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Ãîìåîñòàç ³ âèæèâàííÿ ðîñëèííî¿ êë³òèíè âèçíà÷àºòü-
ñÿ ñòàá³ëüí³ñòþ ¿¿ âíóòð³øíüîãî ñåðåäîâèùà çà ðàõó-
íîê êîíòðîëüîâàíîãî ðóõó ð³çíèõ ìîëåêóë òà ³îí³â â 
êë³òèíó òà â ì³æêë³òèííèé ïðîñò³ð, ùî çàáåçïå÷ó-
ºòüñÿ ïëàçìàòè÷íîþ ìåìáðàíîþ. Îäíèì ³ç âàæëèâèõ 
êîìïîíåíò³â ðîñëèííèõ ê ë³òèí º ìåìáðàíí³ êàíàëüí³ 
á³ëêè àêâàïîðèíè. Äëÿ ðîñëèí ïðèòàìàííà âåëèêà ÷è-
ñåëüí³ñòü òà ð³çíîìàí³òí³ñòü öèõ á³ëê³â, ÿê³ ìàþòü 
íå ëèøå ð³çíó ëîêàë³çàö³þ, à ³ âëàñòèâîñò³. Ôóíêö³¿ 
àêâàïîðèí³â íå îáìåæóþòüñÿ òðàíñïîðòîì âîäè, ³îí³â 
òà îêðåìèõ ìàëèõ ìîëåêóë, ö³ ìåìáðàíí³ á³ëêè òàêîæ 
â³ä³ãðàþòü âàæëèâó ðîëü ó ðîçâèòêó ðåàêö³¿-â³äïîâ³-
ä³ ðîñëèí íà ä³þ á³îòè÷íèõ òà àá³îòè÷íèõ ñòðåñîâèõ 
÷èííèê³â. Íåñïðèÿòëèâ³ óìîâè çðîñòàííÿ âèêëèêàþòü 
çì³íó àêòèâíîñò³ àêâàïîðèí³â íà òðàíñêðèïö³éíîìó, 
òðàíñëÿö³éíîìó ³ ïîñòòðàíñêðèïö³éíîìó ð³âíÿõ. Â 
îãëÿä³ ïðîàíàë³çîâàíî íàóêîâ³ äîñë³äæåííÿ ïðî ðîëü 
àêâàïîðèí³â â ðåàë³çàö³¿ çàõèñíî¿ ðåàêö³¿ ðîñëèí íà ä³þ 
ð³çíèõ àá³îòè÷íèõ ôàêòîð³â, ùî çì³íþþòü îñìîòè÷-
íó ð³âíîâàãó òà âíóòð³øíüîêë³òèííèé ãîìåîñòàç. 
Îõàðàêòåðèçîâàíî òàêîæ âïëèâ êàðáîíîâèõ íàíîìà-
òåð³àë³â (ãðàôåíó, îäíîøàðîâèõ òà áàãàòîøàðîâèõ 
íàíîòðóáîê, ôóëåðåíó) íà ðåãóëÿö³þ ôóíêö³îíàëüíî¿ 
àêòèâíîñò³ àêâàïîðèí³â ð³çíèõ ï³äðîäèí òà åêñïðåñ³þ 
â³äïîâ³äíèõ ãåí³â çà ä³¿ àá³îòè÷íèõ ñòðåñ³â íà ðîñëèíè. 

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: àêâàïîðèíè, ñòðåñ, ðîñëèíè, C60 ôóëå-
ðåí, ãðàôåí, îäíî- òà áàãàòîøàðîâ³ íàíîòðóáêè.

Âñòóï

Íàðàç³ ³ñíóº ãîñòðà ïðîáëåìà ïðîäîâîëü÷î¿ 
áåçïåêè ó ªâðîï³ ³ ñâ³ò³ âö³ëîìó, ÿêà ñïðè÷è-
íåíà ãëîáàëüíèìè çì³íàìè êë³ìàòó, ïîã³ðøåí-
íÿì ÿêîñò³ ´ðóíò³â, à òàêîæ áîéîâèìè ä³ÿìè â 
Óêðà¿í³. Òîìó âèðîáíèöòâî ñ³ëüñüêîãîñïîäàð-
ñüêî¿ ïðîäóêö³¿ ïîòðåáóº âèêîðèñòàííÿ íîâèõ 
ï³äõîä³â, à ñàìå ìàêñèìàëüíî åôåêòèâíèõ òà 
ì³í³ìàëüíî åêîëîã³÷íî çàãðîçëèâèõ. Ïåðñïåê-
òèâíèì ó àãðîòåõíîëîã³ÿõ º âèêîðèñòàííÿ íà-

íîìàòåð³àë³â ð³çíî¿ ïðèðîäè, îñê³ëüêè âîíè 
â³äïîâ³äàþòü âèùåïåðåðàõîâàíèì êðèòåð³ÿì òà 
ïîêàçàëè áàãàòîîá³öÿþ÷³ ðåçóëüòàòè ó âèð³øåí-
í³ ðÿäó ïèòàíü, à ñàìå â áîðîòüá³ ç õâîðîáàìè 
ðîñëèí (Rajwade et al, 2020; Alghuthaymi et al, 
2021; Lv et al, 2023; Shelar et al, 2023); ãðèáàìè-
ïðîäóöåíòàìè ì³êîòîêñèí³â (Spadola et al, 2020; 
Kova� et al, 2021); ó äîñòàâö³ ãåíåòè÷íèõ ìàòåð³-
àë³â ó ðîñëèíè (Burlaka et al, 2015; Tanasienko et 
al., 2015; Finiuk et al, 2017; Rohatgi et al, 2022); 
ñò³éêîñò³ äî àá³îòè÷íîãî ñòðåñó (Aguirre-Becerra 
et al, 2022; Ïðèëóöüêà et al, 2023); àíòèì³êðîá-
í³é àêòèâíîñò³ (Borovaya et al, 2020); ïîêðà-
ùåíí³ ïðîðîñòàííÿ íàñ³ííÿ (Haghighi et al, 
2014; Rao et al, 2014; Sun et al, 2022; Kong et al, 
2023), òîùî.

Îñîáëèâîñò³ ôóíêö³îíóâàííÿ îðãàí³çìó ðîñ-
ëèí ïîâ’ÿçàí³ ç ¿õ íåçäàòí³ñòþ äî ïåðåì³ùåí-
íÿ, òîìó çì³íà óìîâ äîâê³ëëÿ ìèòòºâî çì³íþº 
ïåðåá³ã ðÿäó ô³ç³îëîã³÷íèõ ïðîöåñ³â, ùî çàëó-
÷åí³ äî â³äïîâ³ä³ íà àá³îòè÷í³ ñòðåñè (Plokhov-
ska et al, 2019; Kolupaev et al, 2022; 2023), ñåðåä 
ÿêèõ ï³äòðèìêà âîäíîãî ãîìåîñòàçó ðîñëèííèõ 
êë³òèí. Íå îñòàííþ ðîëü â öüîìó â³ä³ãðàº ðåãó-
ëÿö³ÿ ôóíêö³îíàëüíî¿ àêòèâíîñò³ àêâàïîðèí³â, 
ùî çàáåçïå÷óºòüñÿ çì³íîþ àêòèâíîñò³ â³äïî-
â³äíèõ ãåí³â, ïîñòòðàíñëÿö³éíèìè ìîäèô³êà-
ö³ÿìè, ãåòåðîìåðèçàö³ºþ ³çîôîðì àêâàïîðèíó 
(Kaldenhoff R, 2006).

Õàðàêòåðèñòèêà ³ ðîëü àêâàïîðèí³â

Àêâàïîðèíè (AQP) º âèñîêîêîíñåðâàòèâ-
íèìè ìåìáðàííèìè á³ëêàìè, ÿê³ ôîðìóþòü 
êàíàëè ó çîâí³øí³é òà âíóòð³øí³õ êë³òèííèõ 
ìåìáðàíàõ ³ çàáåçïå÷óþòü òðàíñïîðò âîäè. Îê-
ðåì³ ïðåäñòàâíèêè ð³çíèõ ï³äðîäèí ðîñëèííèõ 
àêâàïîðèí³â ïîëåãøóþòü òðàíñïîðò ÷åðåç á³î-
ìåìáðàíè ãë³öåðèíó, ïåðîêñèäó âîäíþ, ñå÷î-
âèíè, ìåòàëî¿ä³â (êðåìí³þ (Si) ó ôîðì³ êðåìí³º-
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Ðîëü àêâàïîðèí³â òà êàðáîíîâèõ íàíîìàòåð³àë³â ïðè àá³îòè÷íîìó ñòðåñ³ ó ðîñëèí 

âî¿ êèñëîòè, áîðó (B) ó ôîðì³ áîðíî¿ êèñëîòè), 
CO2, àìîí³þ, ñå÷îâèíè, ìîëî÷íî¿ êèñëîòè 
(Maurel, 2007; Kapilan et al, 2018; Bezerra-Neto 
et al, 2019; Wang, 2020). 

