
ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ, 2024, том 71, № 6, с. 666–696 

666

УДК 581.1

ВЛИЯНИЕ НАНОЧАСТИЦ СЕРЕБРА  
НА ФИЗИОЛОГИЮ ВЫСШИХ РАСТЕНИЙ

© 2024 г. А . Г. Хинаa, b, *, Г. В. Лисичкинa, Ю. А. Крутяковa, c

aФедеральное государственное бюджетное образовательное учреждение высшего образования “Московский 
государственный университет им. М.В. Ломоносова”, химический факультет, Москва, Россия

bФедеральное государственное бюджетное образовательное учреждение высшего образования “Московский 
государственный технический университет им. Н.Э. Баумана” (национальный исследовательский университет), 

Центр национальной технологической инициативы “Цифровое материаловедение”, Москва, Россия
cНациональный исследовательский центр “Курчатовский институт”, Москва, Россияь

*e-mail: alex-khina@inbox.ru
Поступила в редакцию 25.07.2024 г.

После доработки 28.07.2024 г.
Принята к публикации 29.07.2024 г.

В обзоре обобщены результаты работ по экспериментальному изучению физиологических про-
цессов, происходящих в организме высших растений при их взаимодействии с высокодисперсным 
серебром. Показано, что наночастицы серебра способны к интернализации корнями и листьями 
растений, а затем к перемещению по всему растительному организму по апопластному и симпла-
стическому путям. Попадая в организм растения, наночастицы серебра вызывают каскад внутри-
клеточных реакций. В зависимости от условий воздействия наночастиц, они могут приводить как 
к усилению роста растений и активизации в них процессов специфической и неспецифической 
защиты, так и к негативным последствиям, таким как угнетение развития. Показаны ключевые 
факторы, определяющие направленность и  интенсивность воздействия наночастиц серебра на 
высшие растения, такие как доза и путь поступления наночастиц, а также их физико-химические 
параметры, включая размер наночастиц и природу поверхностного стабилизатора. Рассмотрены 
перспективные направления дальнейших исследований. 
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ВВЕДЕНИЕ 
Развитие технологий, которые позволяют 

создавать новые материалы, содержащие нано-
размерные частицы, является одной из наиболее 
перспективных и  быстроразвивающихся обла-
стей современной науки и  техники [1, 2]. Сре-
ди различных металлических наночастиц (НЧ) 
в  виду уникального набора присущих им физи-
ко-химических, оптических и  биологических 
свойств особое положение занимают НЧ сереб
ра [3, 4]. В  частности, для НЧ серебра харак-

Сокращения: АПГТМ – амфополикарбоксиглицинат таллового 
масла; АПО – аскорбат-пероксидаза; АФК – активные формы 
кислорода; ГР – глутатион-редуктаза; ГПО – глутатион-пе-
роксидаза; КАТ – каталаза; НЧ – наночастицы; ПВП  – по-
ливинилпирролидон; ПГМБ – полигексаметиленбигуанид; 
ПО  – пероксидаза; ПФО – полифенолоксидаза; СОД – супер-
оксиддисмутаза; ЦТАБ – цетилтриметиламмоний бромид; ζ-по-
тенциал – электрокинетический потенциал.

терны выраженные антимикробные свойства, 
включающие антибактериальную [5, 6], фунги-
цидную [7, 8] и  противовирусную активность 
[9, 10], а  также низкая токсичность в  отноше-
нии клеток млекопитающих [11]. Это позволило 
использовать препараты на основе НЧ серебра 
в  ветеринарии и  медицине в  качестве альтерна-
тивы традиционным антибиотикам в  терапии 
инфицированных бактериями ран и ожогов [12], 
а  также воспалительных оториноларингологи-
ческих [13], стоматологических [14], офтальмо-
логических [15], гинекологических [16] и других 
заболеваний. Кроме того, НЧ серебра массово 
применяются в качестве компонента косметиче-
ских препаратов [17], дезинфицирующих и мою-
щих средств [18], упаковочных материалов [19], 
антибактериальных покрытий медицинских из-
делий [5], фильтров для дезинфекции воды [20], 
микроэлектронных схем [21] и  других товаров 
массового потребления. 
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Сравнительно новой областью научных ис-
следований является изучение возможности 
применения НЧ серебра и  других благородных 
металлов в  растениеводстве в  качестве действу-
ющего вещества средств защиты растений [22] 
и стимуляторов роста [23, 24]. Работы, нацелен-
ные на изучение фундаментальных процессов, 
лежащих в основе взаимодействия НЧ благород-
ных металлов и высших растений, ведутся в Рос-
сии, например, в  Институте биохимии и  фи-
зиологии растений и  микроорганизмов РАН 
(г. Саратов) [25–27], Институте физиологии 
растений им. К.А. Тимирязева РАН (г. Москва) 
[28–30], а также за рубежом [31, 32]. В опублико-
ванных за последние два десятилетия исследова-
ниях было показано, что НЧ серебра обладают 
высокой активностью в  отношении фитопато-
генных бактерий [33] и грибов [34], что приводит 
к  существенному снижению инфекционной на-
грузки, оказываемой вредоносными микроорга-
низмами на растения [35, 36]. При этом важно 
отметить, что в отличие от большинства действу-
ющих веществ современных пестицидов, обла-
дающих внутри своего класса высокой биохи-
мической специфичностью путей воздействия 
и потому проявляющих свою активность в отно-
шении лишь узкого спектра фитопатогенов, НЧ 
серебра способны действовать по нескольким 
различным механизмам, и  потому могут быть 
эффективны в  отношении широкого спектра 
возбудителей болезней растений. Так, ионы се-
ребра (Ag+), выделяющиеся с поверхности НЧ, 
способны связываться с  азот- и  серосодержа-
щими мембранными белками клеток фитопа-
тогенов и  нарушать их работу [37], проникать 
в цитоплазму и взаимодействовать с внутрикле-
точными компонентами [38], вызывать измене-
ния в экспрессии генов [39], а также приводить 
к развитию окислительного стресса [40]. Кроме 
того, НЧ серебра обладают специфическими 
относительно ионов Ag+ механизмами антими-
кробного действия. Они связаны с  возможно-
стью ассоциации НЧ серебра с  клеточной мем-
браной, что приводит к нарушению ее структуры 
и  увеличению внутриклеточной концентрации 
бактерицидных Ag+ [41]. Исходя из этого оче-
видно, что важным преимуществом применения 
НЧ серебра в качестве средств защиты растений 
является низкий потенциал развития фитопа-
тогенными микроорганизмами резистентности 
к их действию [42]. 

Несмотря на то, что НЧ серебра достоверно 
не обладают цитотоксичностью в  отношении 
клеток млекопитающих в  концентрациях, до-
статочных для проявления ими антибактериаль-
ной и фунгицидной активности [11], результаты 
научных исследований, направленных на изуче-
ние физиологических последствий взаимодей-
ствия НЧ серебра и  высших растений, имеют 

весьма противоречивый характер. В  то время 
как широкий ряд работ описывает отрицатель-
ные последствия фитотоксического воздействия 
НЧ серебра на высшие растения [43, 44], дру-
гие работы, напротив, демонстрируют поло-
жительный ростостимулирующий эффект [45, 
46]. Исходя из этого, целью настоящего обзора 
является обобщение и  систематизация опубли-
кованных экспериментальных результатов, по-
лученных в ходе исследований физиологических 
процессов, происходящих на внутриклеточном 
и  морфологических уровнях, при действии НЧ 
серебра на высшие растения. Кроме того, были 
определены условия, при которых НЧ серебра 
могут способствовать улучшению роста и разви-
тия растений или же, напротив, проявлять фито-
токсическое действие. 

