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Фотосинтетический аппарат (ФСА) играет
особую роль в растительном организме, обеспе-
чивая его функционирование как в нормальных,
так и в экстремальных условиях среды (Baier, Di-
ert, 2005; Fernández, Strand, 2008). Поэтому иссле-
дования адаптивных возможностей ФСА всегда
остаются крайне актуальными. Хорошо известно,
что ФСА растений может приспосабливаться к
разнообразным изменениям окружающей среды,
например к снижению или повышению температу-
ры, засолению, обезвоживанию, недостатку мине-
рального питания или присутствию в почве высоких
концентраций тяжелых металлов (Huner et al., 1998;
Bertrand, Poirier, 2005; Трунова, 2007; Кошкин,
2010; Crosatti et al., 2013). При этом адаптация
ФСА осуществляется на всех уровнях организа-
ции – от молекулярно-биологического до целой
клетки, ткани и всего растительного организма
(Усманов и др., 2001; Климов, 2008). На каждом
из этих уровней организации у растений, устой-
чивых к действию стрессоров, реализуются про-
граммы адаптации, позволяющие им выживать и
функционировать в неблагоприятных условиях
среды.

В последние годы с возрастанием темпов антро-
погенной нагрузки на природную среду биологи все
больше внимания уделяют поиску адаптогенов, спо-
собных усиливать не только активность ФСА, но и
устойчивость его к различного рода неблагопри-
ятным воздействиям. Активно изучается роль
растительных гормонов, таких как абсцизовая и
салициловая кислоты, цитокинины, брасиносте-

роиды и др. (Новикова и др., 2009; Титов, Талано-
ва, 2009; Медведев, Шарова, 2011; Титов, Шибае-
ва, 2013; Jayakannan et al., 2015; Веселов и др.,
2017). Мощное развитие нанотехнологий позво-
лило использовать в этом направлении наноча-
стицы металлов, т.е. такие частицы, размеры ко-
торых не превышают 100 нм (Hossain et al., 2015).
Наночастицы металлов и их оксидов широко ис-
пользуются в биомедицине в качестве носителей
лекарственных веществ, усилителей оптического
сигнала и биомаркеров (Дыкман и др., 2008; Дык-
ман, Хлебцов, 2016; Dykman, Khlebtsov, 2017). Боль-
шой интерес вызывают особенности воздействия
наночастиц на биологические системы, посколь-
ку физико-химические характеристики наноча-
стиц значительно отличаются от таковых для ча-
стиц больших размеров (Дыкман, Щеголев, 2017).

Многочисленные исследования показывают,
что наночастицы металлов и их оксидов способны
существенно влиять на различные аспекты жизне-
деятельности растений, в частности стимулировать
посевные качества семян, рост растений, а также из-
менять некоторые физиолого-биохимические пока-
затели и метаболические процессы (Дыкман и др.,
2016; Du et al., 2017; Tripathi et al., 2017; Yang et al.,
2017; Zuverza-Mena et al., 2017; Dykman, Shchyogo-
lev, 2018; Tighe-Neira et al., 2018; Elemike et al.,
2019). Только в 2019 г. было опубликовано не-
сколько подробных обзоров, в которых проана-
лизированы различные аспекты воздействия на-
ночастиц на растения (Faraz et al., 2019; Goswami
et al., 2019; Joshi et al., 2019; Khan et al., 2019; San-
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zari et al., 2019). В ряде работ обсуждаются вопро-
сы “зеленого” синтеза наночастиц и их взаимо-
действия с растениями (Mahakham et al., 2016;
Fayez et al., 2017).

Подчеркнем, что опубликованные данные о
влиянии наночастиц металлов на ФСА растений
достаточно неоднозначны. Прежде всего это свя-
зано с разными экспериментальными подходами
к проблеме. Такого рода исследования проводятся
на различных объектах (от водорослей до высших
растений) с использованием различных типов на-
ночастиц и их доз, а также при разной постановке
самих экспериментов (с внесением растворов на-
ночастиц в почву, опрыскиванием листьев, зама-
чиванием семян в растворах наночастиц и т.д.),
различающихся длительностью экспозиции и
прочими условиями. Все эти материалы нужда-
ются в дополнительной систематизации и анали-
зе, которые могут позволить более четко судить о
возможных механизмах влияния наночастиц ме-
таллов на ФСА растений, а также об их дальней-
шем практическом использовании.

Цель работы – анализ и систематизация экс-
периментальных данных о влиянии наночастиц
металлов и их оксидов на основные функцио-
нальные, физиолого-биохимические и структур-
ные показатели ФСА высших растений.

