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Пограничные клетки (ПК) – клеточная популяция корневого чехлика, которая в процессе диффе-
ренцировки отделяется от поверхности корневого апекса в форме одиночных клеток, небольших 
агрегатов или клеточных пластов, и переходит в ризосферное пространство. Функциональная ак-
тивность ПК в ризосфере реализуется через продукцию экзометаболитов. В обзоре обсуждается 
роль ПК и  формирующейся из их экзометаболитов корневой экстраклеточной ловушки в  про-
цессах адаптации корневой системы к различным абиотическим факторам и реакциях корневой 
иммунной системы.
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ВВЕДЕНИЕ
Пограничные клетки (ПК) – специфическая, 

метаболически активная клеточная популяция, 
которая происходит из паренхимальных клеток 
корневого чехлика и  в процессе дифференци-
ровки отслаивается от поверхности корневого 
чехлика  [1]. L.  Knudson  [2] отмечал, что после 
отделения от поверхности корневого чехлика эти 
клетки в  течение многих дней сохраняют свою 
жизнеспособность. Однако в  классической бо-
танике долгое время доминировало представ-
ление о  ПК как о  мертвых “отслаивающихся 
клетках”, связанных с  процессами обновления 
корневого чехлика [3]. Исследования M.C. Hawes 
и  S.G.  Pueppke  [4] подтвердили справедливость 
предположений L. Knudson. Анализ “отслаиваю-
щихся клеток корневого чехлика” 27 видов рас-
тений из 10 семейств, включая злаковые, показал, 
что после отделения от поверхности корневого 
апекса эти клетки сохраняют высокий уровень 
жизнеспособности (90–100%) в течение продол-
жительного времени даже в  дистиллированной 
воде. На  синтетических средах выделенные ПК 
способны пролиферировать и формировать кал-
лус [4]. Современное название “отслаивающихся 

Сокращения: ПК – пограничные клетки; ПМЭ – пектинметилэ-
стераза; эксДНК – экстраклеточная ДНК; GalA – α-1,4-связан-
ная D-галактуроновая кислота; NET – нейтрофильная внекле-
точная ловушка; RET – корневая экстраклеточная ловушка.

клеток корневого чехлика” – пограничные клет-
ки (root border cells)  – связано с  участием этой 
клеточной популяции в формировании границы 
между корнем и ризосферой [3].

МОРФОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ 
ПОГРАНИЧНЫХ КЛЕТОК

Морфология отделившихся от поверхно-
сти корневого апекса ПК значительно варьиру-
ет у разных видов. ПК гороха посевного (Pisum 
sativum) имеют дугообразную форму. Искривле-
ние клеток связано с  уменьшением толщины 
базальной клеточной стенки в процессе ее ремо-
делирования при отделении от поверхности кор-
невого апекса [5]. Для Arabidopsis thaliana харак-
терны ПК округлой и удлиненной формы, у льна 
обыкновенного (Linum usitatissimum) встречают-
ся округлые, удлиненные и нитевидные морфо-
типы ПК  [6]. Для  различных морфотипов ПК 
отмечается определенная локализация: округлые 
(сферические) клетки локализуются на верши-
не корневого апекса, на боковых поверхностях 
корневого апекса  – удлиненные и  нитевидные 
клетки (степень элонгации ПК увеличивается 
по мере удаления от вершины апекса). Локали-
зация различных морфотипов ПК не изменяется 
в условиях стресса [7].

Соотношение морфотипов ПК может из-
меняться в  условиях стресса. Так,  в  контроль-

ОБЗОРЫ



ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ         том 71          № 4          2024

	 ПОГРАНИЧНЫЕ КЛЕТКИ КОРНЕВОГО АПЕКСА	 399

ном варианте в  популяции ПК черного тополя 
(Populus nigra) соотношение трех морфотипов 
(сферические клетки : клетки промежуточной 
морфологии : удлиненные клетки) составляло 
(в  %) 5.6 : 47.5 : 46.9 соответственно. В  услови-
ях осмотического стресса соотношение морфо-
типов изменялось в  зависимости от величины 
стрессового воздействия. (Для моделирования 
осмотического стресса в среду культивирования 
вносили водорастворимый неионный полимер 
полиэтиленгликоль (ПЭГ) с  молекулярной мас-
сой 50 и 25 кДа). В условиях сильного осмотиче-
ского стресса (ПЭГ 50) соотношение морфоти-
пов составляло (в %) 16.9 : 73.9 : 9.2, в условиях 
умеренного осмотического стресса (ПЭГ 25)  – 
8.3 : 60.2 : 31.5, соответственно [7].