Àêâàïîðèíè çàçâè÷àé ³ñíóþòü ó âèãëÿä³ òå-
òðàìåð³â, ó ÿêèõ êîæåí ìîíîìåð óòâîðþº íå-
çàëåæíèé âîäíèé êàíàë (Chaumont et al, 2005). 
Çà äàíèìè äîñë³äæåíü ó ññàâö³â îïèñàíî 15 òè-
ï³â AQP, òîä³ ÿê ëèøå îäèí âèä ðîñëèí ìîæå 
ìàòè á³ëüøå 120 ³çîôîðì öèõ á³ëê³â, çàáåç-
ïå÷óþ÷è òðàíñïîðò ð³çíèõ òèï³â ðîç÷èíåíèõ 
ðå÷îâèí (Maurel et al, 2015). Àíàë³ç Blastx ïî-
êàçàâ, ùî ãåí àêâàïîðèíó ïøåíèö³ TaAQP7 
ìàº âèñîêèé ñòóï³íü ñõîæîñò³ ïîñë³äîâíîñ-
òåé ç ãåíàìè àêâàïîðèí³â ³íøèõ âèä³â ðîñëèí: 
HvPIP2-1 ÿ÷ìåíþ çâè÷àéíîãî Hordeum vulgare –
99 %, OsPIP2-2 ðèñó ïîñ³âíîãî Oryza sativa –
94 % ³ ZmPIP2-2 êóêóðóäçè çâè÷àéíî¿ Zea 
mays – 91 % (Zhou et al, 2012). ßê çàçíà÷àþòü 
àâòîðè (Maurel et al, 2015; Bezerra-Neto et al, 
2019; Weig et al, 1997), àêâàïîðèíè ìîæóòü áó-
òè ïðèñóòí³ìè ó ð³çíèõ îðãàíàõ ðîñëèíè âîä-
íî÷àñ, àëå º ³ òàê³, ùî ñïåöèô³÷í³ äëÿ îêðåìèõ 
òêàíèí ÷è àêòèâíî ôóíêö³îíóþòü ïðè ïåâíèõ 
óìîâàõ âèðîùóâàííÿ ðîñëèíè, çîêðåìà çà àá³-
îòè÷íîãî ñòðåñó (ïîñóõà, çàñîëåííÿ, çàáðóä-
íåííÿ ´ðóíò³â âàæêèìè ìåòàëàìè). 

Õàðàêòåðèñòèêà AQP º íàäçâè÷àéíî ñêëàä-
íîþ, âðàõîâóþ÷è íàÿâí³ñòü ê³ëüêîõ ï³äðîäèí, 
ÿê³ äàë³ ïîä³ëÿþòüñÿ íà ï³äãðóïè, êîæíà ç ÷èñ-
ëåííèìè ³çîôîðìàìè. Íîìåíêëàòóðà ï³äðîäèí 
íå º ÷³òêî ñòðóêòóðîâàíîþ, îñê³ëüêè ÷àñòêîâî 
âðàõîâóº îñíîâíó êë³òèííó ëîêàë³çàö³þ (PIP, 
TIP), ÷àñòêîâî – âïåðøå ³äåíòèô³êîâàíó òêà-
íèííó åêñïðåñ³þ (NIP), ñòðóêòóðó á³ëêà (SIP, 
HIP), ô³ëîãåíåòè÷íèé çâ’ÿçîê ç ïîïåðåäíüî 
³äåíòèô³êîâàíèìè àêâàïîðèíàìè (GIP) ÷è âçà-
ãàë³ º íåîõàðàêòåðèçîâàíèìè (XIP) (Grosz-
mann et al, 2017). Çàãàëüíîãåíîìíå äîñë³äæåí-
íÿ àêâàïîðèí³â, â ÿêîìó áóëî ïðîâåäåíî àíàë³ç 
ïîíàä 20 âèä³â ðîñëèí, ùî íàëåæàòü äî îäíî-
äîëüíèõ, äâîäîëüíèõ, âîäîðîñòåé, ìîõ³â, ë³êî-
ô³ò³â, ñâ³ä÷èòü ïðî ³ñíóâàííÿ âîñüìè ð³çíèõ 
òèï³â ï³äðîäèí öèõ á³ëê³â (GIP, LIP, HIP, XIP, 
SIP, TIP, PIP ³ NIP). Îäí³ ç öèõ ðîäèí º á³ëüø 
ïîøèðåíèìè ñåðåä ðîñëèí ð³çíèõ âèä³â (çî-
êðåìà, òàê³, ÿê  Ð²Ð, Ò²Ð), ³íø³ º á³ëüø ñïå-
öèô³÷íèìè. Òàê, âåëèê³ âíóòð³øíüîêë³òèííí³ 
á³ëêè LIP º äîñèòü óí³êàëüíèìè ³ ïðèòàìàí-
í³ ä³àòîìîâèì âîäîðîñòÿì (Laloux et al, 2018; 

Weig et al, 1997). Ôóíêö³ÿ á³ëê³â XIP (X Intrin-
sic Proteins) º íàðàç³ ìàëî âèâ÷åíîþ, ÷åðåç 
ùî ï³äðîäèíà ³ îòðèìàëà òàêó íàçâó (Danielson 
et al, 2008). 

Íàéá³ëüø ïîøèðåíèìè àêâàïîðèíàìè, ÿê³ 
â ïðîöåñ³ åâîëþö³¿ çáåðåãëèñü â ð³çíèõ æèâèõ 
îðãàí³çìàõ, â òîìó ÷èñë³ ³ áàêòåð³ÿõ, º âíóò-
ð³øí³ á³ëêè ïëàçìàòè÷íî¿ ìåìáðàíè (PIP). Öÿ 
ï³äðîäèíà àêâàïîðèí³â çáåðåæåíà ó áàãàòüîõ 
âèäàõ ðîñëèí. PIP áåðóòü ó÷àñòü ó òðàíñïîð-
òóâàíí³ âóãëåêèñëîãî ãàçó òà âîäè â ðîñëèíàõ 
(Kapilan et al, 2018; Shivaraj et al, 2019; Zhu et al, 
2019). Ï³äðîäèíà PIP âêëþ÷àº äâ³ ãðóïè á³ëê³â 
PIP1 ³ PIP2, ÿê³ ð³çíÿòüñÿ äîâæèíîþ òà àì³-
íîêèñëîòíèì ñêëàäîì N- ³ C-ê³íö³â òà A ïåò-
ë³. Ïåðåì³ùåííÿ á³ëê³â PIP ïî ñåêðåòîðíîìó 
øëÿõó äî â³äïîâ³äíî¿ ìåìáðàíè çàëåæèòü â³ä 
ñêëàäíèõ äåòåðì³íàíò ñîðòóâàííÿ, à íà ¿õ äè-
íàì³êó â ö³ëüîâ³é ìåìáðàí³ âïëèâàþòü óìîâè 
äîâê³ëëÿ (Kaldenhoff et al, 2006).