ВЛИЯНИЕ НАНОЧАСТИЦ МЕТАЛЛОВ
И ИХ ОКСИДОВ НА ПОКАЗАТЕЛИ 

АКТИВНОСТИ ФСА

Мы рассмотрели эффекты наиболее часто ис-
пользуемых наночастиц металлов и их оксидов
(Ag, Au, CeO2, CuO, Fe2O3, Fe3O4, TiO2, ZnO) на та-
кие аспекты активности ФСА, как интенсивность
фотосинтеза, скорость электронного транспорта,
коэффициенты тушения флуоресценции хлоро-
филла, эффективность работы фотосистемы II, ак-
тивность рибулозобифосфаткарбоксилазы (РБФК)
и содержание основных фотосинтетических пиг-
ментов у высших растений. Перечисленные по-
казатели выбраны потому, что они достаточно ча-
сто используются в исследованиях по адаптации
ФСА к стрессорам различной природы. Мы также
учитывали дозы применяемых в опытах растворов
наночастиц, но не анализировали прочие факто-
ры постановки экспериментов. Результаты про-
веденного анализа убедительно демонстрируют, что
наночастицы металлов и их оксидов способны вли-
ять на многие характеристики работы ФСА, оказы-
вая на него как позитивное (стимулирующее), так
и негативное (подавляющее) влияние.

В ряде случаев наночастицы металлов и их ок-
сидов стимулировали активность ФСА (табл. 1).
Например, наночастицы оксидов меди и титана
усиливали интенсивность фотосинтеза у элодеи,
томата и шпината (Zheng et al., 2005; Некрасова

и др., 2011; Qi et al., 2013), а под влиянием наноча-
стиц серебра увеличивалась максимальная эф-
фективность фотосистемы II у растений горчицы
(Sharma et al., 2012). Наночастицы золота, сереб-
ра, оксидов титана и цинка увеличивали содержа-
ние хлорофиллов в листьях (Zheng et al., 2005;
Yang et al., 2007; An et al., 2008; Raliya, Tarafdar,
2013; Servin et al., 2013; Liu et al., 2015; Raliya et al.,
2015; Zhao et al., 2015; Das et al., 2017), а увеличе-
ние содержания каротиноидов в них наблюдали
под влиянием наночастиц золота и оксида меди
(Lalau et al., 2015; Das et al., 2017). Следует отметить,
что наночастицы оксида титана оказывали стиму-
лирующее влияние почти на все аспекты ФСА
(табл. 1), включая активность фермента РБФК
(Zheng et al., 2005; Hasanpour et al., 2015).

Таким образом, наночастицы металлов могут
активно использоваться в агробиологии и физио-
логии растений, способствуя усилению активно-
сти ФСА. С точки зрения феноменологии и меха-
низмов этого явления следует подчеркнуть, что
наночастицы металлов способны позитивно вли-
ять как на скорость фотохимических реакций, так
и на ферментативные реакции фотосинтеза, т.е.
проявляют свое действие и в световой, и в темно-
вой его фазе.

Однако большинство исследователей отмечают
негативное (подавляющее) влияние наночастиц на
активность ФСА растений (табл. 2). Показано, на-
пример, что наночастицы серебра, оксидов церия,
меди и цинка вызывают снижение интенсивности
фотосинтеза, максимальной квантовой эффектив-
ности фотосистемы II, содержания хлорофиллов
и каротиноидов в листьях растений (табл. 2). В то
же время влияние наночастиц металлов на ФСА
зависит от их дозы, т.е. от концентрации наноча-
стиц в применяемых для опытов растворах. Для
каждого типа наночастиц существует, по-видимо-
му, своя доза, с которой начинается негативное воз-
действие на ФСА, а меньшие концентрации раство-
ров или не оказывают выраженного воздействия на
ФСА растений, или стимулируют его активность.
Так, при работе с оксидами меди и церия на огур-
це показано, что концентрация наночастиц в рас-
творе 200 мг/л вызывает снижение интенсивно-
сти фотосинтеза (Hong et al., 2016). В эксперимен-
тах на элодее установлено, что концентрации
растворов наночастиц оксида меди 0.5–5 мг/л
приводят к снижению фотосинтеза, а меньшие
дозы стимулируют его (Некрасова и др., 2011). В
исследованиях, проведенных на фасоли, выявле-
но, что концентрации наночастиц оксида церия в
растворе 250 мг/л и более вызывают снижение ак-
тивности ФСА (Majumdar et al., 2016). Наночасти-
цы оксида цинка снижали фотосинтез кукурузы
только при концентрации в растворе 800 мг/л
(Zhao et al., 2015). Наночастицы серебра способ-
ствовали увеличению содержания хлорофилла в
листьях кукурузы и фасоли при концентрации
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Таблица 1. Стимулирующие воздействия наночастиц металлов и их оксидов на функциональные и физиолого-
биохимические показатели активности фотосинтетического аппарата растений

Тип 
наночастиц Доза Объект Источник

Увеличение интенсивности фотосинтеза

CuO 0.02–0.25 мг/л Elodea densa (Некрасова и др., 2011)

TiO2 2.5% Spinacia oleracea (Zheng et al., 2005)

0.1 г/л Lycopersicon esculentum (Qi et al., 2013)

ZnO 2–16 мг/л То же (Faizan et al., 2018)

Увеличение максимальной квантовой эффективности фотосистемы II (Fv/Fm)

Ag 25–400 ppm Brassica juncea (Sharma et al., 2012)

4 мг/л Triticum aestivum (Gorczyca et al., 2015)

Увеличение скорости электронного транспорта (ETR)

Au 100–1000 мг/мл Vigna radiata (Das et al., 2017)

TiO2 0.25% Spinacia oleracea (Hong et al., 2005a)

2.5 мкм То же (Mingyu et al., 2007)

Усиление нефотохимического тушения флуоресценции хлорофилла (NPQ)

