Cui et al., 2008; 
Uehlein et al., 2012; Wang et al., 2016; Zwiazek et al., 
2017).

Участь PIPs аквапоринів у посухостійкості було 
продемонстровано на трансгенних рослинах. Ті, які 
надмірно експресують PIPs аквапорини, були більш 
толерантними до стресу, зумовленого посухою, 
оскільки забезпечують збільшення поглинання 
води (Lian et  al., 2004; Sreedharan et  al., 2013; Xu 
et  al., 2014; Zhuang et  al., 2015; Ayadi et  al., 2019), 
тоді як рослини з низькою експресією PIPs були 
менш толерантними (Martre et  al., 2002; Siefritz 
et al., 2002; Yu et al., 2005). Така чітка кореляція між 
аквапоринами та толерантністю до водного стресу 
змусила деяких авторів запропонувати генетичну 
модифікацію експресії деяких аквапоринів у певних 
органах та тканинах як інструмент досягнення 
більшої посухостійкості рослин (Ding et  al., 2018). 
Аквапорини TIPs та NIPs також можуть брати 
участь у реакції рослин на посуху (Sade et  al., 
2009). Однак, дослідження з надмірною експресією 
TIPs та NIPs показали суперечливі результати. Так, 
надмірна експресія TIP1 з Panax ginseng C.A.Mey. 
у рослин Arabidopsis thaliana  (L.) Heynh. знижує 
стійкість до екстремальної посухи, але може бути 
сприятливою при незначному водному стресі, якщо 
інші умови є оптимальними (Peng et al., 2007). Також 
надмірна експресія з Solanum lycopersicum  L. TIP 2 
та з Thellungiella salsuginea (Pall.) O.E.Schulz TIP 1 
підвищує толерантність A.  thaliana до втрати води, 
тоді як TIP 2 з Glycine soja Siebold & Zucc. та одного 
з Triticum aestivum L. – ні (Jarzyniak, Jasinski, 2014). 
Надмірна експресія у Atriplex canescens (Pursh) Nutt. 
NIP 5; 1 забезпечує стійкість до посухи трансгенним 
рослинам A.  thaliana (Yu et  al., 2015). В інших 
дослідженнях трансгенні рослини арабідопсісу, що 
експресують NIPs з Triticum aestivum, мали набагато 
довші корені, що може бути корисним під час 
посухового стресу, хоча досліджували лише стрес на 
засоленість (Gao et al., 2010). Раніше було показано, 
що різні комбінації різних мономерів в активній 
формі гетеротетрамерів різноманітно впливають на 
мембранну гідравліку (Fetter et  al., 2004; Vandeleur 
et  al., 2009), тому їхній перерозподіл у мембранах 
може змінити їхнє розташування та активність 
(Maurel et  al., 2008). У зв'язку з цим відмічено, що 
коли маніпулюють експресією одного ізогену, він 
може змінити експресію інших ізогенів аквапорину 
(Jang et al., 2007). Тому, під час досліджень, пов'язаних 
із надмірною експресією аквапоринів під час посухи, 
слід враховувати цей факт (Bárzana, Carvajal, 2020). 

Порівняльні дослідження транскриптомів у різних 
рослин показують, що PIPs і TIPs є основними 
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класами аквапоринів, експресія яких підвищується 
під час посухи в коренях, листках та квітках 
(Deshmukh et al., 2016). Експресія декількох PIPs та 
NIPs диференційовано регулювалася арбускулярним 
мікоризним симбіозом за короткочасного та стійкого 
реагування на посуху в кукурудзи (Bárzana et  al., 
2014). Активність PIPs у коренях впливає на його 
гідравлічні властивості, такі як гідропровідність 
та швидкість ексудації соку кореня під час 
водного дефіциту. Значення експресії аквапорину 
в гідропровідності кореня та швидкості ексудації 
його соку значно збільшилося для підтримки 
осмотичних потоків води під час та після посухи у 
різних сортів рису (Grondin et al., 2016). Гідравлічна 
взаємодія між коренями і стеблом також може 
контролюватися активністю аквапорину. Наприклад, 
модуляція гідропровідності кореня шляхом 
застосування інгібіторів аквапорину призводить 
до зменшення тургору клітин у зоні розтягування 
листків, а також подальшого значного зниження 
швидкості розтягування листків у кукурудзи (Ehlert 
et  al., 2009). Передбачається, що функціональна 
активність аквапоринів суттєво необхідна більше 
в період відновлення після стресу, ніж унаслідок 
екологічного стресу. Аквапорини, експресовані в 
клітинах паренхіми ксилеми, функціонально беруть 
участь у відновленні гідравлічної провідності 
ксилеми під час періоду відновлення після водного 
стресу (Secchi et al., 2017). Надмірна експресія PIPs 
у різних сільськогосподарських культурах призвела 
до покращення взаємодії у відповідь на стрес від 
посухи.