Каждый морфотип ПК  – клеточная субпо-
пуляция с  определенным функциональным фе-
нотипом  [7]. В  популяции ПК черного тополя 
(Populus nigra) морфотип “сферические клетки” 
характеризовался самой активной секрецией 
гликополимеров в  контроле и  в условиях осмо-
тического стресса, по сравнению с двумя други-
ми морфотипами  [7]. Кроме того, количествен-
ный и  качественный спектр гликополимеров 
для трех морфотипов ПК существенно разли-
чался [7]. Закономерности, выявленные в работе 
Busont и соавт. [7], позволяют предполагать важ-
ную роль изменений соотношения морфотипов 
ПК в  адаптивных функциональных перестрой-
ках популяции ПК в условиях стресса.

Для ПК возможно несколько вариантов от-
деления от поверхности корневого апекса: а)  в 
форме одиночных клеток, б) в форме клеточных 
цепочек, в)  в форме клеточного монослоя или 
небольших монослойных агрегатов. В  физио-
логических условиях у  разных видов может до-
минировать какой-то один вариант отделения, 
либо наблюдаться несколько вариантов отделе-
ния. Так,  у  Arabidopsis thaliana от поверхности 
корневого чехлика отслаиваются исключитель-
но клеточные пласты. Клетки в составе пластов 
названы “border-like cells”  [8]. У акации (Acacia 
mangium) ПК отделяются в форме монослойных 
агрегатов. Для сои (Glycine max) характерно отде-
ление ПК в форме одиночных клеток и неболь-
ших монослойных агрегатов  [9]. Следует отме-
тить, что в форме одиночных клеток отделяется 
морфотип сферических ПК с  вершины корне-
вого апекса, а отделение с боковой поверхности 
апекса в  форме монослойных агрегатов харак-
терно для морфотипа удлиненных клеток [10].

Морфология ПК и  способы их отделения 
(в  форме одиночных клеток или клеточных 
агрегатов) зависят от гликополимерного соста-
ва клеточной стенки [5]. Так, в клеточных стен-
ках, удлиненных и нитевидных морфотипов ПК, 
отмечается увеличение содержания рамнога-
лактуронана (по сравнению с  округлыми мор-

фотипами), гликополимера, с  которым связа-
ны процессы элонгации клеток. Гликополимер 
гомогалактуронан играет важную роль в  про-
цессах клеточной адгезии. Уменьшение содер-
жания в  клеточной стенке гомогалактуронана 
определяет отслаивание одиночных клеток. Уве-
личение содержания в  клеточной стенке этого 
гликополимера нарушает процессы разделения 
клеток – ПК отделяются в форме однослойных 
агрегатов [5].

Увеличение активности отделения ПК в фор-
ме цепочек и  монослойных агрегатов наблюда-
ется и  под воздействием различных абиотиче-
ских факторов [11].

ЧИСЛЕННОСТЬ ПОПУЛЯЦИИ 
ПОГРАНИЧНЫХ КЛЕТОК

Свободные ПК – динамичная клеточная по-
пуляция, ее численность значительно варьиру-
ет у  разных видов в  условиях физиологической 
нормы и  под воздействием биотических/абио-
тических факторов.

Процесс роста корня характеризуется опре-
деленной, видоспецифической динамикой чис-
ленности популяции свободных ПК. У  гороха 
посевного в течение первых 20 ч проращивания 
рост корня в  длину сопровождается увеличени-
ем численности популяции свободных ПК. Че-
рез 20 ч проращивания численность популяции 
ПК выходит на плато и не изменяется в процес-
се дальнейшего роста корня  [3]. У  Arabidopsis 
thaliana отделение ПК (в  составе пластов) от 
поверхности корневого апекса начинается на 
5 сутки роста корня, а на 13–15 сутки образуется 
3 пласта ПК [8].

Активность суточной продукции ПК харак-
теризуется видовой вариабельностью. С поверх-
ности одного корневого апекса хлопчатника 
обыкновенного (Gossypium hirsutum) (семейство 
Malvaceae) отслаивается 8000-10000 ПК в сутки, 
у  представителей семейства Solanaceae  – всего 
лишь 100 ПК  [3]. У  репы (Brassica rapa) (семей-
ство Brassicaceae) ПК с  поверхности корневого 
апекса не отслаиваются [12]. Как правило, виды, 
принадлежащие к одному семейству, существен-
но не отличаются друг от друга по численно-
сти популяции ПК. Например, количество ПК 
у сои и фасоли обыкновенной (Phaseolus vulgaris), 
принадлежащих к семейству Fabaceae, составля-
ет 2900–3700 клеток и  2700–3500 клеток соот-
ветственно [12].

Видовая вариабельность численности попу-
ляции ПК связана с  типом организации апи-
кальной меристемы. У видов с открытым типом 
апикальной меристемы (семейства Fabaceae, 
Malvaceae и  др.) численность ПК значительно 
выше, чем у видов с закрытым типом (семейства 
Solanaceae, Brassicaceae) [13].
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Тип апикальной меристемы и количество ПК 
могут определять устойчивость растений к тяже-
лым металлам. Feng с соавт. [13] показали более 
высокую устойчивость к кадмию для видов с от-
крытым типом апикальной меристемы и много-
численной популяцией ПК, по сравнению с ви-
дами с закрытым типом апикальной меристемы 
и малочисленной популяцией ПК.

