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В обзоре представлен сравнительный анализ данных об участии наиболее используемых в физиоло-
гии растений наночастиц металлов и их оксидов в регуляции про-/антиоксидантного баланса у выс-
ших растений. Показана двойственная роль наночастиц, которые, с одной стороны, выступают в
качестве триггеров окислительного стресса, а с другой, способны противодействовать его развитию
и повышать эффективность антиоксидантной системы растений. В условиях действия абиотиче-
ского стресса наночастицы могут действовать как адаптогены, усиливая антиоксидантную защиту
растений. Обсуждаются возможные механизмы действия наночастиц, а также перспективы их ис-
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ВВЕДЕНИЕ
В течение жизненного цикла растения сталки-

ваются с различными абиотическими стресс-
факторами (засуха, засоление, действие низких и
высоких температур, тяжелых металлов и др.), ко-
торые ограничивают их географическое распро-
странение и снижают урожайность. В условиях
глобального изменения климата и возрастающей
антропогенной нагрузки создается дополнительное
давление на биоценозы, а растения вследствие при-
крепленного образа жизни являются наиболее уяз-
вимыми их компонентами. В ходе эволюции расте-
ния сформировали ряд защитных систем, обеспе-
чивающих их стрессоустойчивость. Одна из них
представлена многокомпонентной антиоксидант-
ной системой (АОС), которая выполняет функцию
универсального щита от окислительного стресса –
неотъемлемой составляющей любого абиотиче-
ского воздействия [1, 2]. Для фотосинтезирую-
щих организмов эффективно функционирующая
АОС особенно важна, поскольку именно хлоро-
пласты являются одними из основных источни-
ков активных форм кислорода (АФК) – взаимно
превращающихся реакционноспособных форм
кислорода, таких как, супероксидный анион-ра-

дикал ( ), гидроксильный радикал (•OH), пе-
роксид водорода (H2O2) и др. [3–5]. Если в опти-
мальных условиях генерация АФК представляет
собой неотъемлемую часть жизненного процесса
растительного организма, то под влиянием абио-
тических стресс-факторов их уровень в клетках
может резко возрасти и вызвать развитие окисли-
тельного стресса, следствием которого являются
интенсификация перекисного окисления липидов
(ПОЛ), повреждения органелл, мембран, струк-
туры нуклеиновых кислот, денатурация белков
и др. [5, 6]. Поэтому изучение механизмов регуля-
ции работы АОС, возможностей ее дополнитель-
ного стимулирования, а также поддержания
стрессоустойчивости растений в постоянно ме-
няющихся условиях внешней среды являются ак-
туальной биологической проблемой.

Мощное развитие нанотехнологий привело к
появлению в жизни людей большого количества
разнообразных наноматериалов. С одной стороны,
малые размеры (до 100 нм), высокая реакционная
способность, уникальные физико-химические,
оптические и электрические свойства [7, 8] пред-
полагают определенные риски от взаимодействия
наночастиц (НЧ) с живыми организмами. С дру-
гой стороны, материалы на основе НЧ уже широ-
ко используются в сельском хозяйстве в качестве

Сокращения: АОС – антиоксидантная система, НЧ – на-
ночастицы.
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наноудобрений, регуляторов роста и развития
растений, а также веществ с пестицидной и гер-
бицидной активностью [7, 9]. В связи с этим, пер-
спективы дальнейшего внедрения наноматериа-
лов в биологические науки и сельское хозяйство
представляют особый интерес.

Известно, что НЧ металлов и их оксидов способ-
ны влиять на различные аспекты жизнедеятельно-
сти растительного организма на всех уровнях его
организации. Проникая внутрь растений, НЧ изме-
няют их метаболизм, усиливают или угнетают ро-
стовые процессы, фотосинтез, водный обмен, АОС,
влияют на ультраструктуру клеток и экспрессию ге-
нов [7, 8, 10–12]. Представляется актуальным про-
ведение комплексных исследований, которые бы
не только отражали основные эффекты НЧ на
растительные организмы, но и раскрывали их
роль в стрессовом ответе растений на действие
различных абиотических факторов. Вопросы о
вкладе НЧ в развитие окислительного стресса и
влияния их на АОС, как основную неспецифиче-
скую систему защиты растений, до сих пор не со-
всем ясны, поскольку имеющиеся в современной
литературе многочисленные экспериментальные
данные часто противоречивы. Целью данного
аналитического обзора является систематизация
данных последних лет об участии наиболее ис-
пользуемых НЧ металлов и их оксидов в регуля-
ции про-/антиоксидантного баланса у высших
растений.