Участь аквапоринів у захисті від посухи

Відомо про різну реакцію аквапоринів серед сортів 
одного і того ж виду (Vandeleur et al., 2009), а також 
про різницю між тканинами однієї і тієї ж рослини 
(Martins et al., 2015) або навіть між частинами однієї і 
тієї ж тканини (Hachez et al., 2006, 2008; Knipfer et al., 
2011). При вивченні ролі аквапоринів у економічно 
важливих врожаях чилі (Capsicum annuum  L.), 
визначали зумовлену посухою експресію генів 12 
аквапоринів у посухостійкого генотипу KCa-4884 
та чутливого до посухи генотипу G-4. Одночасно 
оцінювали вплив посухи на стан води в листках та 
параметри фотосинтезу. Коли рослини чилі зазнали 
стресу, спричиненого посухою, у посухостійкого 
генотипу KCa-4884 спостерігалося підвищення 

експресії PIP1; 1 та PIP1; 2 (Sahitya et  al., 2019). 
Тривалий та посилений посуховий стрес призвів до 
підвищення рівня експресії досліджуваних генів PIPs 
(Galmes et al., 2007). У чутливого до посухи генотипу 
G-4 експресія аквапорину як PIP1; 1, так і PIP1; 2 
знижувалась, що було однією з причин чутливості 
генотипу G-4 (Sahitya et  al., 2019). Повідомляється, 
що зменшення експресії PIPs прискорює в'янення 
при водному дефіциті (Siefritz et  al., 2002). Існує 
значна різниця в експресії аквапорину PIPs, 
спричиненою посухою, залежно від тканини, виду, 
сорту, наявністі або відсутності симбіонтів і тяжкості 
стресу. За комплексними дослідженнями Arabidopsis 
thaliana виявили зниження транскрипції деяких 
PIPs під час посухи, тоді як експресія інших PIPs 
була підвищеною (Jang et  al., 2004; Alexandersson 
et  al., 2005, 2008). Збільшення транскриптів PIP 1; 
1 та PIP 1; 2 виявилося корисним у посухостійкого 
генотипу чилі, оскільки вони можуть бути пов'язані 
з поліпшенням гідропровідності та фотосинтезу. 
Індукована посухою експресія NIPs була підвищеною 
у посухостійкого генотипу KCa4884, тоді як у 
чутливого генотипу G-4  – зниженою (Sahitya et  al., 
2019). Встановлено, що експресія NIP 4; 1 підвищена 
при впливі стресу, зумовленому посухою (Liu et al., 
2009). Крім того, на думку Ma & Yamaji (2008), 
NIPs (OsNIP 2; 1 та OsNIP 2; 2) у рослин рису 
здатні транспортувати більшу кількість розчиненої 
кремнієвої кислоти, яка посилює стійкість рослин 
до абіотичних стресів. Таким чином, підвищення 
експресії NIPs, можливо, забезпечило стійкість до 
посухи в посухостійкого генотипу KCa-4884 (Sahitya 
et al., 2019).