Еще одним фактором, обуславливающим 
количество ПК, является способность вида 
растения формировать микоризные ассоциа-
ции. Nagahashi и Douds [14] показали, что виды, 
формирующие микоризные ассоциации, про-
дуцируют значительно большее количество ПК, 
чем виды, для которых не характерна микори-
зная колонизация. Многочисленные экспери-
ментальные исследования свидетельствуют, что 
популяция ПК играет одну из ключевых ролей 
в  системе ризосферного симбиотического сиг-
налинга [8, 15–20].

Численность популяции свободных ПК в ус-
ловиях физиологической нормы поддерживает-
ся на постоянном уровне благодаря многочис-
ленным системам регуляторного сигналинга. 
В  гидропонной культуре проростков гороха по-
севного показано, что после смывания свобод-
ных ПК, численность их популяции в корневом 
апексе полностью восстанавливалась в  течение 
24 ч  [21]. Следует отметить, что в  течение пер-
вых 5 мин после смывания свободных ПК коли-
чество митотических клеток в  меристеме резко 
возрастало и продолжало линейно увеличивать-
ся в  течение последующих 30 мин. В  течение 
последующих 5 ч митотическая активность сни-
жалась до контрольного уровня. После смыва-
ния ПК в  клетках корневого чехлика наблюда-
лось увеличение экспрессии генов, кодирующих 
пектинметилэстеразу, участвующей в процессах 
отделения ПК от поверхности корневого чехли-
ка, а  также ферментов, участвующих в  синтезе 
крахмала – основного источника энергии в ПК 
после утраты физического контакта с корневым 
апексом. Но, если корневые апексы после смы-
вания ПК культивировали на среде с  экзомета-
болитами ПК, активность восстановления попу-
ляции ПК резко снижалась [21].

Численность популяции свободных ПК из-
меняется под воздействием различных абиоти-
ческих факторов. Показано, что водный дефи-
цит, флуктуации температуры и  концентрации 
кислорода  [22, 23], осмотический стресс  [7], 
фториды  [24], алюминий  [25], пестициды  [26], 
наноразмерные формы гуминовых кислот  [27], 
тяжелые металлы  [13] влияют на численность 
популяции ПК. Во  многих работах отмечается, 
что снижение численности популяции свобод-
ных ПК сопровождает развитие фитотоксиче-
ских эффектов: ингибирование роста корня, 
развитие окислительного стресса, деструктив-

ные морфологические, физиологические и био-
химические изменения корня. Это предполагает 
важную роль популяции ПК в  формировании 
устойчивости корневой системы к  различным 
абиотическим факторам.

Следует отметить, что влияние абиотических 
факторов на численность популяции ПК может 
иметь возрастные особенности. На  ранних эта-
пах развития проростков гороха (первые сутки, 
длина корня до 25 мм) снижение концентра-
ции О2 приводило к  уменьшению численности 
ПК, на более поздних этапах развития пророст-
ка (вторые сутки и  старше, длина корня более 
25  мм) снижение концентрации О2 вызывало 
увеличение численности ПК, по сравнению 
с контрольными вариантами [28].

Симбиотические, патогенные, паразитиче-
ские виды одноклеточных и  многоклеточных 
организмов также оказывают влияние на чис-
ленность популяции ПК. Инокуляция корней 
гороха посевного афаномицетной корневой 
гнилью гороха (Aphanomyces euteiches)  [29], бес-
полой репродуктивной стадией фузариума пас-
ленового (Nectria haematococca)  [30], приводило 
к увеличению количества ПК. Уменьшение чис-
ленности ПК сопровождается снижением устой-
чивости к патогенам и нарушением симбиотиче-
ских взаимодействий.

Изменение численности популяции сво-
бодных ПК в  физиологических и  патофизио-
логических условиях зависит от пролиферации 
и дифференцировки меристематических клеток 
корневого чехлика (калиптрогена)  [31], а  также 
процессов отделения дифференцированных ПК 
от поверхности корневого апекса [5].

В  процессе дифференцировки и  отделения 
ПК от корневого апекса гороха клеточные стенки 
подвергаются многоуровневому ремоделирова-
нию, которое связано с локальным растворени-
ем участков, обогащенных гомогалактуронаном, 
рамногалактуронаном I и арабинаном [5]. На за-
ключительном этапе “отрыва” ПК от поверхно-
сти апекса наблюдается элонгация и  изгибание 
клеточной стенки  – отделяющиеся ПК при-
обретают дугообразную форму. Эти  процессы 
зависят от экстензина и  ксилоглюкана, лока-
лизованных в  зоне клеточной стенки, которая 
противоположна той, где происходит отделение. 
После отделения интактные, относительно тон-
кие клеточные стенки свободных ПК содержат 
гомогалактуронан и галактановые эпитопы [5].