ВЛИЯНИЕ НАНОЧАСТИЦ МЕТАЛЛОВ И ИХ 
ОКСИДОВ НА ПРО-/АНТИОКСИДАНТНЫЙ 

БАЛАНС РАСТЕНИЙ
Поступление и распределение НЧ в клетках и

тканях растений, а также эффекты НЧ на расти-
тельный организм, как известно, зависят от цело-
го ряда факторов: типа, размеров, дзета-потенци-
ала НЧ, их дозы (концентрации коллоидного рас-
твора), вида растения, способа обработки и др.
[13, 14]. Мы проанализировали данные о влиянии
НЧ на про-/антиоксидантный баланс высших
растений, учитывая тип НЧ, концентрационный
эффект и специфику объекта (табл. 1). Анализ по-
казал, что наиболее часто в экспериментальных
исследованиях с растениями используются НЧ
серебра (НЧ Ag), золота (НЧ Au), а также оксидов
церия (НЧ CeO2), меди (НЧ CuO), железа (НЧ
Fe2O3 и Fe3O4), титана (НЧ TiO2) и цинка (НЧ ZnO).
Большинство исследователей отмечают, что
практически все эти НЧ вызывали окислитель-
ный стресс, стимулируя генерацию и накопление
АФК и продуктов ПОЛ в тканях растений [15–
43]. Такого рода эффекты наблюдали независимо
от концентраций используемых растворов НЧ на
широком ряде растительных объектов (табл. 1).
Например, под влиянием НЧ TiO2 увеличивалось

содержание H2O2 в листьях горошка [38], а НЧ
ZnO стимулировали накопление конечного про-
дукта ПОЛ – малонового диальдегида (МДА) в
листьях пшеницы [43]. Отдельно следует отме-
тить НЧ Au, которые в низких концентрациях (до
25 мг/л) вызывали обратный эффект – снижение
содержания АФК и продуктов ПОЛ [22, 44, 45].

Однако НЧ металлов и их оксидов способны
не только индуцировать развитие окислительно-
го стресса, но и влиять на АОС растений [17, 19,
21, 23, 24, 27, 31, 33, 36–38, 42–55] (табл. 1). Уве-
личение активности антиоксидантных фермен-
тов одновременно с усилением окислительного
стресса наблюдали под влиянием НЧ Ag у расте-
ний многокоренника и картофеля [17, 19], НЧ Au –
у горчицы и арбуза [23, 24], НЧ CeO2 – у кукурузы
[27] и т.д. (табл. 2). Снижение активности фер-
ментов АОС наблюдалось под влиянием НЧ Ag,
ZnO и Fe3O4 [42, 56, 57]. Можно констатировать,
что все наиболее изученные НЧ металлов и их ок-
сидов в оптимальных условиях (без действия
стресс-фактора) вовлечены в оба процесса – вы-
зывают окислительный стресс, с одной стороны,
и повышают активность ферментов АОС, с дру-
гой (табл. 1). В ряде случаев действие НЧ на эти
процессы имело прямую концентрационную за-
висимость. Например, НЧ CuO в низкой концен-
трации (10–50 мг/л) стимулировали активность
ферментов АОС, а в высокой концентрации
(100–1000 мг/л) приводили к развитию окисли-
тельного стресса у риса [36]. Сходные эффекты
обнаружены под влиянием НЧ Fe2O3 у ослинни-
ка [37].

Следует отметить, что некоторые НЧ металлов
и их оксидов стимулировали накопление в тканях
растений низкомолекулярных антиоксидантов
(табл. 1). Так, обработка НЧ Ag приводила к су-
щественному увеличению содержания пролина у
пшеницы [21] и глутатиона у многокоренника [17]
на фоне усиленного накопления АФК в листьях в
обоих случаях.

В литературе имеются сведения о влиянии НЧ
металлов и их оксидов на уровень экспрессии ге-
нов, кодирующих различные компоненты АОС
(табл. 1). Например, НЧ Ag увеличивали уровень
транскриптов генов, участвующих в синтезе су-
пероксиддисмутазы, каталазы и аскорбатперок-
сидазы у Arabidopsis thaliana и риса [18, 58], а НЧ
CeO2 изменяли экспрессию генов, кодирующих
глутатионсинтетазу [28]. Схожие эффекты обна-
ружены под влиянием НЧ Au [45] и Ti [59].