Çà äàíèìè àâòîð³â (Scochera et al, 2022), íà 
â³äêðèòòÿ/çàêðèòòÿ êàíàë³â PIP âïëèâàº ñòóï³íü 
öèòîçîëüíîãî ï³äêèñëåííÿ. Â³äêðèòòÿ ãîìîòå-
òðàìåðíèõ êàíàë³â PIP2 â³äáóâàºòüñÿ çà äîñèòü 
êèñëèõ çíà÷åíü ðÍ, òîä³ ÿê çàêðèòòÿ ãåòåðî-
òåòðàìåðíèõ PIP2-PIP1 àáî ãîìîòåòðàìåðíèõ 
PIP2 êàíàë³â – çà ïîì³ðíî êèñëèõ óìîâ. Âíóò-
ð³øí³ á³ëêè òîíîïëàñòó (TIP) óòâîðþþòü â íüî-
ìó êàíàëè, îñíîâíîþ ôóíêö³ºþ ÿêèõ º ðåãó-
ëþâàííÿ âíóòð³øíüîêë³òèííîãî ðóõó âîäè. 
Îêð³ì òîãî, TIP çàáåçïå÷óþòü ïåðåì³ùåííÿ 
ìîëåêóë ãë³öåðèíó, ñå÷îâèíè, àì³àêó, ïåðåêèñó 
âîäíþ òà ôîðìàì³äó (Kurowska, 2021; Kapilan 
et al, 2018). TIP3 ìîæå áóòè ºäèíèì àêâàïî-
ðèíîì, ÿêèé îïîñåðåäêîâóº ñïîæèâàííÿ âîäè 
íàñ³ííÿì, ³ éîãî ïðèñóòí³ñòü íà ïëàçìàòè÷í³é 
ìåìáðàí³ êîìïåíñóº â³äñóòí³ñòü (àáî íèçüêó 
êîíöåíòðàö³þ) PIP (Gattolin et al, 2011). Ãåí 
àêâàïîðèí³â îã³ðêà CsTIP1;1 ðàçîì ç ê³ëüêî-
ìà ãåíàìè ï³äðîäèíè PIP (CsPIP1;2, CsPIP2;4, 
CsPIP1;3) ìàþòü âèðàæåíó åêñïðåñ³þ â ãåíå-
ðàòèâíèõ îðãàíàõ (êâ³òè, çàâ’ÿçü, ïëîäè), ùî 
âêàçóº íà ¿õ âàæëèâó ðîëü ó òðàíñïîðò³ âîäè, 
ðîç÷èíåíèõ ðå÷îâèí ïðè ðîçâèòêó ïëîä³â (Zhu, 
et al, 2019). 

Äåÿê³ ³çîôîðìè TIP âèêîíóþòü ôóíêö³þ 
ïðîòåîë³çó, ³íø³ çóñòð³÷àþòüñÿ â ïëàçìàòè÷í³é 
ìåìáðàí³, ÿê ïðàâèëî, íà ðàíí³é ñòàä³¿ ïðî-
ðîñòàííÿ òà äîçð³âàííÿ íàñ³ííÿ. TIP òàêîæ º 
âèñîêîâèäîñïåöèô³÷íèìè ³ ìîæóòü ìàòè ð³çíî-
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ìàí³òíó ôóíêö³þ â ð³çíèõ âèäàõ ðîñëèí (Ku-
rowska, 2021). Äîâåäåíà âàæëèâà ðîëü á³ëê³â 
TIP ó äîçð³âàíí³ íàñ³ííÿ Ârassica napus, ùî 
íàëåæèòü äî îë³éíèõ êóëüòóð, à â³äïîâ³äíî ³ 
âì³ñòó â íüîìó îë³¿ (Sonah et al, 2017), à òàêîæ 
ðîçâèòêó íàñ³ííÿ ëüîíó (Shivaraj et al 2017). 

Îñíîâí³ âíóòð³øí³ á³ëêè (SIP) õàðàêòåðè-
çóþòüñÿ ð³çíîþ ïåðâèííîþ ñòðóêòóðîþ, ôóíê-
ö³îíàëüíîþ ðåãóëÿö³ºþ, òðàíñïîðòíèìè ñóá-
ñòðàòàìè òà âíóòð³øíüîêë³òèííîþ ëîêàë³çàö³-
ºþ (Maeshima et al, 2008). Ó Arabidopsis thaliana 
á³ëêè SIP áóëè âèÿâëåí³ â óñ³õ òêàíèíàõ, êð³ì 
íàñ³ííÿ. Çà äîïîìîãîþ ã³ñòîõ³ì³÷íîãî àíàë³çó 
âñòàíîâëåíî êë³òèííî-ñïåöèô³÷íó åêñïðåñ³þ 
SIP: SIP1;1 ³ SIP1;2, ùî ìîæóòü ôóíêö³îíó-
âàòè ÿê êàíàëè âîäè â åíäîïëàçìàòè÷íîìó ðå-
òèêóëóì³, òîä³ ÿê SIP2;1 ìîæå ä³ÿòè ÿê êàíàë 
åíäîïëàçìàòè÷íîãî ðåòèêóëóìó äëÿ ³íøèõ ìà-
ëèõ ìîëåêóë (Ishikawa et al, 2005).

Âíóòð³øíüîêë³òèíí³ á³ëêè íîäóë³íó NIP º
âàæëèâèìè ó çàáåçïå÷åíí³ âîäíîãî áàëàíñó ðîñ-
ëèí çà óìîâ ïîñóõè òà ñîëüîâîãî ñòðåñó, à ó 
êîðåíåâèõ áóëüáî÷êàõ â³äïîâ³äàþòü çà òðàíñ-
ïîðòóâàííÿ âîäè ì³æ ðîñëèíîþ-ãîñïîäàðåì òà
áàêòåð³ÿìè, ëàêòàòó ó ðîñëèí, ùî ðîñòóòü â áî-
ëîòèñòèõ ì³ñöåâîñòÿõ ÷è çà ³íøèõ óìîâ íèçü-
êî¿ àåðàö³¿ (Kapilan et al, 2018; Ponnu J, 2021). 
Îêðåì³ âíóòð³øí³ á³ëêè NIP çàáåçïå÷óþòü ó 
ðîñëèíàõ ïîãëèíàííÿ, ïåðåíåñåííÿ òà åêñòðó-
ç³þ ìåòàëî¿ä³â (Pommerrenig et al, 2015; Shivaraj 
et al, 2019). Çà äàíèìè (Shivaraj et al, 2021) äå-
ô³öèò âîäè çì³íþº àêòèâí³ñòü àêâàïîðèí³â, ÿêà 
ìîæå ðåãóëþâàòèñÿ ôàêòîðàìè òðàíñêðèïö³¿, 
ô³òîãîðìîíàìè òà ïîñòòðàíñëÿö³éíèìè ìîäè-
ô³êàö³ÿìè, çîêðåìà ôîñôîðèëþâàííÿì, ãë³êî-
çèëþâàííÿì òà ãåòåðîòåòðàìåðèçàö³ºþ. Îêð³ì 
òîãî ³ñíóþòü äàí³ ïðî ðåãóëÿö³þ ïðîíèêíîñò³ 
àêâàïîðèíó êîíöåíòðàö³ºþ Ca2+ òà/àáî ïðî-
òîí³â; âèñîêèìè êîíöåíòðàö³ÿìè îñìîòè÷íî-
àêòèâíèõ ðîç÷èíåíèõ ðå÷îâèí, ùî âïëèâàþòü 
íà ñèëè êîãåç³¿/íàòÿãó, âíàñë³äîê ÷îãî îñìî-
òè÷íèé òèñê âñåðåäèí³ êàíàëó ïðèçâîäèòü äî 
ñòðóêòóðíîãî êîëàïñó òà çàêðèòòÿ á³ëêîâîãî 
êàíàëó (Chaumont et al, 2005); êîðîòêî÷àñíà 
çì³íà äèôóç³éíèõ âëàñòèâîñòåé AQP3 ìîæå â³ä-
áóâàòèñÿ ï³ä ä³ºþ öÀÌÔ (Arnspang et al, 2019).

Òàêèì ÷èíîì, ðîñëèíè ì³ñòÿòü âåëèêó ê³ëü-
ê³ñòü ³çîôîðì òðàíñìåìáðàííèõ á³ëê³â àêâà-
ïîðèí³â, ùî íàëåæàòü äî ð³çíèõ ï³äðîäèí ³ 
ðåãóëþþòü òðàíñïîðò âîäè òà ³íøèõ ìîëåêóë. 

Çâàæàþ÷è íà îñîáëèâîñò³ ôóíêö³îíóâàííÿ îð-
ãàí³çìó ðîñëèí, àêâàïîðèíè º âàæëèâîþ ëàí-
êîþ â ï³äòðèìàíí³ âîäíîãî ãîìåîñòàçó, à òàêîæ 
³íøèõ ïðîöåñàõ æèòòºä³ÿëüíîñò³ ðîñëèíè, áàãà-
òî ç ÿêèõ º íå ïîâí³ñòþ âèâ÷åíèìè òà ìîæóòü 
ìàòè ïåðñïåêòèâè ïðàêòè÷íîãî çàñòîñóâàííÿ.