Відомо, що члени підродини TIPs здійснюють 
транспорт води крізь вакуолі. Окрім їхньої ролі 
як водних каналів, ізоформи TIPs також здатні 
транспортувати гліцерин, перекис водню (Maeshima, 
2001), аміак (Kirscht et  al., 2016) та сечовину (Liu 
et al., 2003). Диференціальна регуляція експресії генів 
TIPs підтвердила їхню відповідь на посуху, абсцизову 
кислоту (ABA) та засолення (Boursiac et  al., 2005; 
Rodrigues et al., 2013; Regon et al., 2014). У дослідженні 
Sahitya et al. (2019) спостерігалося зниження експресії 
TIPs у чилі генотипу G-4, тоді як генотип KCa-4884 
показав підвищення експресії всіх TIPs. Рівень 
експресії OsNIPs знижується за впливу посухи, 
засоленості та холоду (Liu et  al., 2009). Збільшення 
рівня експресії TIPs сприяло толерантності до різних 
абіотичних стресів (Wang et  al., 2013). Крім того, у 
трансгенних типів Arabidopsis надмірна експресія 
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TIP1 надала стійкості, перешкоджаючи втратам 
води порівняно з дикими типами за умов посухи 
(Martinez-Ballesta, Carvajal, 2014). Толерантність до 
посухи забезпечується надмірною експресією TIPs 
у трансгенних рослин (Peng et al., 2007; Khan et al., 
2015; Li, Cai, 2015). Згідно із вищезазначеними 
твердженнями, підвищена експресія всіх TIPs буде 
причиною стійкості до посухи в чилі генотипу 
KCa-4884. У цьому дослідженні стійкий до посухи 
генотип KCa-4884 демонстрував підвищену 
експресію всіх досліджених генів AQPs. Остання 
була знижена в генотипу G-4 (Sahitya et al., 2019). Ці 
дані узгоджуються з результатами Reddy et al. (2017), 
який повідомив про більшу кількість транскриптів 
AQPs у посухостійкого генотипу шовковиці.

З метою визначення молекулярних ознак 
посухостійкості вивчали експресію гену аквапорину 
PIP 2; 1 у коренях посухостійких ('Достаток', 'Флагман') 
та помірно-посухостійких ('Переяславський', 'Яхта') 
гібридів кукурудзи. Рослини зростали в природних 
умовах на піщаному субстраті, вологість якого 
поступово зменшували з контрольної 70% до 30%; 
рослини 10 діб росли в умовах вологості субстрату 
30%. Експресія аквапорину PIP  2;  1 у гібридів з 
високою посухостійкістю ('Достаток' та 'Флагман') 
підвищувалась за умов водного дефіциту. У гібриду 
з помірною посухостійкістю 'Переяславський' 
експресія PIP  2;  1 навпаки, дещо знижувалася, а у 
гібриду 'Яхта' майже не змінювалася. Це свідчить 
про те, що посилення експресії РІР 2; 1 може бути 
однією із визначальних ознак посухостійких гібридів 
(Ovrutska, Kordyum, 2019). Значну відмінність в 
експресії генів аквапоринів було виявлено у повітряно-
водних  Sium sizaroideum  L. та суходільних рослин 
Sium latifolium  L. Експресія РІР  2;  1 суходільної 
форми посилювалася порівняно з повітряно-водними 
рослинами і не змінювалась протягом онтогенезу 
(Bliuma, 2010). Така тенденція експресії PIP 2; 1 вказує 
на її можливість бути ознакою адаптації рослин до 
умов водного дефіциту. Незважаючи на довголітню 
історію досліджень аквапоринів, багато механізмів 
посухостійкості за їхньою участі досі залишаються 
нерозкритими. Так, водний стрес, викликаний 
обробкою рослин   Arabidopsis thaliana  250  мМ 
розчину манітолу, по-різному змінював експресію 
більшості генів РІР 2 родини. Експресія РІР  2; 2, 
РІР  2; 3 та РІР  2; 6 швидко знижувалась майже в 
10 разів, а експресія РІР 2; 7 та РІР 2; 8 залишалася 
незмінною в перші 12 годин стресу, а потім різко 
знижувалася (Morillon et al., 2001). Така різна реакція 

генів аквапоринів родини РІР 2 у відповідь на водний 
стрес припускає, що різні ізоформи аквапоринів 
рослин відіграють різну роль у регуляції водного 
транспорту (Hachez et  al., 2006), що забезпечує 
широкі адаптаційні можливості рослин. Таким чином, 
підсумовуючи існуючі дані, можна зробити висновок 
про те, що посилена експресія PIP 2; 1 є характерною 
ознакою посухостійких гібридів кукурудзи 'Достаток' 
та 'Флагман' і, не виключено, однією з визначальних 
ознак посухостійкості (Ovrutska, Kordyum, 2019).

Разом із тим, є дані про участь AQPs у 
пристосуванні рослин до надлишку води. Відомо, 
що прискорення росту глибоководного рису є 
найважливішою умовою його виживання в сезон 
дощів. Показано, що швидкому його зростанню в 
умовах затоплення сприяє посилення експресії AQPs 
OsTIP 1; 1, OsTIP 2; 2, OsPIP 1; 1, OsPIP 2; 1 і OsPIP 
2; 2. Одночасно в рослинах підвищується експресія 
протонних помп і зменшується експресія AQPs, що 
транспортують кремнієву та борну кислоти (OsNIP 2; 
2, OsNIP 3; 1) (Muto et al., 2011).