Проведенный анализ убедительно демонстри-
рует, что в оптимальных условиях НЧ металлов и
их оксидов, преимущественно стимулировали
накопление АФК и продуктов ПОЛ, усиливая
окислительные процессы в тканях растений, но
при этом повышали активность АОС, влияя как
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Таблица 1. Участие наночастиц металлов и их оксидов в регуляции про-/антиоксидантного баланса у растений

Тип наночастиц Доза* Объект Ссылка

Накопление АФК, усиление ПОЛ
Ag 20–80 мг/л Allium cepa  [15]

1–10 мг/л Lemna gibba  [16]
1–10 мг/л Spirodela polyrhiza  [17]
0.5–1 мг/л Oryza sativa  [18]
2–20 мг/л Solanum tuberosum  [19]
500-3000 мг/л Arabidopsis thaliana  [20]
10 мМ Triticum aestivum  [21]

Au 50–100 мг/л Brassica juncea  [22]
300–400 мг/л Brassica juncea  [23]
50–200 мг/л Citrullus lanatus  [24]
10 мг/л Allium cepa  [25]
500–1000 мг/л Oryza sativa  [26]

CeO2 400 и 800 мг/кг Zea mays  [27]
1000 мг/л Arabidopsis thaliana  [28]
500 мг/л Oryza sativa  [29]
10 и 100 мг/л Brassica rapa  [30]

CuO 0.025–5 мг/л Elodea densa  [31]
500 мг/кг Triticum aestivum  [32]
0.5–1.5 ммоль Oryza sativa  [33]
5–20 мг/л Arabidopsis thaliana  [34]
20–500 мг/л Vigna radiata  [35]
100–1000 мг/л Oryza sativa  [36]

Fe2O3 1 г/л Oenthera biennis  [37]
TiO2 2–4% Vicia narbonensis  [38]
ZnO 100, 500, 1000 мг/л Cucumis sativus  [32]

500 мг/кг Pisum sativum  [39]
1600–3200 мг/кг Zea mays  [40]
25–100 мг/кг Triticum aestivum  [41]
1000 мг/кг Solanum lycopersicum  [42]
100–300 мкмоль Triticum aestivum  [43]

Снижение содержания АФК и продуктов ПОЛ
Au 25 мг/л Brassica juncea  [22]

5 мг/л Phaseolus vulgaris  [44]
10 мг/л Arabidopsis thaliana  [45]

Усиление активности ферментов АОС
Ag 1000 мг/л Lycopersicon esculentum  [46]

1–10 мг/л Spirodela polyrhiza  [17]
2–10 мг/л Solanum tuberosum  [19]
5 мг/л Phaseolus vulgaris  [44]
10–40 мг/л Oryza sativa  [47]

Au 10 и 80 мг/л Arabidopsis thaliana  [48]
100–400 мг/л Brassica juncea  [23]
20–200 мг/л Citrullus lanatus  [24]
5 мкг/мл Phaseolus vulgaris  [44]
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Примечание. Доза – концентрация НЧ в коллоидном растворе.

CeO2 400 и 800 мг/кг Zea mays  [27]
400 мкг/мл Triticum aestivum  [49]

CuO 0.025–5 мг/л Elodea densa  [31]
1.0 и 1.5 ммоль Oryza sativa  [33]
10–50 мг/л Oryza sativa  [36]

Fe2O3 0.2 и 0.5 г/л Oenthera biennis  [37]
TiO2 2–4% Vicia narbonensis  [38]

10–50 мг/л Allium cepa  [50]
5 мг/л Cicer arietinum  [51]
100 мг/л Zea mays  [52]

ZnO 1, 10 и 100 мг/л Fagopyrum esculentum  [53]
25–100 мг/кг Triticum aestivum  [42]
3, 6 и 9 г/л Crocus sativus  [54]
25–100 мг/л Triticum aestivum  [55]
100–300 мкмоль Triticum aestivum  [43]

Снижение активности ферментов АОС
Ag 3 мМ Mustard (Brassica sp.)  [56]
Fe3O4 200 мг/л Triticum aestivum  [57]
ZnO 300, 600, 1000 мг/кг Solanum lycopersicum  [42]

Накопление низкомолекулярных антиоксидантов
Ag 1–10 мг/л Spirodela polyrhiza  [17]

10 мМ Triticum aestivum  [21]
Au 100–400 мг/л Brassica juncea  [23]
CuO 10–20 мг/л Arabidopsis thaliana  [34]

100–500 мг/л Vigna radiata  [35]
100–1000 мг/л Oryza sativa  [36]

TiO2 0.2–4% Vicia narbonensis  [38]
Изменение уровня транскриптов генов, кодирующих элементы АОС

Ag 0.5–3 мг/л Arabidopsis thaliana  [58]
0.5–1 мг/л Oryza sativa  [18]

Au 10 мг/л Arabidopsis thaliana  [45]
CeO2 1000 мг/л Arabidopsis thaliana  [28]
Ti 0.25% Vigna radiata  [59]

Тип наночастиц Доза* Объект Ссылка

Таблица 1. Окончание

на ферментативный ее компонент, так и на со-
держание низкомолекулярных антиоксидантов.
Такое двойственное действие НЧ на про-/антиок-
сидантный баланс растений значительно затруд-
няет представления о возможных механизмах и
дальнейшем использовании наноматериалов в
биологии. В связи с этим большой интерес пред-
ставляют данные о влиянии НЧ металлов и их ок-
сидов на окислительные процессы и про-/анти-
оксидантный баланс растений в условиях дей-
ствия абиотических стресс-факторов.