Ремоделирование клеточных стенок в  про-
цессе отделения ПК зависит от определенных 
ферментов и  АФК (неферментативное ремоде-
лирование)  [5]. В  ферментативном ремодели-
ровании клеточных стенок участвует несколько 
типов гидролаз: пектинметилэстеразы, поли-
галактуроназы, галактозидазы и  арабинозида-
зы [32].
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Пектинметилэстеразы (ПМЭ) локализуются 
в  клеточной стенке. ПМЭ  катализируют деме-
тилэтерификацию гомогалактуронана (основ-
ной компонент пектина), высвобождая метанол 
и  протоны, создавая отрицательно заряженные 
карбоксильные группы. ПМЭ могут деметилэте-
рифицировать гомогалактуронан блочным спо-
собом, что приводит к образованию нескольких 
последовательных остатков α-1,4-связанной 
D-галактуроновой кислоты (GalA) без метилэ-
фирных групп. С  другой стороны, ПМЭ могут 
деметилэтерифицировать отдельные остатки 
GalA, что определяет случайный характер ме-
тилэтерификации. Степень и  характер метилэ-
терификации гомогалактуронана определяют 
биомеханические свойства клеточной стенки 
и  влияют на клеточную адгезию. Частично де-
метилэтерифицированный гомогалуктуронан 
может стать субстратом для полигалактуроназ 
(ферментов, участвующих в  деградации пекти-
на) [32].

Активность ПМЭ регулируется: на уровне 
транскрипции; процессингом и  деградацией 
белка; рН среды клеточной стенки; семейством 
эндогенных белковых ингибиторов ПМЭ  [32]. 
ПМЭ  косвенно, за счет снижения рН в  клеточ-
ной стенке, активируют галактозидазы и  ара-
бинозидазы, которые гидролизуют галактозо/
арабинозосодержащие боковые цепи рамнога-
лактуронана I. Гидролиз рамногалактуронана I, 
в  дополнение к  деметилэтерификации и  гидро-
лизу гомогалактуронана, способствует сниже-
нию клеточной адгезии ПК [33].

Показано, что ПМЭ может оказывать влия-
ние на активность отделения ПК от поверхно-
сти корневого апекса. У  гороха ПК отделяются 
в форме одиночных клеток. У трансгенных рас-
тений, у которых заблокирована экспрессия гена 
ПМЭ, ПК не способны отделяться от поверхно-
сти корневого чехлика и диспергироваться в су-
спензии. ПК  формируют на корневом апексе 
скопления клеток [33].

Участвующие в  ремоделировании клеточ-
ных стенок полигалактуроназы в  зависимости 
от способа их действия подразделяют на эндо- 
и  экзо-полигактуроназы. Для  работы эндо-по-
лигалактуроназ решающим фактором является 
характер метилирования цепей гомогалактуро-
нана (деметилэтерификация четырех последо-
вательных GalA-остатков цепи). Эти ферменты 
гидролизуют гомогалактуронан в случайных ме-
стах, вызывая быструю элонгацию клеток и даже 
их разделение. Экзо-полигалактуроназы атаку-
ют свободные концы деметилэтерифицирован-
ных полимеров гомогалактуронана, уменьшая 
общую длину полимера, что обуславливает мед-
ленную элонгацию клеток без их разделения [34].

Наряду с  фермент-зависимыми реакциями 
важную роль в  структурном ремоделировании 

клеточной стенки играют свободнорадикальные 
химические модификации гликополимеров [35]. 
Реакции АФК со структурными элементами 
клеточной стенки приводят к  окислительно-
му расщеплению ксилоглюканов и  пектинов, 
сшивкам полисахаридов, этерификации пекти-
на и  гемицеллюлозы, формированию дисуль-
фидных связей в  белках  [36–38]. АФК-зависи-
мые окислительные модификации увеличивают 
активность гидролаз, участвующих в  процессах 
ремоделирования клеточных стенок (ПМЭ, по-
лигалактуроназ, арабинозидаз), содержание Са2+ 
в  цитоплазме. В  результате деметилэтерифика-
ции гомогалактуронана гидролазами образуется 
большое количество отрицательно заряженных 
карбоксильных групп, которые с  участием Са2+ 
формируют связи между молекулами пекти-
на. Эти  структурные перестройки увеличивают 
жесткость клеточных стенок и  клеточную ад-
гезию  [39]. Карбоксильные группы могут фор-
мировать связи между молекулами пектина, 
связываясь с  двухвалентными ионами тяжелых 
металлов. Эти  взаимодействия определяют им-
мобилизацию тяжелых металлов в  клеточных 
стенках и  снижают их цитотоксичность  [38]. 
Ферментативное и  АФК-зависимое ремоде-
лирование клеточной стенки играет ключевую 
роль в  процессах адаптации растительных орга-
низмов к тяжелым металлам.