МЕХАНИЗМЫ ИНТЕРНАЛИЗАЦИИ 
И ТРАНСПОРТА НАНОЧАСТИЦ СЕРЕБРА 

В  ОРГАНИЗМЕ РАСТЕНИЙ
В большинстве работ обсуждается два основ-

ных пути, по которым различные НЧ, в  том 
числе и  НЧ серебра, способны проникать в  ор-
ганизм растения, а  именно, через его подзем-
ную (корни) и  надземную части (листья) [31]. 
В  листья растений НЧ могут проникать через 
кутикулу и устьичные отверстия. Воскообразная 
гидрофобная кутикула имеет небольшие поляр-
ные поры размером около 2 нм, что позволяет 
частицам меньшего диаметра проникать в  тка-
ни растения непосредственно через кутикулу 
[47, 48]. Более крупные НЧ способны поступать 
в листья через устьичные отверстия, размер ко-
торых для различных видов растений варьиру-
ет от нескольких до десятков микрометров [49]. 
В  работе [50] при изучении генетически моди-
фицированных растений Arabidopsis thaliana 
с  различной чувствительностью к  регуляции 
закрытия устьиц при воздействии абсцизовой 
кислоты (АБК) методами электронной микро-
скопии в  комбинации с  энергодисперсионной 
рентгеновской спектроскопией было показано, 
что именно путь проникновения через устьи-
ца является ключевым при внекорневых обра-
ботках дисперсиями НЧ серебра. 

О механизмах проникновения НЧ металлов 
в  организм растения через корни известно зна-
чительно меньше. Предполагается, что срав-
нительно небольшие НЧ способны напрямую 
проходить через поры стенок корневых клеток, 
размер которых достигает 20 нм. Более крупные 
НЧ, вероятно, попадают в клетку за счет разру-
шения клеточных филаментов [51]. Остаются 
не до конца не выясненными и  пути преодоле-
ния наночастицами клеточной мембраны. По 
данному вопросу существуют различные гипо-
тезы, включающие проникновение НЧ через  
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аквапорины и ионные каналы, разрушение плаз-
малеммы и эндоцитоз [52]. Однако, известно, что 
ионные каналы способны функционировать ис-
ключительно в отношении определенных ионов, 
а каналы аквапоринов, хотя и не обладают высо-
кой специфичностью, как правило, их полость 
не превышает в  диаметре 1 нм [53]. Проникно-
вение НЧ в  цитоплазматическое пространство 
посредством разрушения мембраны также пред-
ставляется маловероятным в  виду вызываемого 
в  таком случае лизиса и  потери жизнеспособ-
ности клеток. Наиболее вероятным путем про-
никновения НЧ металлов в  цитоплазму клеток 
растений представляется эндоцитоз. Так, в  ра-
боте [54] методами электронной и  конфокаль-
ной микроскопии впервые была продемонстри-
рована возможность эндоцитоза НЧ металла 
клетками растений. Было показано, что клетки 
пыльцевых трубок растений табака способны 
поглощать НЧ золота путем эндоцитоза при 
помощи транспортных везикул. В  другой рабо-
те была показана возможность эндоцитоза НЧ 
полистирола и CdSe/ZnS клетками растений бе-
лого клена [55]. Хотя прямые свидетельства реа-
лизации описанных механизмов для НЧ серебра 
на данный момент отсутствуют, сама возмож-
ность их поглощения корнями растений была 
показана в  работе [44] методом отслеживания 
миграции стабильных изотопов 107Ag и  109Ag 
в тканях растений риса (Oryza sativa L.). Авторы 
исследования продемонстрировали, что после 
внесения в гидропонный раствор нитрата и НЧ 
серебра, происходит накопление металла в  тка-
нях корней, а затем и надземной части растений. 
При этом скорость накопления серебра в тканях 
растений при воздействии НЧ была значительно 
выше, чем в случае воздействия ионной формы, 
что однозначно указывает на возможность пря-
мого поглощения НЧ поверхностью корней. 

Поглощенные корнями или листьями НЧ 
серебра могут затем мигрировать в другие части 
растения по апопластному и  симпластическо-
му путям. Апопласт – внеклеточная структура 
высших растений, состоящая из клеточных сте-
нок и межклетников, по которой за счет капил-
лярных сил осуществляется транспорт воды 
и растворенных в ней веществ. О возможности 
переноса НЧ серебра по апопластному пути 
свидетельствует их накопление в срединной пла-
стинке [56]. Несмотря на то, что большая часть 
НЧ серебра, вероятно, задерживается на клеточ-
ной стенке, некоторые НЧ способны проникать 
в  цитоплазму растений и  затем переноситься 
между клетками по симпластическому пути че-
рез цитоплазматические мостики – плазмодес-
мы [57]. Затем, перемещаясь от клетки к клетке 
по симпластическому пути, НЧ серебра способ-
ны проникать в  проводящие пучки (основные 
элементы транспортной системы сосудистых 

растений) и  переноситься по всему организму 
растения [58].

В последние десятилетия был проведен ряд 
исследований по изучению кинетики поглоще-
ния растениями НЧ серебра. Было установлено, 
что скорость поглощения НЧ серебра корнями 
растений линейно зависит от времени воздей-
ствия и  концентрации НЧ в  питательной среде 
[59], а  общее количество поглощенного рас-
тениями серебра может быть рассчитано как 
сумма поглощенных НЧ и ионов серебра, выде-
ляющихся с  их поверхности в  ходе окислитель-
ного растворения [60]. Кроме того, на кинетику 
поглощения наносеребра растениями важное 
влияние оказывают коллоидно-химические па-
раметры НЧ. Так, в  работах [61, 62] было пока-
зано, что НЧ серебра меньших размеров лучше 
аккумулируются в  тканях растений при гидро-
понном пути поступления. Другим параметром 
НЧ серебра, влияющим на скорость их поглоще-
ния корнями растений, является знак и величи-
на электрокинетического потенциала (ζ-потен-
циал), создаваемого вблизи поверхности НЧ 
слоем молекул стабилизаторов, используемых 
для поддержания коллоидной стабильности НЧ. 
Поскольку поверхность корня растений несет 
отрицательный заряд, положительно заряжен-
ные НЧ серебра имеют к  ней лучшую адгезию, 
что в результате приводит к более быстрому на-
коплению НЧ [63, 64]. 

Для оценки количества НЧ серебра, перено-
симых из корневой в надземную часть растений 
используют фактор элонгации, рассчитываемый 
как отношение количества серебра, детектиру-
емого в  стебле или листьях растения, к  количе-
ству серебра, обнаруженного в  его корнях [31]. 
Известно, что данный фактор также зависит от 
физико-химических параметров НЧ серебра, та-
ких как размер (увеличивается с  уменьшением 
размера НЧ) [65, 66] и  тип используемого ста-
билизатора [67, 68], и для большинства высших 
растений не превышает 5% [31].