Ìîäóëÿö³ÿ àêòèâíîñò³ àêâàïîðèí³â 
çà ä³¿ àá³îòè÷íèõ ñòðåñîâèõ ÷èííèê³â

Àá³îòè÷íèé ñòðåñ º ñåðéîçíèì âèïðîáóâàí-
íÿì äëÿ âèæèâàííÿ ðîñëèí. Îäíèì ³ç ìåõàí³ç-
ì³â, ùî íàïðàöþâàëèñü ðîñëèíàìè â ïðîöåñ³ 
åâîëþö³¿ çàäëÿ àäàïòàö³¿ äî íåñïðèÿòëèâèõ 
óìîâ ³ñíóâàííÿ, º ìîäóëÿö³ÿ àêòèâíîñò³ á³ë-
ê³â àêâàïîðèí³â (Shivaraj et al, 2021; Weig et al, 
1997). Äîâåäåíîþ º çì³íà åêñïðåñ³¿ àêâàïîðè-
í³â òàêîæ âíàñë³äîê á³îòè÷íîãî ñòðåñó, çîêðå-
ìà ïðè ³íô³êóâàíí³ Â. napus ðîñëèíîïàòîãåí-
íèì ãðèáîì Sclerotinia sclerotiorum (Sonah et al, 
2017). Çì³íà àêòèâíîñò³ á³ëê³â àêâàïîðèí³â âè-
çíà÷àºòüñÿ ñêëàäíèìè ïðîöåñàìè ³ ñèãíàëü-
íèì øëÿõàìè, à òàêîæ êîìïëåêñîì òðàíñêðèï-
ö³éíèõ, òðàíñëÿö³éíèõ ³ ïîñòòðàíñêðèïö³éíèõ 
ôàêòîð³â. Âîíà ðåàë³çóºòüñÿ çà äîïîìîãîþ ð³ç-
íèõ ìåõàí³çì³â, òàêèõ ÿê ôîñôîðèëþâàííÿ, òå-
òðàìåðèçàö³ÿ, ðÍ, êàò³îíè, àêòèâí³ ôîðìè êèñ-
íþ, ô³òîãîðìîíè òà ³íø³ õ³ì³÷í³ àãåíòè, ìîæå 
â³ä³ãðàâàòè êëþ÷îâó ðîëü ó ðåàêö³¿ ðîñëèí íà 
åêîëîã³÷í³ ñòðåñè, ï³äòðèìóþ÷è ïîãëèíàííÿ òà
ðóõ âîäè â îðãàí³çì³ ðîñëèíè (Kapilan et al, 
2018; Bordin et al, 2023; Sun et al, 2022). 

Ïîì³ðíèé âîäíèé ñòðåñ øâèäêî çá³ëüøóº 
åêñïðåñ³þ ãåíà àêâàïîðèíó ïøåíèö³ TaAQP7,
à íàäì³ðíà éîãî åêñïðåñ³ÿ â òðàíñãåííèõ ðîñ-
ëèí òþòþíó çìåíøóº íàêîïè÷åííÿ H2O2 ó 
òêàíèíàõ òà ïîñèëåííÿ àêòèâíîñò³ SOD ³ CAT 
ï³ä ÷àñ ïîñóõè/îñìîòè÷íîãî ñòðåñó (Zhou et 
al, 2012). Ìîäåëþâàííÿ ñîëüîâîãî ñòðåñó çà 
âèêîðèñòàííÿ 100 ìM  NaCl ó ðîñëèí A. thali-
ana ïðèçâîäèëî äî øâèäêîãî çíèæåííÿ ã³äðàâ-
ë³÷íî¿ ïðîâ³äíîñò³ êîðåí³â L pr â ìåæàõ 70 %, 
ÿêå òðèâàëî áëèçüêî äîáè. Â êîðåíÿõ â³äì³÷à-
ëè çì³íè åêñïðåñ³¿ àêâàïîðèíó íà áàãàòüîõ ð³â-
íÿõ, à ñàìå óçãîäæåíå ïðèãí³÷åííÿ òðàíñêðèï-
ö³¿ ç³ çì³íîþ ñóáêë³òèííî¿ ëîêàë³çàö³¿ PIP ³ 
TIP (Boursiac et al, 2005). Çã³äíî äîñë³äæåííÿ 
Chevalier et al (2015) äîâåäåíî, ùî çì³íè óìîâ 
äîâê³ëëÿ âïëèâàþòü íà ñóáêë³òèííèé òðàíñ-
ïîðò PIP øëÿõîì ïîñòòðàíñëÿö³éíèõ ìîäèô³-
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Ðîëü àêâàïîðèí³â òà êàðáîíîâèõ íàíîìàòåð³àë³â ïðè àá³îòè÷íîìó ñòðåñ³ ó ðîñëèí 

êàö³é öèõ á³ëê³â. Ôîñôîðèëþâàííÿ ñïðèÿº ¿õ 
åêñïîðòó, à óá³êâ³òèíóâàííÿ, íàâïàêè, ãàëüìóº 
ïåðåì³ùåííÿ PIP ïî ñåêðåòîðíîìó øëÿõó. 

Âñòàíîâëåíî, ùî òðàíñãåíí³ ðîñëèíè A. tha-
liana, ùî åêñïðåñóþòü ãåí àêâàïîðèíó VfPIP1, 
âèä³ëåíèé ç åï³äåðì³ñó ëèñòÿ áîáà ê³íñüêîãî 
(Vicia faba), ïîð³âíÿíî ç äèêîðîñòó÷èìè êîíò-
ðîëüíèìè ðîñëèíàìè, õàðàêòåðèçóþòüñÿ ³í-
òåíñèâí³øèì ðîñòîì, âèùîþ ïîñóõîñò³éê³ñòþ 
òà íèæ÷îþ øâèäê³ñòü òðàíñï³ðàö³¿ çà ðàõóíîê 
çàêðèòòÿ ïðîäèõ³â ï³ä ÷àñ ïîñóõîâîãî ñòðåñó 
(Cui et al, 2008). Äîñë³äæåííÿ ãåíà àêâàïîðè-
íó ï³äãðóïè PIP1 â ö³íí³é êîðìîâ³é ðîñëèí³ 
Galega orientalis, ïîêàçàëî âèùèé ð³âåíü éîãî 
òðàíñêðèïö³¿ ó êîðåíÿõ, ïîð³âíÿíî ç ëèñòÿì 
³ ñòåáëîì. Ìîäåëþâàííÿ àá³îòè÷íîãî ñòðåñó 
(çàñîëåííÿ, ïîñóõà) ï³äâèùóº ð³âåíü åêñïðå-
ñ³¿ GoPIP1 ïîð³âíÿíî ç ðîñëèíàìè, ùî çíàõî-
äÿòüñÿ â ô³ç³îëîã³÷íèõ óìîâàõ. Ó òðàíñãåí-
íèõ ðîñëèí A. thaliana òàêà íàäì³ðíà åêñïðå-
ñ³ÿ GoPIP1 çá³ëüøóº ñï³ââ³äíîøåííÿ ðîçì³ð³â 
ðîçåòêà/êîð³íü ³ çíèæóº ïîñóõîñò³éê³ñòü, ùî, 
íà äóìêó àâòîð³â, ìîæå áóòè îáóìîâëåíå ïî-
ñèëåíîþ òðàíñï³ðàö³ºþ, çì³íîþ ñèíòåçó àáñ-
öèçîâî¿ êèñëîòè òà çìåíøåííÿì íàêîïè÷åííÿ 
îñìîë³òó ïðîë³íó (Li et al, 2015). 

Ðàçîì ç òèì íàäì³ðíà åêñïðåñ³ÿ PIP2;5 ó 
òðàíñãåííî¿ îñèêè (Populus tremula × alba) çíè-
æóº âïëèâ íèçüêî¿ òåìïåðàòóðè íà ã³äðàâë³÷íó 
ïðîâ³äí³ñòü ³ ãàçîîáì³í â êîðåí³ (Ranganathan 
et al, 2016). Ãåí àêâàïîðèíó ThPIP2;5 êàøãàð-
ñüêîãî òàìàðèñêó (Tamarix hispida) ï³äâèùóº 
ñò³éê³ñòü ðîñëèí äî àá³îòè÷íîãî ñòðåñó, çìåí-
øóº íàêîïè÷åííÿ àêòèâíèõ ôîðì êèñíþ ³ ïî-
øêîäæåííÿ ìåìáðàí çà ðàõóíîê çá³ëüøåííÿ 
àêòèâíîñò³ åíçèì³â àíòèîêñèäàíòíîãî çàõèñòó 
òà ïîñèëåíîãî á³îñèíòåçó ïðîë³íó ï³ä ÷àñ ñî-
ëüîâîãî òà îñìîòè÷íîãî ñòðåñ³â (Wang et al, 
2018). Íàñ³ííÿ òðàíñãåííèõ ë³í³é ïøåíèö³, 
ùî íàäåêñïðåñóþòü ãåí àêâàïîðèíó TdPIP2;1 
ìàþòü êðàù³ ïîêàçíèêè ïðîðîñòàííÿ òà íà-
êîïè÷åííÿ á³îìàñè, ïðè öüîìó çáåð³ãàþòü ó 
ïàãîíàõ íèçüêó êîíöåíòðàö³þ Na+ ³ âèñîêó 
êîíöåíòðàö³þ K+ â óìîâàõ øòó÷íî çìîäåëüî-
âàíèõ ñîëüîâîãî (150 ìÌ NaCl ) òà îñìîòè÷-
íîãî (300 ìÌ ìàí³òîë)  ñòðåñ³â. Â óìîâàõ òðè-
âàëîãî åêñïåðèìåíòó òðàíñãåíí³ ë³í³¿ ïøåíèö³ 
çà ä³¿ çàçíà÷åíèõ ñòðåñîâèõ ôàêòîð³â ôîðìó-
âàëè íàïîâíåíå çåðíî, òîä³ ÿê ðîñëèíè äèêîãî 
òèïó (WT) ãèíóëè ó ñòàä³¿ âåãåòàö³¿ (ïðè ñîëüî-

âîìó ñòðåñ³) àáî ìàëè íåíàïîâíåí³ çåðíà (ïðè 
äåô³öèò³ âîäè) (Ayadi et al, 2019). 