CuO 0.1–0.4 г/л Lemna gibba (Perreault et al., 2010)

TiO2 0.1–0.4% Ulmus elongata (Gao et al., 2013)

0.05–0.2 г/л Lycopersicon esculentum (Qi et al., 2013)

Увеличение активности рибулобифосфаткарбоксилазы

TiO2 5 мг/л Cicer arietinum (Hasanpour et al., 2015)

2.5% Spinacia oleracea (Zheng et al., 2005)

Увеличение содержания хлорофиллов

Ag 100 мг/л Asparagus officinalis (An et al., 2008)

20–80 мг/л Pelargonium zonale (Hatami, Ghorbanpour, 2013)

Au 20–60 ppm Brassica juncea (Arora et al., 2012)

100–1000 мг/мл Vigna radiata (Das et al., 2017)

TiO2 2.5% Spinacia oleracea (Zheng et al., 2005)

0.25% То же (Yang et al., 2007)

750 мг/кг Cucumis sativus (Servin et al., 2013)

ZnO 1000 ppm Arachis hypogaea (Prasad et al., 2012)

100–1000 мг/л Solanum lycopersicon (Ralia et al., 2015)

20–400 мг/кг Cyamopsis tetragonolob (Raliya, Tarafdar, 2013)

400 мг/л Zea mays (Zhao et al., 2015)

100–200 мг/л То же (Liu et al., 2015)

Fe3O4 125–1000 мг/л Hordeum vulgare (Tombuloglu et al., 2019)

Увеличение содержания каротиноидов

Ag 20–80 мг/л Pelargonium zonale (Hatami, Ghorbanpour, 2013)

Au 100–1000 мг/мл Vigna radiata (Das et al., 2017)

CuO 0.1–5 мг/л Landoltia punctata (Lalau et al., 2015)
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20–60 мг/л и вызывали его снижение при кон-
центрации 80–100 мг/л (Salama, 2012). Следова-
тельно, влияние наночастиц металлов на ФСА
растений существенно зависит как от типа нано-
частиц и их дозы в растворе, так и от самого объ-
екта исследования.

Важно, что даже негативное (подавляющее)
воздействие наночастиц металлов на ФСА не сле-
дует рассматривать как повреждение, если работа
ФСА не прекращается полностью, а параллель-
ных исследований устойчивости и выживаемости
растений не проводится. Хорошо известно, что
ФСА растений очень чувствителен к любого рода
изменениям в окружающей среде или гомеостазе
самого организма (Crosatti et al., 2013). Достаточ-
но заметное снижение интенсивности фотосин-
теза, эффективности фотосистемы II, содержа-
ния фотосинтетических пигментов наблюдали в
процессе адаптации растений к низким и высо-
ким температурам, засолению и другим неблаго-
приятным воздействиям (Yamane et al., 2008; Вен-
жик и др., 2012; Martínes-Peñalver et al., 2012), при-
чем в этих случаях снижение активности ФСА
было лишь одним из звеньев в сложной цепи
адаптационного процесса.

Наночастицы металлов способны, как и лю-
бые внешние воздействия в субповреждающих
концентрациях, запускать некоторые адаптивные
реакции, являющиеся общими (неспецифиче-
скими) для стрессоров разной природы. Так, на-
ночастицы оксидов меди и титана наряду со сни-
жением интенсивности фотосинтеза вызывали
усиление нефотохимического тушения флуорес-
ценции хлорофилла (Perreault et al., 2010; Gao et al.,
2013). Такого рода изменения свидетельствуют о
том, что под влиянием наночастиц металлов проис-
ходит перераспределение энергии света в фотоси-
стеме II, причем некоторая часть энергии света ста-
новится избыточной и рассеивается в виде тепла
(Мокроносов и др., 2006). Эта защитная реакция
фотосистемы II включается также под влиянием
неблагоприятных температур, засоления и при
других стрессовых воздействиях (Венжик и др.,
2012; Martínes-Peñalver et al., 2012).

Существенно, что многие наночастицы метал-
лов способны негативно влиять на содержание
хлорофиллов и каротиноидов в листьях растений
(табл. 2). Скорее всего, это связано с деструктивны-
ми изменениями в фотосинтетических мембранах
вследствие генерации активных форм кислорода
(АФК) – неспецифической реакции на стресс
(Кузнецов, Дмитриева, 2011).

Таким образом, наночастицы металлов и их
оксидов воздействуют на ряд показателей ФСА
(табл. 3). Некоторые типы наночастиц, а именно
оксиды меди и титана, влияют тем или иным об-
разом практически на все проанализированные
показатели. Наноматериалы, содержащие золото

и титан, чаще всего стимулируют работу ФСА, а
наночастицы серебра и оксида церия подавляют ее
(табл. 3). Среди параметров ФСА выделяется со-
держание фотосинтетических пигментов, которое
снижается либо увеличивается под влиянием всех
рассмотренных типов наночастиц (табл. 3), т.е. яв-
ляется показателем ФСА, наиболее чувствитель-
ным к воздействию наночастиц.

Безусловно, для более глубокого понимания
сути функциональных и физиолого-биохимиче-
ских изменений, происходящих в ФСА растений
под влиянием наночастиц металлов, необходимо
учитывать и структурные перестройки в хлоро-
пластах.