Помимо физико-химических свойств НЧ на 
скорость интернализации наносеребра корня-
ми растений также, очевидно, оказывают влия-
ние видовые особенности растений. В качестве 
примера можно привести две работы, в которых 
методом масс-спектрометрии с  индуктивно-
связанной плазмой исследовалась скорость на-
копления НЧ серебра в проростках пшеницы [59] 
и риса [69]. Испытания в них проводили в гидро-
понной среде со схожим минеральным составом, 
а также схожими характеристиками НЧ серебра 
(стабилизатор – поливинилпирролидон (ПВП), 
размер частиц 15 нм [59] и  12.2  ±  3.8 нм [69]). 
Было обнаружено, что даже с  учетом использо-
вания меньшей концентрации НЧ серебра (2.0 
и 1.0 мг/л серебра, соответственно) в гидропон-
ном растворе, скорость накопления НЧ серебра 

http://dx.doi.org/10.1111/j.1365-3040.2004.01295.x
https://doi.org/10.1021/acs.est.6b05998
https://doi.org/10.1016/j.ecoenv.2016.11.009
https://doi.org/10.1021/es301977w
https://doi.org/10.1039/D1EN00870F
https://doi.org/10.1039/D1EN00870F
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в проростках пшеницы была ниже в 4.3 раза, чем 
в  проростках риса (8 и  34.4 мг/(кг⋅ч), соответ-
ственно) [59, 69]. Возможными значимыми мор-
фологическими факторами биодоступности НЧ 
серебра для растений могут являться площадь 
поверхности корня и количество его боковых от-
ростков. Говоря о пути поступления НЧ серебра 
через листья, такими факторами могут служить 
площадь листовой поверхности, размеры устьиц, 
толщина кутикулы и  т.д. Примечательно, что 
указанные параметры зависят от условий окру-
жающей среды и  стадии онтогенеза растений, 
что также приводит к  изменениям в  способно-
сти растений усваивать НЧ серебра. 

Таким образом, несмотря на некоторые про-
белы в  понимании конкретных механизмов, на 
сегодняшний день достоверно известно, что НЧ 
серебра способны достаточно эффективно про-
никать в организм растений через листья и кор-
ни, а затем перемещаться по всему растительному 
организму по апопластному и  симпластическо-
му путям. Важно отметить, что подавляющее 
большинство исследований, касающихся пути 
проникновения НЧ серебра в  организм расте-
ний через корни, было проведено в  модельных 
гидропонных условиях. Однако известно, что 
при попадании в почву НЧ и ионы серебра всту-
пают во множество химических реакций с  ее 
компонентами, иммобилизуются в  виде мало-
растворимых и химически инертных соединений 
(например, Ag2S), а также подвергаются химиче-
ским изменениям, связанными с биотическими 
и  абиотическими факторами, что многократно 
и  достоверно снижает их биодоступность [70, 
71]. Исходя из указанных предпосылок, можно 
с  уверенностью говорить о  весьма низкой кор-
реляции полученных в модельных гидропонных 
экспериментах данных с результатами реального 
поведения НЧ серебра и их биодоступности при 
выращивании растений в  условиях открытого 
и  закрытого грунта. Следует отметить, что по-
хожие выводы были получены нами при оценке 
релевантности экспериментальных данных по 
фитотоксичности меди, полученных в  модель-
ных колоночных экспериментах, в  отношении 
биодоступности металла в  реальных почвенно-
климатических условиях [72, 73].

ВЛИЯНИЕ НАНОЧАСТИЦ СЕРЕБРА 
НА РОСТОВЫЕ ПРОЦЕССЫ ВЫСШИХ 

РАСТЕНИЙ
Наиболее часто оцениваемыми показате-

лями ростовых процессов при определении 
направленности и  интенсивности воздействия 
различных факторов при выращивании расте-
ний являются процент всхожести семян, длина 
корня и стебля, общая и сухая биомасса корней, 
стеблей и листьев и др. Кроме того, при оценке 

влияния факторов внешней среды на продуктив-
ность сельскохозяйственных растений, часто ис-
пользуют интегральные показатели урожайно-
сти, например массу зерна на единицу площади 
или среднее количество плодов. В табл. 1, 2 и 3 
обобщены экспериментальные данные, полу-
ченные в  работах последних десятилетий, кото-
рые отражают изменения указанных параметров 
растений при воздействии на них НЧ серебра [36, 
44, 46, 56, 57, 62, 63, 74–125]. Из представленных 
данных видно, что НЧ серебра способны оказы-
вать как положительное (табл. 1), так и отрица-
тельное (табл. 2) влияние на морфометрические 
показатели высших растений в  зависимости от 
вида растения, условий эксперимента, таких как 
концентрация и способ применения НЧ серебра, 
а также физико-химический параметров НЧ, та-
ких как размер и поверхностный стабилизатор. 

Так, рядом исследователей были получе-
ны результаты, демонстрирующие что в низких 
концентрациях НЧ серебра благоприятно влия-
ют на рост и развитие растений, а при увеличе-
нии их концентрации оказываемое положитель-
ное влияние сменяется на угнетающее (табл. 3). 
Например, при изучении влияния НЧ серебра на 
морфометрические параметры растений фасоли 
и  кукурузы было обнаружено, что полив моло-
дых проростков дисперсиями НЧ серебра в кон-
центрациях 20–60 мг/л приводил к увеличению 
длины их стеблей и корней, площади поверхно-
сти листьев, а также общей и сухой биомассы, но 
внесение дисперсий с  НЧ серебра в  более вы-
соких концентрациях (80–100 мг/л), напротив, 
вело к  снижению этих показателей относитель-
но контрольного варианта [123]. Отметим, что 
аналогичный дозозависимый эффект также на-
блюдался при взаимодействии высших растений 
с НЧ других металлов и их оксидов [126]. 

Другими факторами, определяющими влия-
ние НЧ серебра на растения, являются физи-
ко-химические характеристики НЧ, такие как 
диаметр и  тип химического стабилизатора по-
верхности. Так, в  работе [57] исследовалось 
влияние воздействия НЧ серебра различного 
размера (20, 40 и  80 нм), стабилизированных 
цитратом, на растения арабидопсиса в условиях 
гидропонного эксперимента. Воздействие НЧ 
серебра приводило к  закономерному дозозави-
симому снижению длины корней исследуемых 
растений, которое также коррелировало с  раз-
мером НЧ и  приобретало более выраженный 
характер при его уменьшении. В  другой работе 
[63] исследовалось влияние НЧ серебра, функ-
ционализированных тремя различными поверх-
ностными стабилизаторами, на растения реп-
чатого лука. Было обнаружено, что НЧ серебра, 
стабилизированные положительно заряженны-
ми молекулами ПВП, и, особенно, цетилтри-
метиламмония бромида (ЦТАБ), оказывают
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более выраженное токсическое действие, чем 
НЧ серебра, стабилизированные отрицатель-
но заряженными цитрат-анионами, что выра-
жалось в  снижении длины и  биомассы корней 
исследуемых растений. Авторами исследований 
[57, 63] было установлено, что наблюдаемые эф-
фекты тесно связаны с кинетическими фактора-
ми поглощения НЧ серебра тканями растений, 
подробно описанными в  предыдущем разделе. 
Так, воздействие НЧ серебра меньших разме-
ров и стабилизированных ПАВ катионного типа 
приводило к ускоренному поглощению НЧ кор-
нями растений, что и  обуславливало бóльшую 
фитотоксичность таких НЧ. 