Нами проанализированы сведения об участии
НЧ металлов и их оксидов в регуляции окисли-
тельного стресса, вызванного действием на расте-
ния абиотических стресс-факторов, в частности,
низких температур [51, 60, 61], засоления [62–69],
засухи [55, 70–75] и тяжелых металлов [41, 76–87].
Представленные в таблице 2 данные отражают
эффекты НЧ металлов и их оксидов на растения,
находящиеся в условиях действия абиотического
стресс-фактора по сравнению с эффектами того
же стресс-фактора без обработки НЧ. Как можно
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Таблица 2. Влияние наночастиц металлов и их оксидов на про-/антиоксидантный баланс растений в условиях
действия абиотических факторов

Тип 
наночастиц Доза* Объект Эффект Ссылка

Низкая температура
TiO2 5 мг/л Cicer arietinum Снижение содержания МДА  [60]

5 мг/л Cicer arietinum Снижение содержания АФК, усиление 
активности ферментов АОС

 [51]

ZnO 20–100 мг/л Oryza sativa Снижение содержания МДА, АФК,
усиление активности ферментов АОС, 
снижение уровня транскриптов генов, 
кодирующих ферменты АОС

 [61]

Засоление
Ag 300 мг/л Triticum aestivum Снижение содержания МДА, АФК  [62]
Au 300 мг/л Triticum aestivum Накопление АФК, усиление активности 

ферментов АОС, накопление пролина
 [62]

Fe2O3 10–30 мкмоль Mentha piperita Снижение содержания МДА,
активности ферментов АОС

 [63]

60–90 мг/л Dracocephalum moldavica Накопление антиоксидантов,
усиление активности ферментов АОС

 [64]

TiO2 100 мг/л Dracocephalum moldavica Снижение содержания АФК  [65]
60 мкг/мл Zea mays Снижение содержания МДА, усиление 

активности ферментов АОС
 [66]

ZnO 60 мг/л Lupinus termis Снижение содержания МДА, усиление 
активности ферментов АОС

 [67]

10 мг/л Abelmoschus esculentus Усиление активности ферментов АОС  [68]
10–100 мг/л Lycopersicon esculentum Усиление активности ферментов АОС  [69]

Засуха
CeO2 10 мг/л Sorghum bicolor Снижение содержания МДА, АФК  [70]
Cu 52, 69.4 и 86.8 

мкмоль
Zea mays Снижение содержания АФК, усиление 

активности ферментов АОС
 [71]

Fe2O3 5–40 мкмоль Melissa officinalis Снижение содержания МДА, АФК, 
активности ферментов АОС

 [72]

0.5–1 мг/мл Brassica napus Снижение содержания МДА  [73]
TiO2 10–500 мг/л Linum usitatissimum Снижение содержания МДА, АФК  [74]
ZnO 100 мг/л Zea mays Повышение содержания МДА, АФК, 

усиление экспрессии генов, кодирующих 
ферменты АОС

 [75]

25–100 мг/л Triticum aestivum Снижение содержания МДА, АФК,
усиление активности ферментов АОС

 [55]

Тяжелые металлы
Au 100 мг/л Oryza sativa Снижение содержания МДА, АФК,

усиление активности ферментов АОС
 [76]

200 мкмоль Oryza sativa Снижение содержания МДА, усиление 
активности ферментов АОС

 [77]

Fe 1 и 2% Helianthus annuus Усиление активности ферментов АОС  [78]
25–50 мг/л Oryza sativa Снижение содержания МДА, усиление 

активности ферментов АОС
 [79]

FeO 100 мг/кг Triticum aestivum Снижение содержания МДА, АФК,
активности ферментов АОС

 [80]

Fe2O3 50 и 100 мг/кг Oryza sativa Снижение содержания МДА, АФК,
усиление активности ферментов АОС

 [81]