МЕТАБОЛОМ ПОГРАНИЧНЫХ КЛЕТОК
Популяция ПК характеризуется уникальны-

ми паттернами экспрессии генов. Некоторые 
гены экспрессируются исключительно в ПК:

•	 Вrd13, точная функция белка, который ко-
дируется этим геном, не известна, но наличие 
флавин-связывающего домена предполагает его 
участие в  регуляции флавинмононуклеотид-о-
посредованных окислительно-восстановитель-
ных реакций [40];

•	 BRDgal1 кодирует фермент β-галактозида-
зу, участвующую в  процессах ремоделирования 
клеточных стенок [41].

Однако, несмотря на экспрессию этих генов 
исключительно в ПК, их дефицит у трансгенных 
растений приводит к  аномалиям морфогенеза 
корня (дефицит гена Вrd13  [40]), либо исклю-
чает возможность получения жизнеспособных 
трансгенных растений (ген β-галактозида-
зы [41]).

Сравнительный анализ транскриптомов ПК 
и  клеток апикальной меристемы корня, позво-
лил выявить группу генов, активность экспрес-
сии которых значительно выше в ПК, чем в ме-
ристеме:

•	 ген ингибитора ПМЭ, негативный регу-
лятор активности ПМЭ; уровень экспрессии 
ингибитора повышается в  отделившихся ПК, 
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после завершения процессов ремоделирования 
клеточных стенок [42];

•	 гены раннего ответа на ауксин (семейство 
генов SAUR), негативные регуляторы синтеза 
и транспорта ауксина, гормона, который увели-
чивает активность пролиферации клеток корне-
вой меристемы [42];

•	 гены, связанные с  метаболизмом крахма-
ла (крахмал – основной источник энергии в ПК 
после отделения от корневого апекса [42].

Уникальные паттерны экспрессии генов 
определяют существенные отличия метаболома 
ПК от других клеточных популяций корня. Ко-
личественный и  качественные спектры глико-
полимеров (пектины, гемицеллюлозы, араби-
ногалактановые белки) клеточных стенок ПК 
существенно отличаются от спектров гликопо-
лимеров клеток меристемы корневого апекса 
и клеток зоны элонгации [7]. Транскриптомный 
анализ ПК выявил высокий уровень экспрессии 
генов, связанных с  метаболизмом фенилпропа-
ноидов, флавоноидов, терпеноидов, лигнинов 
и  лигнанов  [42]. Характерная для ПК высокая 
активность синтеза вторичных метаболитов, 
участвующих в  регуляции взаимоотношений 
с  патогенными, паразитическими и  симбиоти-
ческими видами одноклеточных и  многокле-
точных организмов, позволяет рассматривать 
ПК как важнейший элемент иммунной системы 
корня [16].

СЕКРЕТОМ ПОГРАНИЧНЫХ КЛЕТОК. 
КОРНЕВАЯ ЭКСТРАКЛЕТОЧНАЯ 

ЛОВУШКА
Характерной особенностью физиологии ПК 

является высокая активность секреции. В  ПК 
выявляется гипертрофированный аппарат 
Гольджи и  многочисленные везикулы как сви-
детельство активной секреции  [43]. Секретом 
ПК представлен многочисленными продуктами 
первичного и  вторичного метаболизма: различ-
ными белками (ферменты, арабингалактановые 
белки, гистоны), ДНК, пектиновыми полисаха-
ридами, флавоноидами, полифенолами, орга-
ническими и  неорганическими кислотами  [10, 
44, 45]. Секретом ПК  – динамичная система: 
количественные и  качественные спектры эк-
зометаболитов ПК значительно варьируют под 
воздействием различных биотических/абиоти-
ческих факторов  [46]. Многочисленные экспе-
риментальные исследования свидетельствуют, 
что индуцированные различными факторами 
перестройки секретома ПК носят адаптивный 
характер и  способствуют формированию рези-
стентных корневых фенотипов [47].

Экзометаболиты ПК формируют вокруг 
корневого апекса физическую субстанцию, ге-
левый чехол, который в  гидропонных культу-

рах сохраняет свою структурную целостность 
в форме гелевой капли на корневом апексе. Ма-
трикс гелевого чехла включает свободные ПК, 
удерживая их вблизи корневого апекса после 
утраты физического контакта с  поверхностью 
корневого чехлика. В настоящее время гелевый 
чехол, сформированный из экзометаболитов 
ПК, рассматривается как высокоэффективная 
функциональная система – корневая экстракле-
точная ловушка (root extracellular trap, RET) [48]. 
Экзометаболиты различных химических клас-
сов определяют многофункциональность RET: 
способность “захватывать” экотоксиканты раз-
личных химических классов (тяжелые металлы, 
пестициды, техногенные полиароматические 
углеводороды, наночастицы); привлекать кор-
невых симбионтов (арбускулярные микориз-
ные грибы, азотфиксирующие ризобактерии) 
и различные виды бактерий, формирующих ди-
намичный ризосферный микробиом  [49]; сни-
жать активность инвазии различных корневых 
патогенов (вирусов, простейших, грибов, не-
матод, растений); удерживать воду в  матриксе 
RET; включаться в процессы модификации фи-
зико-химических свойств почвы и  увеличивать 
доступность почвенных нутриентов [44].