Помимо вышеуказанных факторов, влияю-
щих на характер изменения показателей роста 
и  развития растений при их взаимодействии 
с  НЧ серебра, нами было обнаружено, что 
ключевую роль в  этом вопросе играет способ 
воздействия НЧ серебра. Так, в  большинстве 
рассмотренных работ, в  которых экспозиция 
наносеребром осуществлялась через корень 
(введение НЧ серебра в питательную среду или 
почву при выращивании растений), наблюда-
ли снижение морфометрических показателей 
(отрицательное влияние НЧ серебра наблюда-
лось в 18 работах, положительное – в 10 работах, 
смешанное или отсутствие влияния – в  6 рабо-
тах). В  то же время воздействие НЧ на надзем-
ную часть растений (опрыскивания), напротив, 
чаще приводило к  положительным эффектам 
(отрицательное влияние НЧ серебра наблю-
дали в  1  работе, положительное – в  9 работах, 
смешанное или отсутствие влияния – в  3 рабо-
тах). Примечательно, что единственная работа, 
в  которой наблюдали негативное влияние НЧ 
серебра при внекорневой обработке растений, 
как раз была посвящена исследованию влияния 
пути поступления НЧ серебра на скорость их 
накопления в  тканях и  оказываемый фитоток-
сический эффект [110]. Авторы исследования 
показали, что, несмотря на то что скорость на-
копления НЧ серебра в  надземных частях рас-
тения при листовых обработках растений риса 
и сои в 17–200 раз превышала скорость накопле-
ния НЧ при поливе растений дисперсиями на-
носеребра, токсичность НЧ серебра оставалась 
значительно более низкой именно при листовых 
обработках. Вероятно, наблюдаемый эффект 
связан с  различной чувствительностью тканей 
корней и  надземных частей растения к  дей-
ствию НЧ серебра, однако, данный вопрос тре-
бует проведения дополнительных исследований. 
Другим предпочтительным способом обработок 
растений НЧ серебра является замачивание се-
мян в  разбавленных водных коллоидных дис-
персиях НЧ (нанопрайминг). Среди рассмот-
ренных в данном обзоре исследований (табл. 1, 2 
и 3) предварительный прайминг семян растений 

НЧ серебра в 7 случаях приводил к увеличению 
морфометрических показателей, в  4 случаях – 
к их снижению, а в 6 случаях оказывал смешан-
ное или разнонаправленное действие. Отметим, 
что в ряде работ было продемонстрировано, что 
прайминг семян коллоидными дисперсиями НЧ 
золота приводит к  значительному увеличению 
морфометрических показателей растений, ин-
тенсификации процесса фотосинтеза, а  также 
повышению устойчивости растений к действию 
неблагоприятных температур [30, 127].

Из представленных в  табл. 1, 2 и  3 данных 
также видно, что результаты исследований по-
следствий взаимодействия НЧ серебра зачастую 
различаются для различных видов растений даже 
в  схожих условиях эксперимента. По-видимо-
му, это связано с различиями в проницаемости 
корней и  стеблей и, следовательно, в  кинетике 
накопления серебра в тканях, а также в способ-
ности различных видов растений эффектив-
но адаптироваться к  стрессовым воздействиям. 
Важно отметить, что многие из рассмотренных 
работ, в  которых наблюдались негативные эф-
фекты при воздействии НЧ серебра при их по-
ступлении через корни, проводились в  беспоч-
венных модельных условиях, что значительно 
усиливает негативные эффекты, оказываемые 
НЧ серебра. Так, в  работе [112] было показано, 
что для достижения схожих негативных эффек-
тов роста растений вигны лучистой и сорго двух-
цветного при выращивании в  почве требуется 
концентрация НЧ серебра на два порядка пре-
вышающая концентрацию НЧ в  случае выра-
щивания растений на твердых питательных сре-
дах, что связано с иммобилизацией НЧ серебра 
компонентами почвы, протеканием химических 
реакций между ними и, в результате, значитель-
ного снижения биологической активности НЧ 
[70, 71]. 

ВЛИЯНИЕ НАНОЧАСТИЦ СЕРЕБРА  
НА ПРО-/АНТИОКСИДАНТНЫЙ БАЛАНС

Наиболее хорошо изученным следствием 
взаимодействия НЧ серебра с  растениями яв-
ляется генерация в  их клетках избыточного ко-
личества молекул активных форм кислорода 
(АФК), являющихся естественными побочными 
продуктами клеточного окислительного мета-
болизма. К  наиболее биологически значимым 
АФК относят свободные радикалы (синглетный 
кислород  1O2, супероксидный анион-радикал 
O2

×–, гидроксил HO×, гидроксипероксил HO2× 
и  др.), а  также некоторые молекулы, напри-
мер, пероксид водорода H2O2 [128]. Известно, 
что повышение концентрации АФК при вза-
имодействии биологических клеток с  НЧ или 
ионами серебра происходит по нескольким ме-
ханизмам, включая нарушения в  дыхательной 

https://doi.org/10.1021/acs.est.6b01180
https://doi.org/10.2136/vzj2015.01.0007
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функции клеток за счет связывания ионов сере-
бра с  тиол-содержащими группами ферментов 
электронно-транспортной цепи [129, 130], из-
менение активности ферментов, участвующих 
в  неспецифической или адаптивной защитной 
реакции, ингибирования работы ферментов, 
участвующих в  утилизации АФК [131], а  также 
катализ ионами серебра реакций переноса элек-
тронов, подобных реакции Фентона [132]. 

В работе [102] воздействие НЧ серебра на 
проростки риса при их введении в гидропонный 
раствор в концентрации от 0 до 1 мг/л приводи-
ло к  дозозависимому увеличению содержания 
H2O2 в корнях и листьях растений. Схожие дан-
ные по дозозависимому увеличению концентра-
ции АФК при воздействии НЧ серебра были по-
лучены на водных растениях рясок Lemna gibba 
[101] и  L. polyrhiza [133]. В  ранее упомянутой 
работе [63] исследовалось влияние НЧ серебра 
с  тремя различными поверхностными стаби-
лизаторами на растения репчатого лука в  гид-
ропонных условиях. Было показано, что содер-
жание АФК в  клетках корней репчатого лука 
зависит не только от концентрации НЧ серебра, 
но и от природы стабилизирующего агента. Так, 
наибольший прирост в концентрации АФК был 
получен для НЧ серебра, стабилизированных 
ЦТАБ и ПВП, а эффект от НЧ, стабилизирован-
ных цитратом, оказался наименьшим. 

Долгое время АФК рассматривались в основ-
ном как побочный и вредный продукт клеточно-
го метаболизма, однако, в последние 20 лет было 
обнаружено, что АФК также являются важными 
сигнальными молекулами в  организме расте-
ний [134]. Вызывая окислительные посттранс-
ляционные модификации сенсорных белков 
и окисляя клеточные метаболиты, АФК влияют 
на широкий спектр белков-эффекторов, регу-
лируя многие жизненно важные функции рас-
тения [135]. АФК являются хорошо описанны-
ми вторичными мессенджерами при адаптации 
растений к  стрессовым воздействиям окружа-
ющей среды, таким как повышенная или по-
ниженная температура, засуха, УФ-облучение, 
воздействие избыточного количества соли и др. 
[136–138]. Ряд исследований демонстрирует по-
ложительное влияние НЧ серебра на показатели 
роста растений в  условиях воздействия различ-
ных факторов абиотического стресса, таких как 
недостаточное или избыточное количество воды, 
высокие и низкие температуры и засоление поч-
вы [139, 140]. Вероятно, это связано в том числе 
с  присутствием некоторого избыточного коли-
чества АФК в организме растений, подвергших-
ся воздействию НЧ Ag и активизации каскадов 
соответствующих адаптационных реакций. АФК 
также вовлечены во многие регуляторные пути 
онтогенеза растений. Хорошо изученными про-
цессами, связанными с важной ролью апопласт-

ных АФК, являются образование пыльцевых 
трубок [141–143], рост корневых волосков [144], 
бобово-ризобиальный симбиоз [145] и  многие 
другие. 