Низка робіт присвячені ролі аквапоринів у 
пристосуванні винограду до зміни доступу води. 
У сорту винограду 'Ріхтер-110', що відрізняється 
високою стійкістю до посухи, виявлені зміни в 
експресії AQP в коренях і листках у відповідь на 
водний стрес (Galmés et  al., 2007). В іншій роботі 
(Vandeleur et  al., 2009) висвітлювали порівняльну 
реакцію на водний стрес двох сортів винограду 
'Grenache' та більш посухостійкого 'Chardonnay'. 
За допомогою експресії в ооцитах шпорцевої жаби 
автори встановили, що у винограді, як і в інших 
рослин, AQP PIP 2; 2 володіють вираженими 
властивостями водного каналу; AQP PIP 1; 1 набуває 
таких властивостей лише при взаємодії з AQP PIP 
2; 2. Обидва AQPs локалізуються спільно в коренях 
рослин, однак експресія мРНК AQP PIP 2; 2 в коренях 
не змінюється щоденно і у відповідь на водний стрес, 
а експресія мРНК PIP 1; 1 у обох випадках виявляє 
значні зміни. Це свідчить про те, що у винограду, як і в 
інших рослинах (Bae et al., 2011), саме AQPs підгрупи 
PIP1 відіграють регулюючу роль у пристосуванні до 
змін доступу води. 

Вивчали два толерантних (Co 98014 і Co 0118) 
і два чутливих (CoJ 85 і Co 89003) генотипи 
Saccharum officinarum L. на антиоксидантну реакцію 
з подальшою диференціальною експресією трьох 
генів аквапорину (ShPIP 2; 1, ShPIP 2; 5 і ShPIP 2; 
6) в умовах дефіциту води. Аналіз експресії AQPs 
виявив підвищення рівня експресії ShPIP 2; 5, тоді 
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як експресія ShPIP 2; 1 і ShPIP 2; 6 знижувалася, 
коли рослини зазнавали водного дефіциту (Kumar, 
2021). Посухостійкість цукрової тростини різна для 
всіх видів, окрім того, в деяких видів механізми 
можуть діяти одночасно, викликаючи толерантність 
за рахунок їхнього сукупного впливу. Три ізоформи 
PIP 2 беруть участь у відповіді на стрес, зумовлений 
посухою у вищих рослин. Дослідження транскриптів 
трьох PIP (ShPIP 2; 1, ShPIP 2; 5 і ShPIP 2; 6), на 
двох генотипах цукрової тростини (IACSP94-2094 і 
IACSP97-7065) в умовах дефіциту води за допомогою 
qPCR, показало, що ці ізоформи чутливі до посухи, 
а характер їхньої експресії змінювався залежно від 
генотипу та умов експерименту (de-Andrade et  al., 
2016). Експресія AQPs була підвищена у ізоформи 
ShPIP 2; 5 та знижена у ShPIP 2; 1 і ShPIP 2; 6, 
коли рослини відчували дефіцит води. Отримані 
нами результати досліджень узгоджуються з 
повідомленнями інших дослідників (Silva et al., 2013; 
de Andrade et al., 2016). На основі аналізу існуючих 
даних про вплив посухи підтверджено розбіжність 
експресії AQPs у толерантних та чутливих генотипів 
цукрової тростини. Зазначено, що експресія AQPs є 
специфічною для генотипу (Silva et al., 2013). Сорти 
одного виду також по-різному реагують на посуху 
відповідно до їхньої толерантності (Heinen et  al., 
2009). Толерантні генотипи продемонстрували вищу 
антиоксидантну ферментну активність, порівняно 
більш високу експресію ShPIP 2; 5 при дефіциті 
води, ніж чутливі генотипи. Припускають, що 
ген ShPIP 2; 5 має механізм, яким рослина може 
направляти потік води на специфічні тканини, органи 
або клітини, які є життєво важливими для виживання 
рослин за дефіциту води. Проте, зниження експресії 
деяких AQPs може знадобитися, щоб зупинити 
синтез аквапорину при низькій вологості ґрунту 
для мінімізації втрат води у рослинах, а також 
для підтримки тиску тургору в листках (Almeida-
Rodriguez et al., 2010; Afzal et al., 2016). Незважаючи на 
те, що загальне зниження MIPs є засобом зменшення 
втрати води, підвищення експресії окремих MIP 
є необхідною умовою спрямування потоку води 
до клітин, що мають вирішальне значення для 
виживання рослин під час стресу (Alexandersson 
et al., 2005). 