138

ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 70  № 2  2023

ВЕНЖИК, ДЕРЯБИН

видеть, растения, обработанные НЧ, отличались
более высокой стрессоустойчивостью к действу-
ющим на них абиотическим факторам, чем кон-
трольные (необработанные НЧ) растения. Наблю-
даемое увеличение стрессоустойчивости растений в
большинстве случаев было сопряжено с предотвра-
щением развития окислительного стресса и усиле-
нием антиоксидантной защиты (табл. 2). Так, у
растений нута, обработанных НЧ TiO2 и подверг-
нутых последующему охлаждению, активность
каталазы, аскорбатпероксидазы и гваяколперок-
сидазы усиливалась, а содержание МДА и H2O2 в
листьях снижалось по сравнению с необработан-
ными растениями в тех же условиях [51]. У про-
ростков риса, обработанных НЧ ZnO, при дей-
ствии низких температур наблюдали снижение
содержания МДА и H2O2 в тканях на фоне усиле-
ния активности супероксиддисмутазы и каталазы
и изменения уровня транскриптов генов, кодиру-
ющих их [61]. В условиях засоления под влиянием
НЧ Au отмечено снижение скорости генерации
АФК наряду с увеличением активности фермен-
тов АОС и накоплением пролина в листьях пше-
ницы [62]. Корневая обработка растений риса на-
нокомпозитами, содержащими НЧ Au, снижала
токсический эффект кадмия, препятствуя его аб-
сорбции клетками корней и нивелируя риски раз-
вития окислительного стресса [76, 77]. Обработка
растений подсолнечника, сои, риса и пшеницы
НЧ Fe, Ti, Zn и их оксидов приводила к сниже-
нию окислительного стресса, вызванного дей-
ствием тяжелых металлов [78–86].

Приведенные данные позволяют предполагать
возможность использования различных НЧ ме-
таллов и их оксидов в качестве адаптогенов, уси-

ливающих устойчивость растений к абиотиче-
ским стрессовым факторам, действие которых,
как правило, сопровождается повышенной гене-
рацией АФК и, как следствие, развитием окисли-
тельного стресса. Механизмы действия НЧ на
растения активно обсуждаются, однако в значи-
тельной степени они носят гипотетический ха-
рактер.

МЕХАНИЗМЫ ВЛИЯНИЯ 
НАНОЧАСТИЦ МЕТАЛЛОВ И ИХ ОКСИДОВ

НА ОКИСЛИТЕЛЬНЫЕ ПРОЦЕССЫ
В РАСТЕНИЯХ

Представления о возможных механизмах влия-
ния НЧ металлов и их оксидов на развитие и регуля-
цию окислительного стресса у растений в обобщен-
ном виде представлены на рис. 1. Установлено, что
в оптимальных условиях НЧ способны, с одной
стороны, вызывать развитие окислительного
стресса, а с другой, регулировать его за счет влия-
ния на компоненты АОС. Рассмотрим отдельные
аспекты этих процессов.

Прежде всего, усиление генерации АФК и по-
следующее развитие окислительного стресса под
влиянием НЧ металлов и их оксидов – это типич-
ная ответная реакция растительного организма
на поступление в него чужеродного химического
вещества [88, 89]. Ионы металлов могут высво-
бождаться из состава НЧ и непосредственно по-
вреждать клетки и их структурные компоненты и
усиливать образование АФК. Кроме того, НЧ мо-
гут вступать в контакт с биомолекулами, напри-
мер, белками и липидами, формируя новые по
своей природе биохимические комплексы с вы-
сокой химической активностью [88, 89]. Внутри

Примечание. Доза – концентрация НЧ в коллоидном растворе.

Fe3O4 2.0 г/л Triticum aestivum Снижение содержания МДА, усиление 
активности ферментов АОС

 [82]

TiO2 100–300 мг/кг Glycine max Повышение содержания МДА  [83]
10, 15, 20 мг/л Oryza sativa Снижение содержания МДА,

усиление активности ферментов АОС
 [84]

ZnO 25 мг/л Leucaena
leucocephala

Снижение содержания МДА, усиление 
активности ферментов АОС

 [85]

25–100 мг/кг Triticum aestivum Усиление активности ферментов АОС  [41]
25–100 мг/л Triticum aestivum Усиление активности ферментов АОС  [86]
100 мг/л Glycine max Повышение содержания МДА, АФК  [81]
25–50 мг/л Glycine max Повышение содержания МДА, АФК, 

накопление низкомолекулярных антиок-
сидантов и изменение уровня экспрессии 
кодирующих их генов

 [87]

Тип 
наночастиц Доза* Объект Эффект Ссылка

Таблица 2. Окончание
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этих комплексов возможно образование относи-
тельно стабильных свободных радикальных интер-
медиатов, участвующих в инициировании АФК.
Именно высокая химическая активность НЧ обу-
словливает усиление генерации АФК, включая
такие высокореакционные формы как  и •OH,
которые напрямую или посредством активации
ферментативных процессов индуцируют разви-
тие окислительного стресса в клетках растений
[88, 90].