Также хорошо известна роль АФК в  защите 
растений от стрессов биогенной природы. Наи-
более ранней реакцией растения на воздействие 
фитопатогенов является окислительный взрыв – 
процесс образования большого количества АФК 
с  вовлечением пероксидаз клеточной стенки, 
в  результате которого происходит гибель кле-
ток патогена и  части клеток растения-хозяина, 
а также формирование некротических участков 
с  механическими барьерами, препятствующи-
ми дальнейшему распространению патогена по 
тканям растения [146, 147]. Кроме того, АФК 
способствуют устойчивости к  биотическому 
стрессу растений за счет активации продуциро-
вания фитоалексинов [148], снижения прони-
цаемости кутикулы [149] и развития системной 
приобретенной устойчивости [150]. 

Однако, повышенное содержание АФК 
в  клетках растений, возникающее в  результате 
воздействия стрессов биогенной и  абиогенной 
природы, приводит к  интенсификации пере-
кисного окисления липидов (ПОЛ), поврежде-
нию нуклеиновых кислот, нарушению работы 
ферментов и, в  конечном итоге, клеточной ги-
бели [151]. Так, интенсификация ПОЛ наблюда-
лась при гидропонном воздействии НЧ серебра 
на модельные растения A. thaliana [152], а также 
растения риса [102] и маша [109]. В упомянутой 
ранее работе [63] при воздействии на растения 
репчатого лука НЧ серебра, стабилизированных 
ЦТАБ, ПВП и  цитратом было обнаружено, что 
высокие концентрации (более 50 мкМ) НЧ се-
ребра вызывают повреждения ДНК, при этом 
степень повреждения коррелирует с  концентра-
цией АФК. 

Направление воздействия АФК в  орга-
низме растения определяется хрупким окис-
лительно-восстановительным равновесием 
между производством молекул АФК и  их ути-
лизацией за счет действия антиокислительной 
системы, состоящей из ферментных и  нефер-
ментных антиоксидантов [153]. К  ферментным 
антиоксидантам относятся супероксиддисмута-
за (СОД), каталаза (КАТ), глутатион-редуктаза 
(ГР), аскорбат-пероксидаза (АПО) и  др. [154]. 
В  большинстве исследований, посвященных 
влиянию НЧ серебра на растения, отмечается 
изменение активности указанных антиокси-
дантных ферментов (табл. 4). Так, в работе [155] 
было показано, что при введении НЧ серебра 
в МС-среду при выращивании растений табака, 
в  их ростках наблюдается повышение активно-
сти СОД, которое коррелирует со снижением 
окислительного стресса. В работе [156] в схожих 
условиях было изучено воздействие ионов и НЧ 
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серебра с  точки зрения накопления серебра, 
производства АФК и  реакции на окислитель-
ный стресс системы антиоксидантной защиты 
растений картофеля (Solanum tuberosum L.). Ав-
торы обнаружили, что при повышении кон-
центрации серебра в питательной среде от 0 до 
10 мг/л происходит постепенное увеличение со-
держания серебра в тканях растения, что сопро-
вождается ростом концентрации АФК, а  также 
активности ферментов СОД, КАТ, ГР и  АПО. 
Однако, при дальнейшем повышении концен-
трации серебра в  питательной среде до 20 мг/л 
происходило резкое увеличение концентрации 
АФК в  тканях растения, которое сопровожда-
лось снижением активности указанных анти-
окислительных ферментов, что свидетельству-
ет о  серьезном повреждении антиоксидантной 
системы. В  нашем исследовании внекорневые 
обработки дисперсиями НЧ серебра, стабили-
зированных гидрохлоридом полигексаметилен-
бигуанида (ПГМБ) в  концентрации 330 мкг/л, 
приводили к увеличению активности ферментов 
пероксидазы (ПО), КАТ и  полифенолоксидазы 
(ПФО) в листьях растений картофеля [36]. 

Таким образом, в  зависимости от концен-
трации, АФК могут играть в организме растения 
как роль сигнальной молекулы, активирующей 
каскады реакций свойственных нормальному 
метаболизму и  развитию растительного орга-
низма, так и быть опасным и даже губительным 
источником развития окислительного стресса. 
В  невысоких концентрациях АФК выступают 
факторами регуляции стрессовых реакций рас-
тений, что может благотворно сказываться на 
их развитии, особенно в  условиях наличия не-
гативных факторов внешней среды. В более вы-
соких же концентрациях, АФК вызывают окис-
лительный стресс и связанные с ним негативные 
процессы окисления внутриклеточных компо-
нентов. Вероятно, указанная разнонаправлен-
ность влияния АФК на растительный организм, 
в  зависимости от их концентрации и  является 
одной из основной причин, обуславливающей 
экстремальный характер концентрационной за-
висимости изменений морфометрических пара-
метров растений при их взаимодействии с нано-
серебром (табл. 3). 

ВЛИЯНИЕ НАНОЧАСТИЦ СЕРЕБРА 
НА ФОТОСИНТЕТИЧЕСКИЙ АППАРАТ

Другими часто исследуемыми параметрами, 
характеризующими общее состояние организма 
растения и его способность к росту и развитию 
в  условиях взаимодействия с  НЧ серебра, яв-
ляются содержание и  показатели флуоресцен-
ции хлорофилла. Выбор хлорофилла в качестве 
биологического маркера последствий взаимо-
действия НЧ серебра и  растений обусловлен 

ключевой ролью этого пигмента в  процессе 
фотосинтеза, протекание которого в  свою оче-
редь крайне чувствительно к  неблагоприятным 
условиям воздействия окружающей среды [157]. 
В  табл. 5 представлены результаты эксперимен-
тальных работ по исследованию изменений со-
держания и флуоресценции хлорофилла, а также 
других показателей, связанных с  работой фото-
синтетического аппарата высших растений при 
их взаимодействии с НЧ серебра.