Защитная эффективность RET в отношении 
фитотоксичных металлов связана с  деметилэте-
рифицированным пектином. Клеточные стенки 
ПК содержат значительные количества пектино-
вых полисахаридов гомогалактуронанов и  кси-
логалактуронанов. В процессе ремоделирования 
клеточных стенок ПК пектиновые полисаха-
риды освобождаются в  экстраклеточную среду 
и включаются в матрикс RET [47]. Пектин – гли-
кополимер с многочисленными гидрофильными 
функциональными группами (гидроксильные 
и  карбоксильные группы, ациламиногруппы). 
Электростатическое взаимодействие катионов 
металлов с  гидроксильными и  карбоксильны-
ми группами пектина  [50] способствует иммо-
билизации металлов в матриксе RET и снижает 
активность их проникновения в корневые мери-
стемы. Показано, что стратегия адаптации к фи-
тотоксическим концентрациям алюминия  [51] 
и железа [52] связана с увеличением активности 
секреции деметилэтерифицированного пектина 
ПК. Функциональные группы пектина [53] уча-
ствуют и в иммобилизации наночастиц металлов 
в матриксе RET [54].

В иммобилизации металлов в матриксе RET 
наряду с  пектином важную роль играет экстра-
клеточная ДНК (эксДНК) [55]. Wen и соавт. [56] 
инкубировали корни проростков гороха на сре-
де с 32P-dЦТФ и через 1 ч обнаружили в составе 
RET 32P-меченую эксДНК, синтезированную de 
novo. На основе полученных результатов авторы 
пришли к заключению, что эксДНК включается 
в матрикс RET как продукт активной секреции 
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ПК и не связана с деградацией мертвых клеток. 
С  помощью методов геномного секвенирова-
ния было показано, что эксДНК в  матриксе 
RET имеет митохондриальное происхожде-
ние  [57]. Особенности химической структуры 
ДНК определяют взаимодействие этого поли-
мера с  ионами металлов. ДНК  как полианион 
связывает ионы металлов через электростати-
ческие взаимодействия, азотистые основания 
вступают в  координационные взаимодействия 
с  ионами металлов  [58]. Небольшие молекулы 
с  плоскими ароматическими группами, напри-
мер, гербициды, могут связываться с  ДНК за 
счет интеркаляции между азотистыми осно-
ваниями (π-π-стекинг-взаимодействия)  [59]. 
Это  позволяет предполагать, что иммобили-
зация ионов металлов, наночастиц металлов, 
агропестицидов в  матриксе RET за счет вза-
имодействия с  эксДНК может быть одним из 
важнейших механизмов формирования устой-
чивости к этим агентам.

Стратегия адаптации к  фитотоксическим 
концентрациям металлов и  наночастицам ме-
таллов включает не только их иммобилизацию 
в матриксе RET, но и связывание с клеточными 
стенками ПК и внутриклеточное депонирование 
в ПК. Так, для катионов алюминия, наночастиц 
серебра и наночастиц сульфида серебра была по-
казана сорбция на клеточных стенках ПК. Кон-
центрация алюминия и серебра в ПК была зна-
чительно выше, чем в других клетках корневого 
апекса [60].

Активность внутриклеточного депонирова-
ния наночастиц в  ПК зависит от поверхност-
ного заряда наночастиц и  структурных особен-
ностей клеточной стенки. Так, в свободных ПК, 
утративших контакт с корневым апексом, изби-
рательно депонировались положительно и  от-
рицательно заряженные наночастицы золота. 
В  ПК, еще не утративших физический контакт 
с корневым апексом (другой уровень клеточной 
дифференцировки), положительно заряженные 
наночастицы золота не проникали, но индуци-
ровали секрецию экзометаболитов, которые эф-
фективно иммобилизировали эти наночастицы 
в матриксе RET и предотвращали их проникно-
вение в  корневой апекс. Иммобилизация отри-
цательно заряженных частиц золота в матриксе 
RET не наблюдалась, эти частицы активно про-
никали в клетки корневого чехлика [60].