Â óìîâàõ ã³ïîêñ³¿ â ðîñëèíàõ A. thaliana â³ä-
áóâàºòüñÿ ³íäóêö³ÿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â, ÿê³ çàáåç-
ïå÷óþòü ðîçâèòîê àäàïòèâíî¿ â³äïîâ³ä³. Ñåðåä 
íèõ ãåí NIP2;1, ùî, çà òâåðäæåííÿì àâòîð³â, 
çäàòåí çàáåçïå÷óâàòè â³äò³ê óòâîðåíî¿ ìîëî÷-
íî¿ êèñëîòè ç öèòîçîëþ â àïîïëàñò äî ðèçîñ-
ôåðè, òàêèì ÷èíîì çìåíøóþ÷è òîêñè÷í³ñòü 
ëàêòàòó (Beamer et al, 2021). Çã³äíî äîñë³äæåí-
íÿ Bienert et al (2014) ñïåöèô³÷í³ ³çîôîðìè 
àêâàïîðèí³â ñïðèÿþòü ïàñèâí³é äèôóç³¿ H2O2 
÷åðåç á³îìåìáðàíè, çàâäÿêè ÷îìó éîãî ïîòîêè 
âñåðåäèí³ êë³òèíè òà ì³æ êë³òèíàìè çì³íþºòü-
ñÿ, ùî âïëèâàº íà ïåðåäà÷ó ñèãíàë³â ó æèâî-
ìó îðãàí³çì³. Ãåí á³ëêà òîíîïëàñòó ÿ÷ìåíþ 
HvTIP3;1, ÿêèé º òðàíñïîðòíèì äëÿ ïåðåêèñó 
âîäíþ, çá³ëüøóº ñâîþ àêòèâí³ñòü (ïðèáëèçíî 
5000 ðàç³â) çà ïîñóõîâîãî ñòðåñó, ùî âêàçóº íà 
âàæëèâ³ñòü öüîãî àêâàïîðèíó ó â³äïîâ³ä³ ðîñ-
ëèíè íà äåô³öèò âîäè (Kurowska et al, 2019). 
Çà äàíèìè (Song et al, 2016) ð³âåíü åêñïðåñ³¿ 
ñåìè ãåí³â TIP çíèæóºòüñÿ ó ïîâ³ëüíî â’ÿíó÷èõ 
ë³í³ÿõ ñî¿, àëå çðîñòàº ó øâèäêî â’ÿíó÷èõ ë³-
í³ÿõ ñî¿ ï³ñëÿ ïîñóõîâîãî ñòðåñó. Ðàçîì ç òèì 
åêñïðåñ³ÿ ãåí³â TIP çíèæåíà ÷è íå çì³íåíà ó 
ñîðòàõ, ñò³éêèõ äî çàáîëî÷óâàííÿ, òà ï³äâèùå-
íà ó ðîñëèí ÷óòëèâèõ äî öüîãî ñòðåñ-ôàêòîðà. 
Â³äïîâ³äü åâêàë³ïòà íà îñìîòè÷íèé ñòðåñ â³ä-
áóâàºòüñÿ çà ðàõóíîê ñêîîðäèíîâàíî¿ ðåãóëÿö³¿ 
òðàíñêðèïö³¿ á³ëüøîñò³ EgTIP, ùî ï³äòâåðäæó-
ºòüñÿ ³ñíóâàííÿì öèñ-ðåãóëÿòîðíèõ åëåìåíò³â, 
ïîâ’ÿçàíèõ ç â³äïîâ³ääþ íà ô³òîãîðìîíè (ÀÂÀ) 
òà àá³îòè÷íèé ñòðåñ ó ïðîìîòîðíèõ îáëàñòÿõ 
ãåíà (Rodrigues et al, 2016).

Íà ïðîòèâàãó ïîïåðåäí³ì äîñë³äæåííÿì, çà 
äàíèìè (Wang et al, 2011), íàäì³ðíà åêñïðå-
ñ³ÿ âèä³ëåíîãî ç ñî¿ (Glycine soja) ãåíà GsTIP2, 
³íäóêîâàíîãî àá³îòè÷íèì ñòðåñîì (çàñîëåííÿ, 
õîëîä) ó òðàíñãåííèõ ðîñëèí A. thaliana, íà-
âïàêè, ï³äâèùóº ÷óòëèâ³ñòü äî çàñîëåííÿ ³ äå-
ã³äðàòàö³¿. ²íø³ àâòîðè â³äì³÷àëè ï³äâèùåííÿ 
åêñïðåñ³¿ ãåíà àêâàïîðèíó ï³äðîäèíè SIP áàíà-
íà (MaSIP2-1) çà âïëèâó îñìîòè÷íîãî, ñîëÿíî-
ãî òà õîëîäîâîãî ñòðåñ³â. Íàäì³ðíà åêñïðåñ³ÿ 
öüîãî ãåíà ó òðàíñãåííèõ ðîñëèí ïîçíà÷èëàñÿ
íà ìîðôîìåòðè÷íèõ ïîêàçíèêàõ (çìåíøåííÿ 
äîâæèíè ïàãîí³â òà ïëîù³ ëèñòÿ), ïîð³âíÿíî ç 
äèêèì òèïîì, ùî íå ï³ääàâàâñÿ í³ÿêèì âïëè-
âàì. Âîäíî÷àñ òàê³ ðîñëèíè õàðàêòåðèçóâàëèñü 
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çá³ëüøåíèì âì³ñòîì õëîðîô³ëó, ïðîë³íó, àá-
ñöèçîâî¿ êèñëîòè ³ íèæ÷èì âì³ñòîì ïåðîêñèäó 
âîäíþ, ìàëîíîâîãî ä³àëüäåã³äó, ã³áåðåë³í³â, ùî, 
éìîâ³ðíî, îáóìîâëþâàëî ¿õ âèùó ñò³éê³ñòü äî 
ïîñóõè òà õîëîäó (Xu et al, 2020). 

²çîôîðìè àêâàïîðèíó âèñòóïàþòü ñâîºð³ä-
íèìè ðåïðåçåíòàòèâíèìè ìàðêåðàìè ïîãëè-
íàííÿ âîäè òà âîäíîãî ñòàòóñó ðîñëèíè â ö³ëî-
ìó. Îêðåì³ àâòîðè ïðîàíàë³çóâàâøè äàí³ ð³çíèõ 
äîñë³äæåíü, ïðèéøëè äî âèñíîâêó, ùî äåÿê³ 
àêâàïîðèíè TIP ³ PIP, íàé³ìîâ³ðí³øå, º íåçà-
òðåáóâàíèìè çà ñïðèÿòëèâèõ óìîâ âèðîùóâàí-
íÿ ðîñëèí, àëå º íåîáõ³äíèìè çà âèðîùóâàííÿ 
â óìîâàõ àá³îòè÷íîãî ñòðåñó (Martinez-Ballesta 
et al, 2014). Òàêèì ÷èíîì, àêâàïîðèíè º âàæ-
ëèâèìè á³ëêàìè, ùî ðåãóëþþòü òðàíñïîðò âîäè 
â îðãàíè ðîñëèíè ³ç çàä³ÿííÿì ð³çíèõ âíóòð³ø-
íüîêë³òèííèõ ìåõàí³çì³â òà îïòèì³çóþòü éîãî. 
Îñîáëèâî âàæëèâèì º äîñë³äæåííÿ ôóíêö³¿ öèõ
á³ëê³â â íåñïðèÿòëèâèõ óìîâàõ çðîñòàííÿ, îñ-
ê³ëüêè ðîçóì³ííÿ øëÿõ³â ðåãóëÿö³¿ ¿õ àêòèâ-
íîñò³ äîïîìîæå ðîçðîáèòè ñïîñîáè îïòèì³çàö³¿ 
ðóõó âîäè çàäëÿ îòðèìàííÿ ñòàá³ëüíèõ âðîæà¿â 
êóëüòóðíèõ ðîñëèí çà ä³¿ àá³îòè÷íîãî ñòðåñó.