В многочисленных исследованиях было по-
казано, что введение НЧ серебра в гидропонную 
среду или МС-среду в  концентрациях от 0.2 до 
300 мг/л при выращивании растений A. thaliana 
приводит к  снижению общего содержания 
и  флуоресценции хлорофилла [95–97]. Одна-
ко влияние НЧ серебра на содержание и актив-
ность хлорофилла в других высших растениях не 
так однозначно. В  работе [102] введение в  гид-
ропонную среду НЧ серебра размером ~20  нм 
в  концентрации до 1 мг/л приводило к  дозоза-
висимому снижению содержания хлорофилла 
в  проростках риса (Oryza sativa L.). Авторы ис-
следования связывают наблюдаемый эффект 
с избыточным ПОЛ мембран хлоропластов, что 
подтверждается увеличением концентрации пе-
роксида водорода в проростках при воздействии 
НЧ серебра. Аналогичные данные по дозозави-
симому снижению содержания хлорофилла при 
введении в  гидропонный раствор НЧ серебра 
были получены для растений капусты Brassica sp. 
[98]. Помимо снижения общего содержания хло-
рофилла, авторы также отмечают снижение по-
казателей его флуоресценции, таких как фотохи-
мическое тушение qP и отношение переменной 
и  максимальной флуоресценции , что свиде-
тельствует о снижении эффективности процесса 
фотосинтеза. Важно отметить, что общее сни-
жение содержания хлорофилла в работе [98] со-
ставило около 25%, в то время как в работе [102] 
оно составило ~50%, несмотря на значительно 
меньшую концентрацию используемых НЧ се-
ребра (1 и 325 мг/л, соответственно). Вероятно, 
причина наблюдаемых различий в  активности 
НЧ серебра заключается в том, что в работе [102] 
использовались НЧ значительно меньшего раз-
мера, чем в работе [98] (20 и 47 нм, соответствен-
но). Другим возможным объяснением может 
служить различие в  чувствительности растений 
риса и капусты к действию НЧ серебра. В работе 
[94] воздействие на растения пшеницы НЧ се-
ребра размером 2–10 нм, покрытых хитозаном, 
оказывало положительное влияние на содержа-
ние хлорофилла в  тканях растений. В  другом 
исследовании изучалось влияние ионов и  НЧ 
серебра, размером 20–30  нм стабилизирован-
ных экстрактом дрожжей (в концентрациях до 
100  мг/л), при выращивании растений пшени-
цы и  подсолнечника [158]. Было показано, что 

https://doi.org/10.1046/j.0028-646X.2001.00289.x
https://doi.org/10.1016/j.scitotenv.2018.07.061
https://doi.org/10.3389%2Ffpls.2017.01501
https://doi.org/10.3389%2Ffpls.2017.01501
http://dx.doi.org/10.1016/j.chemosphere.2014.03.056
https://doi.org/10.1016/j.ijbiomac.2022.11.159
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воздействие ионов серебра приводит к  умень-
шению интенсивности флуоресценции хлоро-
филла и показателя в тканях исследуемых видов, 
а  воздействие НЧ серебра практически не ока-
зывает негативного влияния на эти параметры. 
Более того, на некоторых фазах развития рас-
тений подсолнечника при воздействии НЧ се-
ребра наблюдалось увеличение эффективности 
фотохимических реакций, отражаемое в  увели-
чении значений показателя . Наконец, в работе 
[123] исследовалось влияние НЧ серебра диа-
метром 20 ± 10 нм на растения фасоли (Phaseolus 
vulgaris L.) и кукурузы (Zea mays L.) при введении 
НЧ в почву в концентрациях 0–100 мг/кг. Было 
показано, что зависимость содержания хлоро-
филла от концентрации серебра в  почве имела 
экстремальный характер и проходила через мак-
симум при содержании НЧ серебра в диапазоне 
20–60 мг/кг для обоих видов растений. Таким 
образом, в  результате анализа литературных 
данных можно сделать вывод о том, что направ-
ление и уровень влияния НЧ серебра на процес-
сы фотосинтеза, выражаемое в виде изменения 
содержания и  параметров флуоресценции хло-
рофилла, зависит от ряда факторов, таких как 
вид растения, концентрация, размеры и  другие 
физико-химические свойства НЧ, а также усло-
вий проведения эксперимента. 

ВЛИЯНИЕ НАНОЧАСТИЦ СЕРЕБРА  
НА РЕГУЛЯЦИЮ БЕЛКОВ 

И ГОРМОНАЛЬНУЮ СИСТЕМУ
Важной вехой в  понимании молекулярных 

механизмов взаимодействия НЧ серебра и  рас-
тений стало привлечение протеомных иссле-
дований, связанных с  количественным анали-
зом изменений регуляции клеточных белков. 
Исследования протеомного ответа растений 
на воздействия НЧ серебра были впервые при-
менены Vannini с соавт. [114], которые методом 
двумерного электрофореза изучали протеомный 
ответ растений рукколы (Eruca sativa Mill.) по-
сле 4-часовой обработки их семян водной дис-
персией НЧ серебра, стабилизированных ПВП 
в  концентрации 10 мг/л. Затем аналогичные 
исследования были проведены тем же коллек-
тивом авторов на растениях пшеницы (Triticum 
aestivum  L.) [107]. В  результате проведения про-
теомного анализа авторами было установлено 
несколько путей воздействия НЧ серебра на 
клетки высших растений. Так, обнаружено, что 
НЧ серебра оказывают существенное влияние на 
первичный клеточный метаболизм, связанный 
с  основными жизненно важными клеточными 
процессами, такими как дыхание, фотосинтез, 
синтез нуклеиновых кислот, белков и  липидов. 
В  тканях растений пшеницы существенно воз-
растало содержание ферментов, участвующих 

в энергетическом обмене, таких как альфа-ами-
лаза (участвует в  гидролизе крахмала и  других 
полисахаридов), фруктозобисфосфат-(фрукто-
зодифосфат)-альдолазы (катализирует реакцию 
расщепления фруктозо-дифосфата) и  аконита-
зы (катализирует реакцию изомеризации цит-
рата в цикле Кребса).

Увеличение содержания ферментов, участ-
вующих в  энергетическом обмене, приводит 
к выделению большего количества энергии, ко-
торая необходима для обеспечения окислитель-
но-восстановительного гомеостаза в  клетках 
растений в ответ на стрессовое воздействие ока-
зываемое НЧ серебра [107, 114]. Такая актива-
ция энергетического обмена в  тканях растения 
может способствовать ускорению многих кле-
точных процессов синтеза различных веществ 
и  в  результате оказывать ростостимулирующий 
эффект. Однако, слишком большие энергетиче-
ские затраты на обеспечение защитных реакций, 
напротив, могут приводить к замедлению роста. 
В  таком случае можно предположить, что отно-
сительно небольшое ускорение энергообменных 
реакций, реализуемое в  присутствии сравни-
тельно малых концентраций НЧ серебра, может 
приводить к  активации дыхания, фотосинте-
за и  синтеза различных клеточных компонен-
тов. Напротив, интенсивный метаболический 
ответ растения на воздействие более высоких 
концентраций НЧ серебра приведет к слишком 
большим энергетическим затратам на преодоле-
ние оказываемого стресса и, в итоге, замедлению 
развития и  роста. Авторы также отмечают сни-
жение регуляции белка HCF136, необходимого 
для биогенеза фотосистемы, что хорошо корре-
лирует с ранее описанными данными по сниже-
нию содержания и показателей флуоресценции 
хлорофилла в  различных видах растений при 
воздействии на них НЧ серебра. Вышеизложен-
ные процессы также хорошо согласуются, с опи-
санными ранее концентрационными зависимо-
стями между морфометрическими параметрами 
растений, а также содержанием хлорофилла в их 
тканях при воздействии НЧ серебра в  различ-
ных концентрациях, обнаруженными, напри-
мер, в исследовании [123] для растений фасоли 
и кукурузы. 