Таким чином, результати дослідження 
мультигенної реакції кожної рослини на стрес, 
зумовлений посухою призведуть до активації 
тих транспортерів, що, як доведено, регулюють 
або підтримують на високому рівні експресію 

в посухостійких сортів різних рослини. Багато 
експериментальних даних чітко вказують на 
різноманітну роль AQPs у формуванні толерантності 
до численних абіотичних стресів. Дослідженнями 
доведено, що його надмірна експресія одночасно 
призводить до поліпшення швидкості транспірації 
та фотосинтезу, а також збільшує споживання води в 
умовах стресу. Враховуючи закономірності експресії 
в різних органах та за різних абіотичних факторів 
стресу, можна зробити висновок, що мережа AQPs 
у мембранах рослин являє собою унікальну систему 
швидкого та точного регулювання водних відносин 
та ефективності фотосинтезу. Генетична модифікація 
генів аквапоринів змінює реакцію рослин на стрес 
на різних рівнях: архітектура кореневої системи, 
регулювання споживання води, антиоксидантний 
захист, накопичення іонів. Ці транспортери можуть 
бути досліджені як потенційні молекулярні мішені, 
які можуть бути генетично надмірно експресованими 
для розвитку толерантності фенотипів до 
абіотичного стресу у видів рослин, поширених 
у всьому світі, і, можливо, ці алелі можна буде 
перенести на нетолерантні сорти для поліпшення 
їхньої посухостійкості. Відкриття та вивчення AQPs 
розширює можливості використання методів генної 
інженерії для селекції нових видів рослин, зокрема 
більш стійких до дії посухи та засолення ґрунту, 
а також для підвищення їхньої продуктивності. 
Використання аквапоринів у біотехнологіях для 
поліпшення стійкості до посухи різних видів є досить 
перспективним.

Робота виконана в рамках програми "Стійкість 
онтогенезу рослин, різних за екологією, до водного 
стресу: клітинні та молекулярні аспекти", 
фінансованої НАН України з державного бюджету, 
№ ДР 0110U000087 (2015–2019 рр).
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Овруцька І.І. 2021. Аквапорини у регуляції захисних реакцій рослин на дію посухи. Український ботанічний 
журнал, 78(3): 221–234.

Інститут ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН України, вул. Терещенківська 2, Київ 01601, Україна
Реферат. Проникність плазмолеми є інтегральним показником функціонального стану рослинних клітин 
за дії стресу. У формуванні реакції-відповіді на посуху задіяні аквапорини (aquaporins, AQPs), спеціалізовані 
трансмембранні білки, що утворюють водні канали та відіграють важливу роль в адаптації рослин до 
несприятливих умов і, зокрема, до нестачі або надлишку води. Основна функція AQPs – полегшити рух води крізь 
клітинні мембрани і підтримати водний гомеостаз клітин. За стресових умов спостерігається як підвищення, так 
і зниження експресії окремих генів аквапоринів. Аналіз отриманих результатів виявив розбіжності в експресії 
генів AQPs у стійких і чутливих генотипів рослин. Виявилось, що аквапорини в різних за стресостійкістю 
сортів одного виду по-різному реагують на посуху. В статті наведені короткі відомості про історію відкриття 
аквапоринів, структуру та функції цих білків, узагальнені новітні відомості щодо ролі аквапоринів у регуляції 
метаболізму та формуванні реакції-відповіді рослин на дію стресорів, окрема увага зосереджена на участі 
аквапоринів у захисті від посухи. Відкриття і вивчення AQPs розширює можливості використання методів генної 
інженерії для селекції рослин, зокрема більш стійких до дії посухи та засолення ґрунту, а також для підвищення 
їхньої продуктивності. Використання аквапоринів у біотехнологіях для поліпшення стійкості до посухи різних 
видів є досить перспективним.
Ключові слова: аквапорини, водний стрес, експресія генів, посуха, стійкі та чутливі генотипи рослин