Кроме того, в литературе активно обсуждается
способность НЧ металлов и их оксидов запускать
классические стрессовые сигнальные реакции,
например, Ca2+ – ассоциированный сигнальный
путь. Так, НЧ Ag повышали концентрацию Ca2+ в
цитозоле [20], а также связывались непосред-
ственно с Ca2+-связывающими белками, усили-
вая АФК-сигналинг [90], а НЧ Co и Fe влияли на
уровень транскриптов генов, кодирующих Ca2+-
связывающие белки [90]. Есть сведения, что не-
которые НЧ индуцировали синтез стрессовой
сигнальной молекулы NO [91, 92], запускающей
каскад защитных реакций в организме [93]. Пред-
полагают, что НЧ могут “мимикрировать” под
сигнальные молекулы, связываясь с белками и за-
пуская различные процессы в клетках, в том чис-
ле, генерацию АФК [90].

Следует отметить, что сигнальные функции
АФК и продуктов ПОЛ очень важны и реализуются

2O −

через регуляцию кальциевого статуса, гормональ-
ную сигнализацию и сигнализацию с участием ре-
докс-сигнальных систем, а также факторов тран-
скрипции и регуляторов экспрессии некоторых
хлоропластных и ядерных генов [4]. Именно
АФК выступают в качестве своеобразного “счет-
чика” стрессовой нагрузки и в определенный мо-
мент “запускают” работу АОС [3, 4]. Поэтому НЧ
металлов и их оксидов, выступая в качестве тригге-
ров окислительного стресса, одновременно усили-
вают антиоксидантную защиту растений (рис. 1).

Характер влияния НЧ металлов и их оксидов
на развитие и регуляцию окислительного стресса
в оптимальных условиях и при действии абиоти-
ческих стресс-факторов отражен в таблице 3. Ес-
ли в оптимальных условиях НЧ, за небольшим
исключением, усиливали окислительный стресс,
то в условиях действия абиотических стресс-фак-
торов – снижали его риски. При этом как в опти-
мальных, так и в неблагоприятных (стрессовых)
условиях НЧ металлов и их оксидов стимулирова-
ли активность АОС (табл. 3). Следует отдельно
подчеркнуть, что таблица 3 является схематической,
и отмеченные стрелками эффекты проявляются не
всегда, однако достаточно часто отмечаются во мно-
гих работах. Еще раз отметим, что эффекты НЧ за-
висят от целого ряда параметров, включая как
тип, размер, концентрацию коллоидного раство-
ра НЧ, так и особенности объектов и условий по-
становки опыта.

Рис. 1. Механизмы влияния наночастиц металлов и их оксидов на развитие и регуляцию окислительного стресса у рас-
тений.

Наночастицы металлов и их оксидов

Развитие
окислительного стресса

Усиление антиоксидантной
защиты

1. Повреждение клеток и их
структурных компонентов НЧ и
освобождающимися из них
ионами металлов
2. Образование внутри клеток
биохимических комплексов с
высокой химической
активностью
3. Генерация АФК через
сигнальные пути
(NO, Ca2+ и др.)

1. Активация АОС через
сигнальные функции АФК и
продуктов ПОЛ
2. Регуляция фотосинтетических
процессов за счет плазмонного
резонанса
3. Каталитическая активность НЧ
4. Индукция неспецифических
защитных механизмов
5. Влияние на экспрессию генов
АОС, ФСА, стрессового ответа
и микроРНК
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Логично возникает вопрос – за счет чего НЧ в
условиях действия абиотических стресс-факторов
способны снижать риски развития окислительного
стресса и увеличивать стрессоустойчивость расте-
ний? Только ли посредством сигнальных функций
АФК и продуктов ПОЛ осуществляется регуля-
ция АОС растений под влиянием НЧ в условиях
действия стрессоров?

Для многих НЧ металлов и их оксидов харак-
терно явление поверхностного плазмонного ре-
зонанса [94]. Суть эффекта заключается в том, что
благодаря высокому отношению площади поверх-
ности частицы к ее объему активность электронов
в составе НЧ многократно увеличивается под вли-
янием света определенной длины волны [94].
Именно с этим эффектом связывают способность
НЧ регулировать интенсивность процесса фото-
синтеза – основного источника АФК. Так, выска-
зана гипотеза о способности НЧ “улавливать” фо-
тоны света и облегчать передачу энергии в свето-
собирающем комплексе (ССК) [95]. При этом в
присутствии НЧ отмечают усиление скорости
электронного транспорта, реакции Хилла, измене-
ние параметров флуоресценции хлорофилла [95].