Кроме того, Vannini с  соавт. обнаружили 
существенные изменения в  регуляции белков, 
отвечающих за клеточную защиту растений от 
воздействий ионов металлов и  АФК [107, 114]. 
В  растениях пшеницы и  рукколы возрастало 
содержание ферментов, участвующих в  био-
синтезе серосодержащей аминокислоты цисте-
ина, которая способна хелатировать и  деакти-
вировать с  биологической точки зрения ионы 
и НЧ серебра [159], а также является составляю-
щей частью глутатиона, ключевого субстрата 
оксидаз, участвующих в  деактивации АФК. 

https://pdfprof.com/PDF_DocsV2/Documents/55985/14/3
https://doi.org/10.1016/j.jplph.2014.05.002
https://doi.org/10.1021/es3001757
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Помимо этого, в растениях пшеницы отмечался 
рост содержания гликозилированных полипеп-
тидов, участвующих в  биосинтезе полисахари-
дов клеточной стенки, а  также некоторых хи-
тиназ и других связанных с патогенезом белков, 
вовлеченных в защиту растений от биотического 
стресса. Увеличение регуляции белков семейства 
DUF642, участвующих в  биосинтезе клеточной 
стенки, также наблюдалось при воздействии на 
арабидопсис НЧ золота [160]. Таким образом, по-
лученные данные позволяют утверждать, что под-
вергшиеся воздействию НЧ серебра растения ак-
тивируют каскады защитных реакций, нацеленных 
на снижение негативного воздействия НЧ серебра 
за счет ограничения их поглощения при утолще-
нии клеточной стенки и  связывания выделяющи-
еся ионов серебра внутри клетки или в апопласте 
клеточными экссудатами, а  также активизации 
системы поддержания окислительно-восстанови-
тельного гомеостаза. Однако повышенная регу-
ляция систем защиты от серебра приводит к ак-
тивизации и смежных систем защиты растения, 
в  том числе от факторов биогенной природы. 
Так, наблюдаемые изменения про-/антиокси-
дантного баланса и связанные с ним изменения 
продуцирования фитоалексинов и  регуляции 
толщины клеточной стенки будут способство-
вать развитию системной приобретенной устой-
чивости к  действию фитопатогенов у  растений, 
подвергшихся воздействию НЧ серебра, высту-
пающих, таким образом, в  роли своеобразного 
экзогенного элиситора [161]. 

Схожие результаты по протеомному опреде-
лению путей воздействия НЧ серебра на клет-
ки растений были получены при исследовании 
влияния введения НЧ серебра в МС-среду в кон-
центрации 100 мкМ при выращивании растений 
табака (Nicotiana tabacum L.) [155]. В  качестве 
маркеров ускорения первичного клеточного ме-
таболизма, авторами было отмечено увеличение 
регуляции белка CF1 (субъединицы АТФ-синта-
зы), бета-карбоангидразы (фермента, катализи-
рующего обратимое превращение HCO3- в СO2), 
а  также белков, связанных с  гликолизом, таких 
как альдолаза, триозофосфатизомераза, глице-
ральдегид-3-фосфатдегидрогеназа и  фосфогли-
цератмутаза. Как и в работах Vannini с соавт. [107, 
114], авторы исследования [155] также обнару-
жили увеличение активности некоторых белков, 
связанных с реакцией растений табака на стресс, 
например, шаперонина Hsp70, связанного с  за-
щитой от тяжелых металлов [147], а также неко-
торых связанных с  патогенезом белков, таких 
как фермент хитиназа, играющего важную роль 
в иммунном ответе растения на инвазию грибов. 
Кроме того, воздействие НЧ серебра на расте-
ния табака приводило к  изменению регуляции 
белков, связанных с  процессами трансляции 
и дальнейшей упаковкой белковых молекул. Так, 

воздействие НЧ серебра приводило к  увеличе-
нию регуляции РНК-связывающих белков и их 
прекурсоров, являющихся регуляторными фак-
торами, контролирующими посттранскрипци-
онный метаболизм РНК во время роста и  раз-
вития растений и при их реакции на стресс [162, 
163]. 

Среди белков, участвующих в  сворачива-
нии полипептидных звеньев, воздействие НЧ 
серебра приводило к  увеличению активности 
циклофилина и  некоторых других белков, ката-
лизирующих цис-транс изомеризацию – ключе-
вую стадию при сворачивании полипептидных 
фрагментов [164]. Также результаты протеомных 
исследований позволили установить наличие 
связи при воздействии НЧ серебра на растения 
с их гормональной системой. В работе [74] было 
показано, что при воздействии НЧ серебра на 
растения A. thaliana происходят изменения в ак-
тивности белков, связанных с  фитогормонами, 
такими как ауксин, АБК и  этилен, регулирую-
щими процессы роста и развития корней и сте-
блей растений, а также созревания плодов.

За последнее десятилетие появились работы, 
посвященные изучению молекулярных меха-
низмов влияния низких доз НЧ серебра (15 нм, 
2–5  мг/л) на развитие проростков сои в  стрес-
совых условиях вымокания (избыточной влаги) 
[165–167]. Известно, что вымокание оказывает 
весьма негативный эффект на развитие сои, осо-
бенно на начальных этапах и сопровождается ги-
поксией, дефицитом СО2, этилена и других сиг-
нальных соединений, что приводит к нарушению 
нормального метаболизма и накоплению в клет-
ках фитотоксичных метаболитов [168]. В  этих 
работах был продемонстрирован положитель-
ный эффект от воздействия НЧ серебра на рас-
тения, находящиеся в  условиях абиотического 
стресса. Изучение изменений транскриптомного 
и протеомного профилей показало, в частности, 
уменьшение активности глиоксалазы II, умень-
шение экспрессии генов алкогольдегидрогеназы 1 
и  пируватдекарбоксилазы 3, что может свиде-
тельствовать о  нивелировании эффекта гипок-
сии и уменьшении образования сопутствующих 
цитотоксичных метаболитов гликолиза (глиокса-
ля и др.). В целом изменения в протеомном про-
филе проростков сои под действием НЧ серебра 
касались белков, ответственных за адаптивный 
ответ на стресс, сигнальные функции и  клеточ-
ный метаболизм [165, 166]. Такие изменения 
являлись причиной метаболических сдвигов, ха-
рактерных для функционирования растительных 
клеток в  нормальных условиях, что приводило 
к  положительному эффекту на рост и  развитие 
растений сои в условиях стресса [167]. 

В середине 70-х годов прошлого века было 
надежно установлено [169], что в растительном 
организме к наиболее подверженным действию 

https://doi.org/10.3390/nano5020436
https://doi.org/10.1016/j.chemosphere.2018.06.128
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серебра относятся физиологические процессы, 
регулируемые фитогормоном этиленом. В  на-
стоящем обзоре мы намеренно не касаемся этой 
темы, поскольку она давно и  детально прора-
ботана, однако не упомянуть об этом было бы 
неверно. Зачастую наблюдаемое биологическое 
действие ионов серебра в  низких и  средних до-
зах – это действие ингибитора отклика расте-
ния на этилен [170, 171]. Считается, что именно 
блокированием отклика рецепторов на действие 
этилена обусловлено, в  частности, замедление 
увядания срезанных цветов, обработанных со-
лями серебра. Разумеется, аналогичными пу-
тями воздействия будут обладать и НЧ серебра, 
генерация ионов Ag+ c поверхности которых ак-
тивно происходит в ходе окислительного раство-
рения НЧ, в том числе, и внутри растительного 
организма [56].