ВЛИЯНИЕ НАНОЧАСТИЦ МЕТАЛЛОВ
И ИХ ОКСИДОВ НА УЛЬТРАСТРУКТУРУ 

ХЛОРОПЛАСТОВ
Анализ опубликованных данных показывает,

что наночастицы металлов существенно изменяют
ультраструктуру хлоропластов у растений, при-
чем зависимость наблюдаемого эффекта от дозы
растворов наночастиц четко прослеживается и в
отношении структурных изменений. Так, на рас-
тениях арабидопсиса показано, что наночастицы
серебра в концентрации 0.5–3 мг/л приводят к
изменению формы хлоропластов из линзовидной
(типичной) до более округлой (Qian et al., 2013).
При этом в хлоропластах отмечены помутнение
стромы (тилакоиды в ней визуально хуже про-
сматриваются), увеличение числа и размеров
пластоглобул, появление тилакоидов с раздутыми
люменами, а также электронно-плотных включе-
ний, которые авторы считают депозитами нано-
частиц (рис. 1) (Qian et al., 2013). При концентра-
ции наночастиц 5–10 мг/л в хлоропластах ряски
наблюдали деструктивные признаки – аккумуля-
цию крахмальных включений и редукцию меж-
гранных тилакодов (рис. 2) (Jiang et al., 2014). На-
ночастицы оксида церия в концентрации 100 мг/л
(в полевом эксперименте длительностью 7 мес.)
не оказывали влияния на ультраструктуру пла-
стид пшеницы, а в концентрации 400 мг/л к кон-
цу опыта вызывали изменение формы хлоропла-
стов до более округлой и появление в них искрив-
ленных тилакоидов с расширенными люменами
(рис. 3) (Du et al., 2015). Наночастицы оксида ме-
ди в концентрации 1–10 г/л приводили к форми-
рованию у растений ряски пластид, в которых
гранальная система была сдвинута в одну сторо-
ну, число пластоглобул увеличивалось, мембраны
тилакоидов были искривлены, граны затемнены, а
также в хлоропластах появлялись выросты (рис. 4)
(Lalau et al., 2015).

Большая часть этих структурных изменений
достаточно типична и подробно описана для расте-
ний, подвергаемых различным неблагоприятным
воздействиям в субповреждающих концентрациях.
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Таблица 2. Подавляющие воздействия наночастиц металлов и их оксидов на функциональные и физиолого-био-
химические показатели активности фотосинтетического аппарата растений

Тип наночастиц Доза Объект Источник

Снижение интенсивности фотосинтеза
Ag 100–1000 мг/л Lycopersicon esculentum (Song et al., 2013)

300–5000 мг/л Arabidopsis thaliana (Syu et al., 2014)
300 мг/л То же (Sosan et al., 2016)

CeO2 200 мг/л Cucumis sativus (Hong et al., 2016)
250 мг/кг Phaseolus vulgaris (Majumdar et al., 2016)

CuO 0.1–0.4 г/л Lemna gibba (Perreault et al., 2010)
0.5–5.0 мг/л Elodea densa (Некрасова и др., 2011)
100–1000 мг/л Oryza sativa (Da Costa, Sharma, 2016)
200 мг/л Cucumis sativus (Hong et al., 2016)
250 мг/л Lactuca sativa (Xiong et al., 2017)
250 мг/л Brassica oleracea То же

TiO2 0.1–0.4% Ulmus elongata (Gao et al., 2013)
ZnO 300 мг/л Arabidopsis thaliana (Wang et al., 2016)

800 мг/кг Zea mays (Zhao et al., 2015)
250–2000 мг/л Triticum aestivum (Ramesh et al., 2014)

Снижение максимальной квантовой эффективности фотосистемы II (Fv/Fm)
Ag 25 мг/л Spirodela polyrhisa (Shabnam et al., 2017)
Au 3.6–17.3 мкм Soybean (Falco et al., 2011)
CeO2 200 мг/л Medicago arborea (Gomez-Garay et al., 2014)
CuO 0.1–0.4 г/л Lemna gibba (Perreault et al., 2010)

100–1000 мг/л Oryza sativa (Da Costa, Sharma, 2016)
ZnO 1 мг/л Lemna minor (Chen et al., 2016)

Снижение скорости электронного транспорта (ETR)
CuO 0.1–0.4 г/л Lemna gibba (Perreault et al., 2010)
TiO2 0.1–0.4% Ulmus elongata (Gao et al., 2013)

Снижение фотохимического тушения флуоресценции хлорофилла (qP)
CuO 0.1–0.4 г/л Lemna gibba (Perreault et al., 2010)

1000 мг/л Oryza sativa (Da Costa, Sharma, 2016)
TiO2 0.1–0.4% Ulmus elongata (Gao et al., 2013)

Снижение содержания хлорофиллов
Ag 0.5–3.0 мг/л Arabidopsis thaliana (Qian et al., 2013)

100–1000 мг/л Lycopersicon esculentum (Song et al., 2013)
0.5–1 мг/л Oryza sativa (Nair, Chung, 2014с)
10 мг/л Wolffia globosa (Zou et al., 2016)
1–100 мг/л Eichhornia crassipes (Rani et al., 2016)
0.05–1 мг/л Elodea canadensis (Van Koetsem et al., 2016)