Метаболиты различных почвенных патоге-
нов индуцируют адаптивные перестройки со-
става матрикса RET: в ПК активируется синтез 
и  секреция различных метаболитов, которые 
влияют на физиологию корневых патогенов, 
снижая активность их инвазии в корневой апекс. 
Количественные и  качественные спектры экзо-
метаболитов, их функциональный репертуар ва-
рьируют в зависимости от вида патогена.

Так, у  люцерны (Medicago truncatula) экзо-
метаболит ПК 7,4-дигидроксифлавон ингиби-
рует рост почвенного микопатогена техасской 
корневой гнили (Phymatotrichopsis omnivora) [42]. 
Арабиногалактановые белки в составе матрикса 
RET гороха ингибируют прорастание зооспор 
патогенного оомицета Aphanomyces euteiches 
и способствуют их инцистированию [46].

Секретируемые ПК хемоаттрактанты спо-
собствуют сорбции бактерий и  зооспор на кле-
точной стенке ПК, что в  результате снижает 
эффективность их проникновения в меристему 
корневого апекса  [11]. В  качестве хемоаттрак-
тантов могут выступать производные гликопо-
лимеров клеточной стенки (рамногалактурона-
ны и арабиногалактановые белки) [61].

Гидролитические ферменты в  составе эк-
зометаболитов ПК реализуют свою защитную 
активность через нарушение структурной це-
лостности клеточной стенки патогенов. Секре-
тируемые ПК хитиназы разрушают основной 
гликополимер клеточной стенки микопатоге-
нов  [62], β-глюконазы гидролизируют β-глюка-
ны бактериальных стенок [63].

Важную роль в  защитной эффективности 
RET играют АФК. Бактериальные (флагеллин 
и  пептидогликаны) и  фунгальные (хитин и  фу-
заровая кислота) метаболиты увеличивают в ПК 
активность продукции АФК, которые диффун-
дируют в  матрикс RET и  инициируют деструк-
тивные окислительные модификации в клетках 
фитопатогенов [6].

Наряду с  количественными и  качествен-
ными перестройками состава экзометаболи-
тов защитная эффективность RET зависит от 
физической вязкости матрикса. В  присутствии 
патогенов увеличивается секреция гликополи-
меров и эксДНК, которые увеличивают вязкость 
матрикса RET и  способствуют физической им-
мобилизации зооспор и  бактериальных клеток 
в RET. Для повышения эффективности инвазии 
патогены секретируют ДНК-азы и  пектин-де-
градирующие ферменты, снижающие физиче-
скую вязкость матрикса RET  [64]. Для  защиты 
от микопатогенов, секретирующих пектин-де-
градирующие ферменты (Phytophtora infestans, 
Pseudomonas syringae), в  матриксе RET увеличи-
вается количество ксилогалактуронанов и  гли-
кополимеров с  более высокой устойчивостью 
к ферментативной деградации [65].

Среди экзометаболитов ПК, обладающих ан-
тибактериальной активностью, следует отметить 
гистон Н4, единственный тип коровых гистонов, 
который выявляется в матриксе RET [30]. Пред-
полагается, что антибактериальная активность 
гистона Н4 может реализоваться двумя способа-
ми: гистон Н4 способствует связыванию бакте-
риальных клеток с эксДНК, после чего бактерии 
подвергаются воздействию антибактериальных 
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агентов, входящих в состав RET [66]; непосред-
ственное взаимодействие гистона Н4 с  клет-
ками бактерий и  нарушение структурно-функ-
циональной целостности бактериальных 
мембран  [66]. Антибактериальная активность 
гистона Н4 была выявлена в отношении корне-
вого фитопатогена Ralstonia solanacearum [66].

В  настоящее время RET у  растений рассма-
тривается как один из вариантов эволюционно 
консервативных высокоэффективных ДНК-со-
держащих экстраклеточных ловушек, защища-
ющих от патогенной инвазии многоклеточные 
организмы и  простейших  [67]. У  млекопитаю-
щих антибактериальный арсенал нейтрофилов 
дополняют нейтрофильные внеклеточные ло-
вушки (NET)  – экстраклеточная молекулярная 
система, которая ограничивает диссеминацию 
патогенов и  вызывает их гибель. Матрикс NET 
формируется из ДНК, ядерного или митохон-
дриального происхождения, и  включает цито-
зольные и  ядерные белки (гистоны). Бактерии, 
вирусы, микопатогены иммобилизируются 
в  матриксе NET  [68]. Впервые NET были опи-
саны в 2004 г. Brinkmann и соавт.  [69]. У млеко-
питающих подобные экстраклеточные ловушки 
способны формировать моноциты, эозинофилы, 
тучные клетки, у  птиц  – гетерофилы, у  члени-
стоногих и моллюсков – гемоциты [70, 71]. Вне-
клеточные ловушки описаны у социальных амеб 
рода Dictyostelium. Специализированные S-клет-
ки формируют ДНК-содержащие экстраклеточ-
ные ловушки, в которых происходит иммобили-
зация бактерий [72].