С эффектом поверхностного плазмонного ре-
зонанса, видимо, связаны каталитические свой-
ства НЧ [14, 96]. Впервые этот термин был приме-
нен в 2004 г. для нанокластеров золота со свой-
ствами рибонуклеазы [97]. В качестве первого
“наноэнзима” с антиоксидантной активностью
описаны НЧ CeO2, способные обезвреживать 
за счет быстрого перехода между Ce3+ и Ce4+ в со-

2O −

ставе НЧ, а также разлагать Н2О2 [98]. Схожие ан-
тиоксидантные свойства отмечены для НЧ Au
[99, 100], НЧ оксидов Co [101] и Fe [102]. Напри-
мер, Gao с соавторами [102] описали POD-подоб-
ную активность НЧ Fe3O4, которые способны
вступать в реакцию с H2O2, преобразуя ее в гид-
роксильные радикалы (реакция Фентона). Было
показано, что каталитическая активность НЧ
Fe3O4 увеличивается с уменьшением размера ча-
стиц и проявляется в кислой среде (рН 4.8) [14, 98,
102]. Особое значение имела способность атомов
в составе НЧ быстро менять степень окисления в
связи с высокой подвижностью электронов [96].
Проявление каталитической активности НЧ за-
висело от их типа, формы, размеров, концентра-
ций и экспозиции. Поскольку в стрессовых усло-
виях активность НЧ как “наноэнзимов” может
усиливаться, в исследованиях по действию НЧ на
растения в условиях абиотического стресса они,
как правило, снижали окислительные риски.

Некоторые авторы придерживаются точки
зрения, согласно которой НЧ действуют как ин-
дукторы неспецифических (универсальных) за-
щитных механизмов, активируя гены, кодирую-
щие протеинкиназы, антиоксиданты, осмолиты
и другие молекулы с протекторными свойствами
[103]. Например, НЧ Ag регулировали экспрессию
генов, кодирующих белки-переносчики анионов, и
ферменты, вовлеченные в протеолитические про-
цессы [104], а также изменяли экспрессию генов,
кодирующих аквапорины [58]. Показано участие
многих НЧ в индукции Ca2+-зависимых сигналь-

Таблица 3. Характер влияния наночастиц металлов и их оксидов на регуляцию про-/антиоксидантного баланса
в оптимальных условиях и при действии абиотических стрессов

Примечание. Эффекты наночастиц: ↑ – стимулирующий, ↓ – подавляющий, “–” – не наблюдали.

Тип
наночастиц

Оптимальные условия Абиотические стрессы
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Ag ↑ ↑↓ ↑ ↑↓ – –

Au ↑↓ ↓ ↑ ↑ ↑ ↑
CeO2 ↑ ↓ – ↑ ↑ –

Cu, CuO ↑ ↓ ↑ ↑ ↑ –

Fe, FeO, Fe2O3, Fe3O4 ↑ ↑↓ – ↑ ↑ –

Ti, TiO2 ↑ ↑↓ ↑ ↑ ↑ –

ZnO ↑ ↓ – ↑↓ ↑ ↑
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ных путей [20, 90, 91]. Способствуя индукции
стрессовых сигнальных путей, НЧ “включают”
ассоциированные с ними гены, увеличивая
стрессоустойчивость растений [91]. Так, в литера-
туре имеются сведения о том, что НЧ Ag регули-
ровали экспрессию генов, вовлеченных в стрес-
совый ответ на засоление [104], засуху [105], а НЧ
ZnO изменяли экспрессию генов холодового от-
вета [61]. Показано влияние многих НЧ на экс-
прессию генов, кодирующих синтез осмолитов и
ферментов АОС [18, 28, 45, 58, 59]. Важно также
отметить, что многие НЧ, такие как Cu, Fe, Ni,
Mn, Si, Co, Se и Zn, могут активировать ферменты и
белки, а ионы, освободившиеся из НЧ, способны
замещать металлы в составе некоторых ферментов
[106]. Так, ионы Mn2+ эффективно активировали
РНК-полимеразу хлоропластов, ФЕП-карбокси-
киназу и Mn-супероксиддисмутазу [107], а НЧ Zn
и Se стимулировали активность Na+/К+-АТФ-
азы и Ca2+/Mg2+-АТФ-азы у растений в условиях
абиотического стресса [87].

Более того, установлено, что под влиянием НЧ
изменялся уровень экспрессии ряда микроРНК.
Так, НЧ Au влияли на экспрессию miR398, miR408,
miR164, miR167 и miR169 у растений A. thaliana в
оптимальных условиях. При этом экспрессия
miR398 была связана с работой генов, регулирую-
щих прорастание семян и рост растений, за счет
влияния на пути передачи ауксинового сигнала.
Изменение экспрессии miR169, miR368 и miR408
влияло на размеры проростков, развитие их корне-
вой системы, и было причиной раннего цветения
растений и ускоренного созревания семян [48].