CeO2 1000–2000 ppm Arabidopsis thaliana (Ma et al., 2013)
500–1000 мг/л Oryza sativa (Rico et al., 2013)
800 мг/кг Zea mays (Zhao et al., 2015)
10 мг/л Raphanus sativus (Zhang et al., 2015)
400 мг/кг Triticum aestivum (Du et al., 2015)
250 мг/кг Solanum lycopersicum (Barrios et al., 2016)
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62.5–250 мг/кг Phaseolus vulgaris (Majumdar et al., 2016)
CuO 400 мг/л Lemna gibba (Perreault et al., 2010)

0.5–5 мг/л Elodea densa (Некрасова и др., 2011)
1 мг/л Landoltia punctate (Shi et al., 2011)
500 мг/кг Triticum aestivum (Dimkpa et al., 2012)
0.1–5 мг/л Landoltia punctata (Lalau et al., 2015)
500 мг/л Glycine max (Nair, Chung, 2014а)

CuO 100–500 мг/л Arabidopsis thaliana (Nair, Chung, 2014b)
100–500 мг/л Vigna radiata (Nair et al., 2014)
100–1000 мг/л Elsholtzia splendens (Shi et al., 2014)
100–500 мг/л Brassica juncea (Nair, Chung, 2015)
100–1000 мг/л Oryza sativa (Da Costa, Sharma, 2016)
4 мг/л Arabidopsis thaliana (Marusenko et al., 2013)

Fe2O3 10–20 мг/л Lactuca perennis (Trujillo-Reyes et al., 2014)
Fe3O4 500 мг/кг Triticum aestivum (Dimkpa et al., 2012)
ZnO 125–500 мг/л Pisum sativum (Mukherjee et al., 2014)

800–3200 мг/л Zea mays (Liu et al., 2015)
200–3200 мг/кг Arabidopsis thaliana (Wang et al., 2016)
250–2000 мг/л Triticum aestivum (Ramesh et al., 2014)

TiO2 5.5–8.9 мг/л Amaranthus caudatus (Астафурова и др., 2011)
Снижение содержания каротиноидов

Ag 0.5–1 мг/л Oryza sativa (Nair, Chung, 2014с)
10 мг/л Wolffia globosa (Zou et al., 2016)

CeO2 62.5–250 мг/кг Phaseolus vulgaris (Majumdar et al., 2016)
CuO 400 мг/л Lemna gibba (Perreault et al., 2010)

0.5–5 мг/л Elodea densa (Некрасова и др., 2011)
10 мг/л Landoltia punctata (Lalau et al., 2015)
100–500 мг/л Brassica juncea (Nair, Chung, 2015)
100–1000 мг/л Oryza sativa (Da Costa, Sharma, 2016)

ZnO 400–3200 мг/кг Arabidopsis thaliana (Wang et al., 2016)

Тип наночастиц Доза Объект Источник

Таблица 2. Окончание

Таблица 3. Влияние наночастиц металлов и их оксидов на показатели активности фотосинтетического аппарата
растений

Примечание. ФС – интенсивность фотосинтеза, Fv/Fm – максимальная эффективность фотосистемы II, ETR – скорость
электронного транспорта, qP – коэффициент фотохимического тушения флуоресценции хлорофилла, NPQ – коэффициент не-
фотохимического тушения флуоресценции хлорофилла, РБФК – активность рибулозобифосфаткарбоксилазы, ХФ – содержание
хлорофиллов, Кар – содержание каротиноидов. Эффекты наночастиц: ↑ – стимулирующий, ↓ – подавляющий, “–” – не наблю-
дался.

Тип 
наночастиц ФС Fv/Fm ETR qP NPQ РБФК ХФ Кар

CuO ↑↓ ↓ ↓ ↓ ↑ – ↓ ↑↓
TiO2 ↑↓ – ↑↓ ↓ ↑ ↑ ↑↓ –
Ag ↓ ↑↓ – – – – ↑↓ ↓
Au – ↓ ↑ – – – ↑ ↑
ZnO ↓ ↓ – – – – ↑↓ ↓
CeO2 ↓ ↓ – – – – ↓ ↓



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 2  2021

ВЛИЯНИЕ НАНОЧАСТИЦ МЕТАЛЛОВ И ИХ ОКСИДОВ 143

Рис. 1. Ультраструктура хлоропластов Arabidopsis thaliana. а, б – контроль; в, г – через 2 нед. обработки наночастицами
серебра в концентрации 3 мг/л (Qian et al., 2013); OG – пластоглобулы; thy – тилакоиды. Масштаб: а – 0.5; б, в – 0.1;
г – 0.025 мкм.
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Рис. 2. Ультраструктура хлоропластов Spirodela polyrhiza. а – контроль; б – через 3 сут обработки наночастицами серебра в
концентрации 10 мг/л (Jiang et al., 2014); Ct – хлоропласт; S – крахмальное зерно; Mt – митохондрия. Масштаб: 1 мкм.
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Например, округление хлоропластов – это типич-
ная ультраструктурная реакция на изменение вод-
ного статуса растения и на возможный осмотиче-