Таким образом, ПК – метаболически актив-
ная клеточная популяция, теряющая в процессе 
дифференцировки механический контакт с  по-
верхностью корневого апекса. Отделившиеся от 
поверхности корневого апекса ПК играют клю-
чевую роль в  формировании функционального 
репертуара растения и  в структурно-функцио-
нальной организации ризосферы. Значимость 
ПК для ризосферной экосистемы в  значитель-
ной степени определяется их секреторной ак-
тивностью. С  экзометаболитами ПК связано 
формирование ризосферного микробиома и ко-
лонизация корневой системы симбиотическими 
видами грибов и бактерий. Эффективность кор-
невой иммунной системы зависит от экзомета-
болитов ПК. Сформированные из экзометабо-
литов ПК корневые экстраклеточные ловушки 
иммобилизируют в  своем матриксе зооспоры 
и  клетки патогенов, снижая активность пато-
генной инвазии корневой меристемы. Химиче-
ское разнообразие экзометаболитов определяет 
возможность иммобилизации в  матриксе RET 
различных экотоксинов (тяжелых металлов, на-
ночастиц, агропестицидов) и  снижение уровня 
токсических эффектов в апикальной меристеме. 
В дополнении к RET в иммобилизацию экоток-

синов включаются ПК: экотоксины депониру-
ются в их клеточной стенке и внутриклеточно.

Ключевая роль ПК и их секретома в процес-
сах адаптации к  абиотическим факторам, в  ре-
акциях иммунной системы корня, в  межвидо-
вом коммуникативном сигналинге определяют 
исключительную значимость системы ПК-RET 
для поддержания гомеостаза ризосферных эко-
систем. Высокий уровень структурно-функци-
ональной пластичности системы ПК-RET по-
зволяет рассматривать ее как перспективную 
молекулярно-клеточную мишень в  технологиях 
ризосферного инжиниринга.

Адаптивная пластичность системы ПК-RET 
позволяет рассматривать ее как перспективную 
функциональную мишень для агропрайминга. 
Предварительная индукция прайминг-агентами 
адаптивных перестроек, связанных с увеличени-
ем продукции ПК с  повышенной секреторной 
активностью и  формированием развитого ма-
трикса RET, будет поддерживать резистентность 
корневой системы к последующему воздействию 
различных стресс-факторов. Такой прайминг 
будет эффективен в  отношении поллютантов, 
у  которых проявление токсических эффектов 
в  корневой системе зависит от количественно-
го и качественного спектра корневых экзомета-
болитов (например, тяжелые металлы и  в част-
ности медь)  [73, 74]. Актуальность прайминга, 
нацеленного на формирование резистентных 
корневых фенотипов, обусловлена использо-
ванием в  современных агротехнологиях неочи-
щенных или частично очищенных сточных вод 
с  высоким содержанием фитотоксикантов для 
ирригации [75].

Еще одно потенциальное “практическое” 
приложение пластичности системы ПК-RET  – 
экологический мониторинг. В  гидропонной 
культуре численность ПК значительно варьи-
рует у проростков, полученных из семян урожая 
разных лет [11]. Причиной вариабельности явля-
ются уникальные условия среды, на фоне кото-
рых в  определенные годы происходит развитие 
культурных растений, семена которых исполь-
зуют для проращивания в  лабораторных усло-
виях. Лабораторные исследования “ежегодной” 
вариабельности численности популяции ПК, их 
секреторной активности позволят выделить пат-
терны факторов среды, которые способные ока-
зывать влияние на фенотип системы ПК-RET 
у растений следующего урожая. Активность про-
дукции ПК у проростков может быть прогности-
ческим маркером устойчивости растений буду-
щего урожая к корневым патогенам или водному 
дефициту. Лабораторный мониторинг вариа-
бельности численности ПК у дикорастущих ви-
дов может быть полезен для разработки алгорит-
мов прогнозирования развития ризосферных 
экосистем природных растительных сообществ.
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Развитие представлений о  роли системы 
ПК-RET в  ризосферных экосистемах в  значи-
тельной степени связано с  использованием ги-
дропонных культур. Однако изучение системы 
ПК-RET в гидропонных культурах имеет “само-
стоятельную” актуальность в  связи с  активным 
развитием технологий гидропонного сельского 
хозяйства. По  прогнозам, в  2029  г. размер рын-
ка продуктов гидропонного сельского хозяйства 
достигнет 7.6  млрд. долларов США  [76]. Кон-
тролируемые адаптивные перестройки системы 
ПК-RET могут стать основой высокопроизводи-
тельного гидропонного производства (не только 
на Земле, но и в условиях длительных космиче-
ских перелетов).

Авторы заявляют об отсутствии конфликта 
интересов.

Настоящая работа не содержит каких-ли-
бо исследований с участием людей и животных 
в качестве объектов исследований.
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