С другой стороны, наносеребро, как было 
показано ранее, стимулирует рост стебля, кор-
ня и листьев (табл. 1), ветвление корней, а также 
способствует раннему цветению, предотвращает 
опадание листьев и  увядание цветков. Наблю-
даются и многие другие эффекты, традиционно 
ассоциируемые с  ингибированием биосинтеза 
этилена или с  уменьшением чувствительности 
растений к нему, в частности стимуляция транс-
порта ауксинов, усиление продуцирования био-
генных полиаминов [172], что в  свою очередь 
ускоряет пролиферацию клеток. Как хорошо 
известно, причиной такого действия серебра яв-
ляется способность Ag+ вытеснять сходные по 
электронной структуре ионы Cu+ из локализо-
ванного на клеточной мембране рецептора эти-
лена ETR1 (Ethylene Receptor 1) [173]. Ионы меди 
и, в меньшей степени, ионы серебра способству-
ют связыванию этилена с клеточной мембраной. 
Тем не менее, ингибирование клеточного отве-
та на воздействие этилена позволяет заключить, 
что ионы серебра, даже способствуя связыванию 
этилена, нарушают нормальное функциони-
рование рецептора, не позволяя ему передать 
сигнал клетке [174]. На основе анализа взаимо-
действия ионов меди и  серебра с  различными 
рецепторами этилена и  их мутантными форма-
ми было показано, что рецепторы ETR1 с иона-
ми серебра вместо ионов меди действительно 
хуже связывают этилен, но основная причина 
блокирования клеточного ответа на этилен со-
стоит в  том, что ионы Ag+ более крупные, чем 
Cu+, поэтому блокируют изменение конформа-
ции рецептора, которое необходимо для даль-
нейшей передачи сигнала в клетку [175].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В обзоре проведен анализ опубликованных за 

последние два десятилетия экспериментальных 
работ, направленных на изучение физиологиче-

ских изменений в  организме высших растений 
при их взаимодействии с НЧ серебра. Было по-
казано, что при контакте с корнями или листья-
ми растений НЧ серебра способны проникать 
в их ткани, а затем мигрировать по всему расти-
тельному организму по апопластному и симпла-
стическому путям. При этом скорость поглоще-
ния НЧ серебра зависит от пути проникновения 
(через корень или через лист), морфометриче-
ских особенностей строения различных видов 
растений, физико-химических параметров НЧ, 
таких как средний диаметр и  природа химиче-
ского стабилизатора поверхности, а также усло-
вий окружающей среды.

Попадая в организм растения, НЧ вызывают 
внутриклеточные изменения в  их тканях, сре-
ди которых: изменения про-/антиоксидантного 
баланса (увеличение концентрации АФК и  из-
менение регуляции антиокислительных фер-
ментов); ускорение первичного клеточного ме-
таболизма (увеличение содержания ферментов, 
участвующих в энергетическом обмене, увеличе-
ние регуляции субъединиц АТФ-синтазы, а так-
же белков, связанных с гликолизом); активация 
механизмов специфической защиты от металлов 
(увеличение регуляции аминокислоты цистеи-
на, а  также белка шаперона Hsp70, способных 
к хелатированию тяжелых металлов), регуляция 
концентрации фитогормонов и  др. Описанные 
внутриклеточные изменения, в  зависимости от 
условий эксперимента, способны приводить как 
к  положительным, так и  отрицательным изме-
нениям ростовых параметров растений, а также 
параметров фотосинтеза. Кроме того, НЧ сере-
бра способны вызывать утолщение клеточной 
стенки, изменения в  регуляции хитиназ и  дру-
гих связанных с  патогенезом белков. Это, в  со-
вокупности с  описанными изменениями про-/
антиоксидантного баланса в  клетках растений, 
открывает перспективы для использования 
НЧ серебра в  качестве экзогенного элиситора, 
способствующего развитию системной приоб-
ретенной устойчивости растений к  факторам 
биотического стресса. 

В результате проведенного анализа сделан 
вывод о  том, что одним из ключевых факто-
ров, определяющих направленность и  величи-
ну влияния НЧ серебра на показатели высших 
растений является доза применяемых НЧ. Было 
показано, что наибольший положительный 
эффект удается достигнуть при определенной 
концентрации НЧ серебра, при этом ее умень-
шение может приводить к  ослаблению полу-
ченных эффектов, а  значительное увеличение 
и вовсе к негативному влиянию. Однако, такая 
оптимальная концентрация НЧ серебра может 
сильно, на 1–2 порядка, различаться в  зависи-
мости от других условий эксперимента. Важ-
ную роль играют природа НЧ серебра (размер 
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НЧ и  тип поверхностного стабилизатора), осо-
бенности строения различных видов растений 
и  условия окружающей среды. К  настоящему 
времени проведено недостаточное количество 
исследований по определению изолированного 
вклада указанных факторов условий экспери-
мента на физиологию растений. Также, важно 
отметить, что большинство работ по изучению 
взаимодействия высших растений с  НЧ сере-
бра проводились в беспочвенных условиях с ис-
пользованием молодых растений. Это наклады-
вает существенные ограничения на возможность 
переноса полученных экспериментальных дан-
ных на реальные полевые условия на взрослые 
растения, ввиду значительных химических из-
менений, происходящих с НЧ серебра в почвах, 
приводящих к  снижению их биологической ак-
тивности, а  также различной чувствительности 
растений к  стрессовым факторам внешней сре-
ды в зависимости от стадии их развития и усло-
вий выращивания. 

Кроме того, нами была впервые высказана 
гипотеза о ключевой роли пути воздействия НЧ 
серебра. Так, в представленной работе показано, 
что для обеспечения положительных эффектов, 
оказываемых НЧ серебра на рост и развитие рас-
тений, следует отдавать предпочтение листовым 
обработкам, которые, в сравнении с внесением 
НЧ в  почву или питательные среды, намного 
чаще приводят к  улучшению интегральных по-
казателей. Другим перспективным методом 
воздействия является нанопрайминг, представ-
ляющий собой замачивание семян растений 
в разбавленных водных дисперсиях НЧ серебра.

 Перспективными направлениями дальней-
ших исследований, с  нашей точки зрения, яв-
ляются изучение влияния и  роли приведенных 
выше изолированных факторов эксперимента 
на физиологические изменения, происходящие 
в  высших растениях на молекулярном, клеточ-
ном и морфологическом уровнях при их взаимо-
действии с НЧ серебра в лабораторных, а затем 
в  почвенно-климатических условиях, макси-
мально приближенным к  реальным. Другим 
возможным направлением могут стать иссле-
дования, нацеленные на углубление в  понима-
нии биохимических процессов, происходящих 
при действии НЧ серебра на высшие растения, 
в том числе, с привлечением мультиомных мето-
дов исследований. Кроме того, особый интерес 
представляют исследования свойств НЧ серебра, 
стабилизированных молекулами веществ, про-
являющих собственную биологическую актив-
ность и  способных, таким образом, дополнять 
и  усиливать ростостимулирующие и  фитопро-
текторные эффекты, оказываемые НЧ серебра 
на растения. 

Авторы заявляют об отсутствии конфликта 
интересов. Настоящая работа не содержит ка-

ких-либо исследований с участием людей и жи-
вотных в качестве объектов исследований.
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