ский стресс (Парамонова и др., 2004; Венжик и др.,
2012). С ним же может быть связано помутнение
стромы вследствие изменения ее химического со-
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става (Kratsch, Wise, 2000). Смещение гранальной
системы хлоропласта (обычно в сторону вакуоли)
также наблюдают при осмотическом стрессе и, как
правило, связывают с необходимостью быстрого
транспорта полиаминов в вакуоль для восстановле-
ния гомеостаза клетки (Парамонова и др., 2004).
Искривление мембран тилакоидов считается при-
знаком их повреждения в условиях окислительного
стресса (Kratsch, Wise, 2000). Расширение люме-
нов тилакоидов объясняется усиленной работой
системы репарации протеина D1 и других белков,
локализующихся в люмене и участвующих в репа-
рации фотосистемы II при окислительном стрессе
(Pribil et al., 2014). При этом нередко происходит пе-
рестройка мембранной структуры пластид, а осво-
бождающиеся белки и липиды накапливаются в
пластоглобулах, число и размеры которых увеличи-
ваются. Поэтому пластоглобулы становятся своеоб-
разными депо липидов, необходимых для адапта-
ции (Kratsch, Wise, 2000; Трунова, 2007). Еще одна
типичная адаптивная реакция – появление выро-
стов в хлоропластах. Они способствуют усилению
контактов между органеллами при стрессе (Bourett
et al., 1999; Köhler et al., 2000). Такого рода изменения
в структуре хлоропластов достаточно часто наблю-
дают под влиянием низких и высоких температур, в
условиях засухи и засоления, а также под влиянием
экзогенных обработок некоторыми гормонами, на-
пример абсцизовой кислотой (Lütz, Engel, 2007;
Gray et al., 2012; Venzhik et al., 2016).

Подчеркнем, что изменения в ультраструктуре
хлоропластов высших растений под влиянием на-
ночастиц металлов изучены еще недостаточно. Од-
нако их характер позволяет предполагать, что нано-
частицы металлов способны вызывать структурную
реорганизацию пластид, направленную на адапта-
цию к осмотическому и окислительному стрессам,
сопровождающим, как известно, практически
любое неблагоприятное воздействие.

МЕХАНИЗМЫ ВЛИЯНИЯ
НАНОЧАСТИЦ МЕТАЛЛОВ НА ФСА

Возможные механизмы влияния наночастиц
металлов на ФСА растений – предмет активной
дискуссии. Исследования в этой области прово-
дятся сравнительно недавно, а имеющиеся дан-
ные часто противоречивы. Однако мы попыта-
лись проанализировать основные точки зрения,
согласно которым наночастицы могут изменять
активность и структуру ФСА (табл. 4).

Стимулирующее действие наночастиц на фо-
тохимические реакции световой фазы фотосин-
теза чаще всего связывают с их способностью
усиливать абсорбцию света молекулами хлоро-
филла (Das et al., 2017; Torres et al., 2018) и гасить
избыточное возбуждение, забирая на себя энер-
гию возбужденных электронов (Barazzouk et al.,
2012; Torres et al., 2018). Такого рода эффект плаз-
монного резонанса показан для наночастиц золо-
та и оксида титана (табл. 4), которые чаще всего
оказывали стимулирующее действие на ФСА рас-
тений (табл. 1). Таким образом, наночастицы
этих металлов способны препятствовать накоп-
лению АФК, выступая в качестве своеобразных
протекторов окислительного стресса. С этой ги-
потезой согласуются сведения, опубликованные
ранее (табл. 4). Например, на растениях шпината
показано, что наночастицы оксида титана стаби-
лизуют фотосинтетические мембраны, защищая
хлоропласты от интенсивного старения в услови-
ях окислительного стресса на свету (Hong et al.,
2005а), а также снижают накопление супероксид-
ных радикалов под влиянием ультрафиолета (Lei
et al., 2008).

Однако большинство исследователей отмеча-
ют, что наночастицы металлов и их оксидов уси-
ливают окислительный стресс, стимулируя гене-
рацию и накопление АФК в растительных клет-
ках (табл. 4). Считается, что наночастицы серебра

Рис. 3. Ультраструктура хлоропластов Triticum aestivum. а – контроль, б – обработка наночастицами оксида цезия в
концентрации 100 мг/кг, в – 400 мг/кг почвы (Du et al., 2015); Сh – хлоропласт, th – тилакоиды, s – крахмальное зерно;
стрелкой отмечены пластоглобулы. Масштаб: 0.5 мкм.
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Рис. 4. Ультраструктура хлоропластов Landoltia punctata. а, б – контроль; в, г – через 7 сут обработки наночастицами
оксида меди в концентрации 10 г/л (Lalau et al., 2015). M – митохондрия, C – хлоропласт, G – грана, P – пластоглобу-
лы; стрелками отмечены межгранные тилакоиды (б) и выросты хлоропласта (в, г). Масштаб: а – 2; б, г – 0.2; в – 1 мкм.
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способны снижать интенсивность улавливания
света молекулами хлорофилла, тормозить работу
электронно-транспортной цепи и снижать ско-
рость фотохимических реакций (Zou et al., 2016;
Shabnam et al., 2017), вследствие чего энергия све-
та становится избыточной для хлоропластов и
вызывает в них генерацию и накопление АФК
(табл. 4). Некоторые ученые констатируют, что
накопление АФК в растительных тканях – один
из основных токсических механизмов действия
наночастиц металлов на растения (Rico et al.,
2015; Rizwan et al., 2016).