Âïëèâ íàíî÷àñòèíîê êàðáîíó 
íà àêòèâí³ñòü àêâàïîðèí³â ó ðîñëèí

Íàíî÷àñòèíêè ð³çíî¿ ïðèðîäè º ïåðñïåêòèâ-
íèìè çàñîáàìè äëÿ ï³äâèùåííÿ òîëåðàíòíîñò³ 

ñ³ëüñüêîãîñïîäàðñüêèõ ðîñëèí äî àá³îòè÷íîãî 
(Zulfiqar et al, 2021; Mukarram et al, 2023; Khan 
et al, Prylutska et al, 2022) òà á³îòè÷íîãî ñòðåñó, 
çîêðåìà ³ ÿê íîñ³¿, ùî çàáåçïå÷óþòü òàðãåíòíó 
äîñòàâêó ïåñòèöèä³â (Wang et al, 2022; Adeel et 
al, 2021). Íàíîìàòåð³àëè ïîð³âíÿíî ç îðãàí³÷-
íèìè ñïîëóêàìè, õàðàêòåðèçóþòüñÿ ñóòòºâèìè 
ïåðåâàãàìè, à ñàìå ö³ëåíàïðàâëåíèì òðàíñ-
ïîðòîì ³ ïîâ³ëüíèì âèâ³ëüíåííÿì, ùî ñïðè-
ÿº ¿õ çäàòíîñò³ ïîì’ÿêøóâàòè ïîñóõó òà òåïëî-
âèé ñòðåñ ó ðîñëèí (Aguirre-Becerra et al, 2022; 
Prylutska et al, 2023). Êð³ì òîãî, íàíîìàòåð³à-
ëè ðåãóëþþòü îêèñíèé ñòðåñ ó ðîñëèí, ð³âåíü 
ô³òîãîðìîí³â, àêòèâí³ñòü ñïåöèô³÷íèõ ãåí³â, 
ïîâ’ÿçàíèõ ç³ ñòðåñîì, åêñïðåñ³ÿ ÿêèõ ï³äâè-
ùóº åôåêòèâí³ñòü á³ëê³â òåïëîâîãî øîêó òà 
àêâàïîðèí³â (òàáë.1), ùî º êëþ÷îâèì ìîìåí-
òîì ó çàáåçïå÷åíí³ ñò³éêîñò³ ðîñëèí äî àá³î-
òè÷íîãî ñòðåñó (Zhao et al, 2023; Bárzana et 
al, 2022). 

Ââåäåííÿ îäíîøàðîâèõ íàíîòðóáîê àáî ãðà-
ôåíó â ñåðåäîâèùå âèðîùóâàííÿ ðîñëèí ñîð-
ãî, ðèñó ³ òîìàò³â ç³ øòó÷íî ñòâîðåíèìè óìî-
âàìè ïîñóõè òà çàñîëåííÿ, ïðèçâîäèòü, ÿê áóëî 
âèÿâëåíî, äî â³äíîâëåííÿ åêñïðåñ³¿ á³ëüøîñò³ 
ïðèãí³÷åíèõ ñòðåñîì ãåí³â (Rezaei Cherati et al, 
2021). Äî òàêèõ ãåí³â íàëåæàòü ãåíè â³äïîâ³-
ä³ íà ñòðåñ ³ îñíîâí³ òðàíñêðèïö³éí³ ôàêòîðè 
(àêâàïîðèíè, äåã³äðèíè, á³ëêè òåïëîâîãî øîêó, 
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Çíèæåííÿ ñòðåñó â³ä ä³¿
ïîñóõè ïîì³ðíîãî ð³â-
íÿ íà ïðîðîñòàííÿ íà-
ñ³ííÿ çà ðàõóíîê ïîñè-
ëåíîãî ïîãëèíàííÿ âîäè,
àêòèâàö³¿ ã³äðîë³çó êðîõ-
ìàëþ, çíèæåííÿ âì³ñòó
ïåðîêñèäó âîäíþ, âì³ñ-
òó ìàëîíîâîãî ä³àëüäå-
ã³äó, âèòîêó åëåêòðîë³òó
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2021
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Ðîëü àêâàïîðèí³â òà êàðáîíîâèõ íàíîìàòåð³àë³â ïðè àá³îòè÷íîìó ñòðåñ³ ó ðîñëèí 

Ïðîäîâæåííÿ òàáëèö³
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Âíåñåííÿ â ñåðåäîâèùå êóëü-
òèâóâàííÿ êóëüòóðè êë³òèí 
ó êîíöåíòðàö³ÿõ 0,1, 5, 100 ³ 
500 ìêã/ìë

Îáðîáêà êîðåí³â ïðîðîñ-
òê³â áàãàòîøàðîâèìè êàð-
áîíîâèìè íàíîòðóáêàìè çà 
ïàðàëåëüíîãî ìîäåëþâàííÿ 
çàñîëåííÿ (100 ìÌ NaCl)

Äîäàâàííÿ 0, 25, 50, 100 ìêã/ìë
â ñòåðèëüíå àãàðèçîâàíå ñåðå-
äîâèùå, íà ÿêîìó ïðîðîùóâà-
ëè íàñ³ííÿ

Îáðîáêà ñàäæàíö³â ³ íàñ³ííÿ 
90 ìêã/ìë â óìîâàõ ìîäåëüî-
âàíîãî çàñîëåííÿ

Îáðîáêà 100, 250, 500 ìã/ë 
ôóëåðåíó â óìîâàõ âïëèâó Co-
ñòðåñó (300 ìêÌ CoCl2 · 6H2O)

Âíåñåííÿ 1 ðàç íà òèæäåíü â 
ñóáñòðàò 200 ìã/ë äëÿ âèðîùó-
âàííÿ ðîñëèí

Ä³ÿ íà çàðîäêè ãîðîõó, îáðî-
áëåíîãî ìàí³òîì (îñìîòè÷íèé
ðåàãåíò)

Ïîçàêîðåíåâå âíåñåííÿ 142 ìã
âîäíîãî ðîç÷èíó íà 10000 ìì2

ïëîù³ ëèñòÿ

Äîäàâàííÿ íàíî÷àñòèíîê ó
ã³äðîïîííèé æèâèëüíèé ðîç-
÷èí

Åêñïðåñ³ÿ ãåíà àêâàïîðèíó
NtPIP1 ç â³äïîâ³äíèì çá³ëü-
øåííÿì ñèíòåçó â³äïîâ³ä-
íèõ íîäóë³íîïîä³áíèõ âíó-
òð³øí³õ á³ëê³â

Ïîñèëåííÿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â 
àêâàïîðèí³â PIP1s ³ PIP2s â 
êë³òèíàõ êîðåí³â òà çá³ëü-
øåííÿ ¿õ ð³âíÿ â ìåìáðàí³; 
çá³ëüøåííÿ ã³äðàâë³÷íî¿ ïðî-
â³äíîñò³ êîðåíÿ

Ïðîíèêíåííÿ â îáîëîíêè íà-
ñ³ííÿ, ï³äâèùåííÿ åêñïðåñ³¿ 
ãåí³â, ùî êîäóþòü ê³ëüêà òè-
ï³â á³ëê³â âîäíèõ êàíàë³â, àê-
òèâàö³ÿ ïðîðîñòàííÿ íàñ³ííÿ 

Ïîêðàùåííÿ ïðîðîñòàííÿ íà-
ñ³ííÿ âèíîãðàäó; ó êîðåíÿõ ñàä-
æàíö³â ñòàá³ë³çóºòüñÿ â³äíîñ-
íèé âì³ñò âîäè, ó ëèñò³ – 
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íîâîãî ä³àëüäåã³äó, çá³ëüøóº-
òüñÿ àêòèâí³ñòü àíòèîêñèäàíò-
íèõ åíçèì³â 

Ðåãóëÿö³ÿ åêñïðåñ³¿ àêâàïî-
ðèí³â NIP1-1 ³ TIP2-1, ï³äâè-
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NAC, WRKY) òà ò³, ùî çàáåçïå÷óþòü ïåðåäà÷ó 
ñèãíàë³â ïðî ñòðåñ.