Упоминаются также факты влияния НЧ на
экспрессию генов, кодирующих белки фотосин-
тетического аппарата (ФСА). Например, НЧ TiO2
изменяли экспрессию генов, участвующих в син-
тезе РБФК/О [108] и кодирующих белки ССК [94,
109], а НЧ ZnO – генов, кодирующих белки син-
теза хлорофиллов [40]. Учитывая все перечислен-
ные факты, можно предполагать, что НЧ способ-
ны “перепрограммировать” онтогенез растений,
усиливая или угнетая экспрессию генов и мик-
роРНК, вовлеченных в регуляцию роста и разви-
тия, процесса фотосинтеза, антиоксидантного
статуса и стрессового ответа.

Таким образом, НЧ металлов и их оксидов
действуют как стрессовые сигнальные молекулы,
которые в растительном организме “включают”
молекулярные механизмы адаптационных про-
цессов, незадействованные обычно в нормаль-
ных условиях [89, 110]. Под влиянием абиотиче-
ских стрессовых факторов может наблюдаться
некоторое наложение программы, запущенной
НЧ, на программу адаптации растений к кон-
кретному стрессору, и это вызывает дополнитель-
ные адаптационные эффекты. В нашем исследо-

вании с использованием НЧ Au было установле-
но, что в условиях действия низких температур
они усиливали программу холодовой адаптации
озимой пшеницы, ингибируя ростовые процес-
сы, поддерживая на высоком уровне фотосинте-
тическую активность и накопление растворимых
сахаров, выполняющих многочисленные протек-
торные функции [110]. Изучая влияние НЧ TiO2
на растения нута в условиях охлаждения, Moham-
madi с соавт. [51] сделали вывод, что НЧ включа-
ют “конфронтационный метаболизм” (confronta-
tion metabolism), стимулируя дополнительную
индукцию стрессового ответа растений. Отме-
тим, что в целом ряде обзорных исследований
убедительно показана роль многих НЧ как адап-
тогенов, усиливающих устойчивость растений к
различным абиотическим факторам [14, 90, 91,
94, 105]. Решающее значение в этом процессе иг-
рала способность НЧ выступать в качестве деток-
сификаторов АФК, индукторов АОС и регулято-
ров работы ФСА [14, 91].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Анализ литературы последних лет свидетель-
ствует о двойственной роли НЧ металлов и их окси-
дов в регуляции про-/антиоксидантного баланса,
причем с одной стороны, НЧ усиливали генерацию
АФК, вызывая интенсификацию окислительных
процессов в клетках и тканях растений, а с дру-
гой, регулировали их интенсивность, активируя
компоненты АОС. Важно, что под влиянием
абиотических стрессовых факторов НЧ действо-
вали как адаптогены, усиливая антиоксидантную
защиту растений. Хотя в целом ряде исследова-
ний показано позитивное влияние многих НЧ на
сельскохозяйственные объекты, широкое их ис-
пользование в агробиологии ограничено, по-
скольку эффекты НЧ зависимы от ряда факторов
(тип, размер, заряд и доза НЧ, способ обработки
растений и длительность экспозиции, особенно-
сти объектов, сопутствующих условий), а это уве-
личивает экологические риски от их применения.
Необходимы дальнейшие исследования НЧ с це-
лью разработки четких рекомендаций по их ис-
пользованию не только как индукторов роста и
развития растений, но и как антистрессовых
адаптогенов. Для этого важно продолжить изуче-
ние механизмов действия НЧ и факторов, опре-
деляющих их эффекты на растения. Подчеркнем,
что механизмы действия НЧ на растения исследу-
ются, однако пока носят гипотетический харак-
тер. Изучение возможностей генетического “пе-
репрограммирования” растений под влиянием
НЧ может стать одним из перспективных направ-
лений современной экспериментальной биоло-
гии. Важным аспектом должно быть изучение
особенностей накопления разных типов НЧ в
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растительном организме и возможной их транс-
локации по пищевым цепям. Такого рода иссле-
дования необходимы для оценки токсикологиче-
ских рисков от использования НЧ в биологии и
сельском хозяйстве как адаптогенов.

Работа выполнена в рамках государственного за-
дания Министерства науки и высшего образования
Российской Федерации (тема № 122042700044–6).

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с участием людей и животных в каче-
стве объектов. Авторы заявляют об отсутствии
конфликта интересов.
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