Важно отметить, что токсичность ионов метал-
лов заметно превышает токсичность наночастиц
(Notter et al., 2014). Некоторые авторы считают, что
фитотоксичность, в частности, наночастиц серебра
обусловлена накоплением в тканях АФК главным
образом под воздействием ионов серебра, диф-
фундирующих с поверхности наночастиц (Yasur,
Rani, 2013; Wen et al., 2016). Более того, на примере

арабидопсиса показано, что сублетальные концен-
трации наночастиц серебра (до 1 мг/л) обладали вы-
раженным фитостимулирующим эффектом, в то
время как нитрат серебра оказывал токсичное
действие уже при концентрации 0.05 мг/л (Wang
et al., 2013).

Подчеркнем, что именно АФК, образующиеся
в клетках растений в процессе окислительного
стресса, играют сигнальную роль, включая систе-
му антиоксидантной защиты (АОС) растений.
Поэтому неудивительно, что усиление активно-
сти ферментов АОС под влиянием наночастиц
металлов наблюдают у многих растений одновре-
менно как с негативным, так и с позитивным их
воздействием на ФСА (табл. 4). При этом наноча-
стицы металлов не только влияют на ферменты
АОС, но и стимулируют накопление в тканях рас-
тений низкомолекулярных антиоксидантов –
пролина, глутатиона и каротиноидов (табл. 4).
Так, под влиянием наночастиц серебра происхо-
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Таблица 4. Механизмы влияния наночастиц металлов и их оксидов на фотосинтетический аппарат растений

Примечание. АФК – активные формы кислорода, АОС – антиоксидантная система, ФС – фотосистема I.

Механизмы Источник

Ag

Снижение интенсивности улавливания света молекулами
хлорофилла за счет снижения числа возбужденных электронов

(Shabnam et al., 2017)

Блокада электрон-транспортной цепи и снижение скорости 
переноса протонов

(Zou et al., 2016)

Генерация и накопление АФК (Qian et al., 2013; Jiang et al., 2014; Nair et al., 
2014; Sosan et al., 2016)

Влияние на экспрессию генов, кодирующих компоненты АОС (Qian et al., 2013; Dutta Gupta et al., 2018)

Усиление активности АОС ферментов (Jiang et al., 2014; Nair et al., 2014;
Dutta Gupta et al., 2018)

Накопление низкомолекулярных компонентов АОС (Jiang et al., 2014)

Au

Поддержание абсорбции света молекулами хлорофилла 
за счет увеличения числа возбужденных электронов (эффект
плазмонного резонанса)

(Das et al., 2017; Torres et al., 2018)

Ускорение фотохимических реакций, защита 
от окислительного стресса

(Das et al., 2017; Torres et al., 2018)

Усиление активности ферментов АОС (Wan et al., 2014)

CeO2

Усиление активности ферментов АОС (Du et al., 2015; Majumdar et al., 2016)

CuO

Генерация и накопление АФК (Некрасова и др., 2011; Shi et al., 2011; Nair, 
Chung, 2015; Da Costa, Sharma, 2016)

Влияние на экспрессию генов, кодирующих компоненты АОС (Nair, Chung, 2015; Da Costa, Sharma, 2016)

Усиление активности ферментов АОС (Некрасова и др., 2011;
Trujullo-Reyes et al., 2014)

Накопление низкомолекулярных компонентов АОС (Da Costa, Sharma, 2016)

TiO2

Поддержание абсорбции света молекулами хлорофилла за счет 
увеличения числа возбужденных электронов (эффект
плазмонного резонанса), ускорение фотохимических реакций, 
защита от окислительного стресса

(Hong et al., 2005а; Mingyu et al., 2007)

Усиление активности ферментов АОС 
Влияние на экспрессию генов CaLRubisco, CaSRubisco,
CaChlorophyll-a/b-кодирующих белков

(Hong et al., 2005b) 
(Hasanpour et al., 2016)

ZnO

Накопление низкомолекулярных компонентов АОС (Nayan et al., 2016)

Влияние на экспрессию генов синтеза хлорофилла, 
каротиноидов, структурных белков ФС I

(Wang et al., 2016)

Fe3O4

Усиление активности АОС ферментов (Trujillo-Reyes et al., 2014)
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дят и активация ферментов АОС, и накопление
низкомолекулярных ее компонентов (табл. 4).

Крайне важно, что некоторые наночастицы
металлов и их оксидов способны изменять уро-
вень экспрессии генов, кодирующих как элемен-
ты АОС, так и белки, участвующие в работе ФСА
(табл. 4). Например, наночастицы серебра изме-
няют экспрессию генов, кодирующих ферменты
АОС (Qian et al., 2013; Dutta Gupta et al., 2018); на-
ночастицы оксида титана влияют на экспрессию
генов, участвующих в синтезе РБФК (Hasanpour
et al., 2015), а наночастицы оксида цинка – на экс-
прессию генов, кодирующих белки синтеза фото-
синтетических пигментов (Wang et al., 2016).