Áóëî ïîêàçàíî, ùî îäíîøàðîâ³ êàðáîíîâ³
íàíîòðóáêè ó êîíöåíòðàö³¿ 50 ³ 100 ìêã/ìë 
çíà÷íî çíèæóþòü ñòðåñ, âèêëèêàíèé ïîñóõîþ 
ïîì³ðíîãî ð³âíÿ, ïðè ïðîðîñòàíí³ íàñ³ííÿ 
áëåêîòè ÷îðíî¿ (Hyoscyamus niger) (Hatami et 
al, 2017). Âèÿâëåíèé åôåêò äîñÿãàâñÿ øëÿõîì 
ï³äâèùåííÿ ïîãëèíàííÿ âîäè íàñ³ííÿì, àêòè-
â³çàö³¿ ìåõàí³çì³â ã³äðîë³çó êðîõìàëþ çà ðàõó-
íîê àêòèâàö³¿ �-àì³ëàçè, çíèæåííÿ ïîêàçíèê³â 
îêèñíîãî ïîøêîäæåííÿ (H2O2, âì³ñòó ìàëîíî-
âîãî ä³àëüäåã³äó, âèòîêó åëåêòðîë³òó). ²íøèìè 
àâòîðàìè (Khodakovskaya et al, 2012), ÿê³ äîñë³-
äæóâàëè ð³ñò êóëüòóðè êë³òèí òþòþíó çà óìî-
âè ä³¿ áàãàòîøàðîâèõ âóãëåöåâèõ íàíîòðóáîê, 
òàêîæ â³äì³÷åíî åêñïðåñ³þ ãåíà àêâàïîðèíó 
òþòþíó NtPIP1 ç â³äïîâ³äíèì çá³ëüøåííÿì 
ñèíòåçó â³äïîâ³äíèõ íîäóë³íîïîä³áíèõ á³ëê³â 
â êë³òèíàõ, ïîð³âíÿíî ç íåîáðîáëåíèìè êë³òè-
íàìè òà êë³òèíàìè òþòþíó, ùî ï³ääàâàëèñü 
âïëèâó àêòèâîâàíîãî êàðáîíó.

Â ïðîòîïëàñòàõ êîðåí³â áðîêîë³ (Brassica 
oleracea var. italica) áàãàòîøàðîâ³ íàíîòðóáêè
ïîñèëþâàëè åêñïðåñ³þ ãåí³â àêâàïîðèí³â PIP1s
³ PIP2s (Martinez-Ballesta, 2020). Ïðè öüîìó ó 
êë³òèíàõ êîðåí³â áðîêîë³, âèðîùåíî¿ â óìî-
âàõ øòó÷íî çìîäåëüîâàíîãî ñîëüîâîãî ñòðå-
ñó (100 ìÌ NaCl), çà óìîâè îáðîáêè áàãàòî-
øàðîâèìè êàðáîíîâèìè íàíîòðóáêàìè, ê³ëü-

ê³ñòü àêâàïîðèí³â PIP1 ³ PIP2 â ìåìáðàí³ çá³ëü-
øóâàëàñÿ òà çðîñòàëà ã³äðàâë³÷íà ïðîâ³äí³ñòü 
êîðåíÿ (Martinez-Ballesta, 2016). Ï³ñëÿ âíå-
ñåííÿ áàãàòîøàðîâèõ êàðáîíîâèõ íàíîòðóáîê 
ó ñòåðèëüíå àãàðèçîâàíå ñåðåäîâèùå àêòèâóâà-
ëîñÿ ïðîðîñòàííÿ íàñ³ííÿ ÿ÷ìåíþ, ñî¿, êóêó-
ðóäçè òà ïîäàëüøèé ð³ñò ³ ðîçâèòîê ðîñëèí 
(Lahiani et al, 2013). Öÿ íàíîôîðìà êàðáîíó
ïðîíèêàëà â îáîëîíêè íàñ³ííÿ âêàçàíèõ êóëü-
òóð, ùî äîâåäåíî ðàìàí³âñüêîþ ñïåêòðîñêî-
ï³ºþ òà ïðîñâ³÷óþ÷îþ åëåêòðîííîþ ì³êðî-
ñêîï³ºþ çà íàÿâí³ñòþ àãëîìåðàò³â íàíîòðóáîê 
âñåðåäèí³ íàñ³íèí, ïàðàëåëüíî â³äì³÷àëè ï³ä-
âèùåííÿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â, ùî êîäóþòü ê³ëüêà 
òèï³â á³ëê³â âîäíèõ êàíàë³â, ïîð³âíÿíî ç êîíò-
ðîëüíèì íåîáðîáëåíèì íàñ³ííÿì. Îáðîáêà 
íàñ³ííÿ âèíîãðàäó áàãàòîøàðîâèìè êàðáîíî-
âèìè íàíîòðóáêàìè â  êîíöåíòðàö³¿ 90 ìêã/ìë 
ïîêðàùóâàëà éîãî çäàòí³ñòü äî ïðîðîñòàííÿ 
çà óìîâ ñîëüîâîãî ñòðåñó. Ïðè öüîìó îáðîáêà 
ñàäæàíö³â âèíîãðàäó àíàëîã³÷íîþ äîçîþ íàíî-
÷àñòèíîê ñòàá³ë³çóâàëà â³äíîñíèé âì³ñò âîäè â 
êîðåíÿõ, ó ëèñò³ çíèæóâàëà óòâîðåííÿ ìàëîíî-
âîãî ä³àëüäåã³äó, óøêîäæåííÿ êë³òèííèõ ìåìá-
ðàí òà ñïðèÿëà çá³ëüøåííþ àêòèâíîñò³ àíòè-
îêñèäàíòíèõ åíçèì³â (Li et al, 2022). 

Àêâàïîðèíè, ÿê³ çàáåçïå÷óþòü åôåêòèâíå 
îïð³ñíåííÿ âîäè, ñòàëè ïðîòîòèïàìè äëÿ ñòâî-
ðåííÿ â³äïîâ³äíèõ êàíàë³â â øòó÷íèõ ìåìáðà-
íàõ, ùî íà â³äì³íó â³ä àêâàïîðèí³â äëÿ ñâîãî 

Çàê³í÷åííÿ òàáëèö³

Òèï 
íàíî÷àñòèíîê

Ðîñëèíà
Äîçà òà ñïîñ³á 
çàñòîñóâàííÿ

Åôåêò 
âïëèâó

Äæåðåëî

Îêñèä ãðàôåíó

Îêñèä ãðàôåíó

Ðèñ

Ñîÿ 

Äîäàâàííÿ 0,01–1,0 ìã/ë â 
ã³äðîïîííèé æèâèëüíèé ðîç-
÷èí âïðîäîâæ 7 ä³á

Îáðîáêà ðîñëèí 100 ìêã/ìë 
âïðîäîâæ 3 ä³á, ïîò³ì îäíî-
ðàçîâà îáðîáêà 15 % PEG-
6000 äëÿ ìîäåëþâàííÿ ïî-
ñóõîâîãî ñòðåñó

Çíèæåííÿ ã³äðàâë³÷íî¿ ïðî-
â³äíîñò³ êîðåí³â òà åêñïðåñ³¿ 
ãåíà àêâàïîðèíó (PIP1–3 ³ 
PIP2–2), çíèæåííÿ ð³âíÿ 
ñàë³öèëîâî¿ êèñëîòè òà á³î-
ñèíòåçó ë³ãí³íó

Ï³äâèùåííÿ â³äíîñíîãî âì³ñ-
òó âîäè ó ñòåáëàõ ³ ëèñòêàõ, 
àêòèâíîñò³ àíòèîêñèäàíòíèõ 
åíçèì³â, âì³ñòó ãîðìîí³â òà
åêñïðåñ³¿ ïîâ’ÿçàíèõ ³ç ïîñó-
õîþ ãåí³â GmP5CS, 
GmGOLS, GmDREB1, 
GmNCED1