Отметим интересные данные, приведенные в
обзоре китайских ученых (Wei, Wang, 2013), кото-
рые на примере ряда исследований показали, что
искусственно созданные комплексы наноматери-
алов способны имитировать работу ферментов
АОС, выступая в роли “наноэнзимов”. Эти сведе-
ния позволяют оценить важность дальнейшего
использования наноматериалов в современной
физиологии растений и агробиологии.

Таким образом, можно выделить основные
предполагаемые пути влияния наночастиц метал-
лов и их оксидов на ФСА растений (рис. 5). К ним
следует отнести влияние на интенсивность аб-
сорбции света молекулами хлорофилла, а значит

на скорость фотохимических реакций. В зависи-
мости от того, усиливается ли абсорбция света
или ослабевает, наночастицы либо выступают в
роли триггеров образования АФК, либо защища-
ют от окислительного стресса. При этом некото-
рые типы наночастиц способны запускать работу
АОС, влияя на экспрессию генов, кодирующих ее
элементы. Кроме того, под влиянием наночастиц
может изменяться и экспрессия генов, кодирующих
элементы ФСА (рис. 5). В результате происходит
целый ряд существенных изменений в активности и
структуре хлоропластов, а следовательно, все про-
цессы растительного организма полностью или ча-
стично трансформируются, способствуя стрессо-
устойчивости растений или снижая ее.

Сегодня возникает острая необходимость прове-
дения системных и многоплановых исследований,
направленных на подбор подходящих модельных
объектов и доз наночастиц определенных металлов,
способных не только стимулировать активность
ФСА, но и выступать в качестве адаптогенов, увели-
чивающих стрессоустойчивость растений. При этом
крайне важно продолжить наблюдения, в которых
действие наночастиц на ФСА будет изучаться
именно в неблагоприятных условиях, поскольку
известно, что некоторые адаптогены в контроль-
ных и стрессовых условиях действуют по-разно-
му. Так, в опытах на пшенице показано, что обра-
ботка экзогенной абсцизовой кислотой в кон-

Рис. 5. Основные пути влияния наночастиц металлов на ФСА растений. ФСА – фотосинтетический аппарат, АФК –
активные формы кислорода, АОС – антиоксидантная система, РБФК – рибулозобифосфаткарбоксилаза.

Наночастицы
металлов

Интенсивность абсорбции
света, число

возбужденных электронов

Генерация
и накопление

АФК

Активнсоть ферментов АОС,
накопление низкомлекуляр-

ных компонентов АОС

Экспрессия генов,
кодирующих

элементы ФСА

Интенсивность фотосинтеза, скорость фотохимических реакций, активность РБФК,
содержание хлорофиллов и каротиноидов, ультраструктура хлоропластов

Стимуляция или подавление активности ФСА

?

Увеличение или угнетение стрессоустойчивости растений

Ag, Au, TiO2 Ag, Au, CuO2, TiO2 Ag, CeO2,
CuO2,

TiO2, ZnO,
Fe3O4

TiO2, ZnO
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трольных условиях (при 22°С) и в процессе
низкотемпературного закаливания (при 4°С) по-
разному влияла на мембранную структуру хлоро-
пластов. При этом в обоих случаях заметно увели-
чивалась холодоустойчивость пшеницы, но обра-
ботка гормоном в условиях холода вызывала более
значимый ее прирост (Venzhik et al., 2016). Опира-
ясь на эти данные, можно предположить, что не-
гативное влияние наночастиц металлов на ФСА
нивелируется в условиях действия стрессора, а
устойчивость к нему, наоборот, при этом возрас-
тает. Отдельные исследования в этой области уже
ведутся. Например, показано, что обработка рас-
тений нута наночастицами оксида титана перед
их низкотемпературным закаливанием приводит
к увеличению интенсивности фотосинтеза и ак-
тивности фермента РБФК, а также к снижению
темпов накопления H2O2 в тканях, т.е. к умень-
шению риска окислительного стресса, вызванно-
го холодом (Hasanpour et al., 2015). Похожие ис-
следования проведены на растениях томата, пше-
ницы и голубиного гороха (Qi et al., 2013;
Almutairi, 2016; Mohamed et al., 2017; Yadu et al.,
2018).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, наночастицы металлов и их

оксидов могут активно использоваться в физио-
логии растений и агробиологии как своеобразные
модификаторы работы ФСА, а возможно, и как
адаптогены, усиливающие стрессоустойчивость
растений. Дальнейшие исследования в этой обла-
сти, несомненно, существенно расширят имею-
щиеся представления о феноменологии и меха-
низмах устойчивости растений, их адаптивном
потенциале, а также роли нанотехнологий в со-
временной науке.

Работа выполнена при финансовой поддержке
РФФИ (грант 18-04-00469).
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A comparative analysis of the published data of the effect of the most frequently used metal nanoparticles and
their oxides on the main parameters of the photosynthetic apparatus activity and the chloroplast ultrastruc-
ture of higher plants is presented. It was shown that metal nanoparticles are capable of both stimulating and
suppressing the activity of the photosynthetic apparatus. Possible mechanisms of effect of metal nanoparti-
cles on a plant organism are discussed.
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