Zhou et al, 
2017

Zhao et al, 
2022
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ôóíêö³îíóâàííÿ íå ïîòðåáóþòü àìô³ô³ëüíîãî 
ñåðåäîâèùà òà º ñò³éêèìè äî ä³¿ òèñêó òà òåì-
ïåðàòóð (Güvensoy-Morkoyun et al, 2022; Bordin 
et al, 2023). Âíóòð³øíÿ ïîðîæíèíà âóãëåöåâèõ 
íàíîòðóáîê º ïîä³áíîþ êàíàëàì àêâàïîðèíó òà 
çàáåçïå÷óº øâèäêèé òðàíñïîðò âîäè ç â³äøòîâ-
õóâàííÿì àí³îí³â õëîðó, ùî îáóìîâëþº ¿¿ âèñî-
êó ñåëåêòèâí³ñòþ òà åôåêòèâí³ñòü îïð³ñíåííÿ 
âîäè (Li et al, 2020). Îêð³ì âêàçàíî¿ íàíîôîðìè 
êàðáîíó øâèäêå òðàíñïîðòóâàííÿ âîäè, ñï³â-
ñòàâíå ç àêâàïîðèíàìè ³ êàðáîíîâèìè íàíî-
òðóáêàìè, çàáåçïå÷óþòü äèíàì³÷í³ ãðàôåíîâ³ 
áóëüáàøêè, ÿê³ ïîñò³éíî òðàíñôîðìóþòüñÿ ç
íàäóòîãî â ñïóùåíèé ñòàí, ùî îáóìîâëþº 
êîíòðîëü ïîòîêó âîëîãè òà ìîæóòü ñëóãóâàòè 
øòó÷íèìè êàíàëàìè (Li et al, 2020). Òàê³ ìåì-
áðàíè ñòâîðåíî íà îñíîâ³ ïîë³àì³äíèõ ìåìáðàí 
ç ³íòåãðîâàíèìè êàðáîíîâèìè íàíîòðóáêàìè, 
ôóíêö³îíàë³çîâàíèìè àñïàðàã³íîì ÷åðåç éîãî 
ïîëÿðí³ñòü ³ âèñîêó çäàòí³ñòü äî óòâîðåííÿ 
âîäíåâèõ çâ’ÿçê³â. Ôóíêö³îíàë³çàö³ÿ êàðáîíî-
âèõ íàíîòðóáîê àñïàðàã³íîì ïîêðàùóâàëà ïðî-
äóêòèâí³ñòü îïð³ñíåííÿ âîäè çà ðàõóíîê ï³ä-
âèùåííÿ ñåëåêòèâíîñò³ ñàìîãî êàíàëó òà ñïðè-
ÿëà éîãî âçàºìîä³¿ ç íàâêîëèøíüîþ ïîë³-
ìåðíîþ ìàòðèöåþ (Güvensoy-Morkoyun et al, 
2022).

Íàíî÷àñòèíêè ôóëåðåíó òàêîæ çíèæóâà-
ëè ³íäóêîâàíèé êîáàëüòîì ñòðåñ íà ðîñëèíè 
(Ozfidan-Konakci et al, 2022). Îäíèì ç òàêèõ 
ìåõàí³çì³â, çã³äíî äîñë³äæåííÿ àâòîð³â Ozfi-
dan-Konakci et al. (2022), º ðåãóëÿö³ÿ åêñïðåñ³¿ 
äâîõ àêâàïîðèí³â, NIP1-1 ³ TIP2-1 ó êóêóðó-
äçè, ùî â êîìïëåêñ³ ç ³íøèìè åôåêòàìè ïðè-
çâîäèòü äî ï³äâèùåííÿ ñò³éêîñò³ ðîñëèí. Òðè-
âàëà îáðîáêà ðîñëèí òîìàòó ÷åðð³ (Solanum 
lycopersicum L.), ÿê³ âèðîùóâàëè íà êîêîñîâî-
ìó ñóáñòðàò³, âîäîðîç÷èííèì ã³ïåðãàðìîí³çîâà-
íèì ã³äðîêñèë-ìîäèô³êîâàíèì ôóëåðåíîì â 
êîíöåíòðàö³¿ 200 ìã/ë ïðèçâîäèëà äî ï³äâè-
ùåííÿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â àêâàïîðèíó PIP1;3, 
PIP1;5, PIP2;4 ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëüíèìè 
ðîñëèíàìè. Â³äíîñíà åêñïðåñ³ÿ óñ³õ äîñë³ä-
æóâàíèõ ãåí³â àêâàïîðèíó ó çðàçêàõ ëèñòÿ 
áóëà âèùîþ ó ê³ëüêà ðàç³â, ïîð³âíÿíî ç ëèñ-
òÿì íåîáðîáëåíèõ ðîñëèí, ³ îñîáëèâî âèðà-
æåíå çðîñòàííÿ åêñïðåñ³¿ (íà 500 %) àâòîðè 
ô³êñóâàëè äëÿ ãåíà PIP1;5 (Suboti� et al, 2022). 
Íåùîäàâíî áóëî ïîêàçàíî, ùî ôóëåðîë îáó-
ìîâëþâàâ ï³äâèùåííÿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â àêâàïî-

ðèí³â PsTIP2-2, PsTIP4-1, PsNIP1-5 ³ PsSIP1-3 
ó çàðîäêàõ ãîðîõó îáðîáëåíîãî ìàí³òîì (îñìî-
òè÷íèé ðåàãåíò) (Pandey et al, 2023). Àâòîðè 
ïðèïóñêàþòü, ùî ï³äâèùåííÿ/çíèæåííÿ ñïå-
öèô³÷íèõ AQP, ùî íàëåæàòü äî ð³çíèõ ï³ä-
ðîäèí ³ ðîçòàøîâàíèõ â ð³çíèõ ñóáêë³òèííèõ 
êîìïàðòìåíòàõ, óçãîäæóºòüñÿ îäíå ç îäíèì, 
ùî äîïîìàãàº çàáåçïå÷óâàòè âîäíèé áàëàíñ ³ 
çì³öíþâàòè ñò³éê³ñòü ïðîðîñòàþ÷îãî íàñ³í-
íÿ ãîðîõó äî îñìîòè÷íîãî ñòðåñó çà ðàõóíîê 
çìåíøåííÿ íàêîïè÷åííÿ ÀÔÊ ³ ï³äâèùåííÿ 
ð³âíÿ àíòèîêñèäàíòíèõ åíçèì³â. 

Çà óìîâè ïîçàêîðåíåâîãî âíåñåííÿ íàíî-
÷àñòèíêè ôóëåðåíîëó ìîæóòü òàêîæ ³ áåçïîñå-
ðåäíüî çìåíøóâàòè ñòðåñ â³ä ïîñóõè, îñê³ëüêè 
çäàòí³ çâ’ÿçóâàòè ìîëåêóëè âîäè ³, òàêèì ÷èíîì, 
âèêîíóâàòè ðîëü ¿¿ äîäàòêîâîãî ì³æêë³òèííîãî 
äåïî (Borišev et al, 2016). Ö³êàâèì º òå, ùî 
íàíî÷àñòèíêè ôóëåðåíîëó çäàòí³ ðåãóëþâàòè 
åêñïðåñ³þ ãåí³â àêâàïîðèíó ³ ó òâàðèí. Òàê, çà 
íàáðÿêó ãîëîâíîãî ìîçêó â åêñïåðèìåíòàëüí³é 
ìîäåë³ ³øåì³÷íîãî ³íñóëüòó ó ùóð³â êàðáîíîâ³ 
íàíî÷àñòèíêè ³íã³áóâàëè åêñïðåñ³þ àêâàïîðè-
íó-1, òà àíàëîã³÷íî äî á³ëüøîñò³ äîñë³äæåíü, 
ïðîâåäåíèõ íà ðîñëèíàõ, íàíî÷àñòèíêè çìåí-
øóâàëè îêèñíå ïîøêîäæåííÿ òà âì³ñò â òêàíè-
íàõ ìàëîíîâîãî ä³àëüäåã³äó (Darabi et al, 2017).

Êàðáîíîâ³ òî÷êè º â³äíîñíî íîâîþ ôîð-
ìîþ êàðáîíîâèõ íàíîìàòåð³àë³â, ÿê³ ìàþòü 
íèçüêó òîêñè÷í³ñòü, âèñîêó á³îñóì³ñí³ñòü, õ³-
ì³÷íó ³íåðòí³ñòü òà õîðîøó ðîç÷èíí³ñòü ó âîä³ 
(Liu et al, 2020). Êàðáîíîâ³ òî÷êè ìîæóòü ïðè-
ñêîðþâàòè ïðîðîñòàííÿ íàñ³ííÿ, ñïðèÿòè ïî-
äîâæåííþ êîðåí³â ³ ã³ïîêîòèëþ ïðîðîñòê³â 
øëÿõîì àêòèâàö³¿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â, ùî êîäóþòü 
á³ëêè àêâàïîðèíó, à òàêîæ ï³äâèùóâàòè âðî-
æàéí³ñòü ðîñëèí (Kou et al, 2021). Ðàçîì ç òèì, 
çà äàíèìè ³íøèõ àâòîð³â, âïëèâ îêñèäó ãðàôåíó 
â êîíöåíòðàö³ÿõ 0,01–1,0 ìã/ë íà ðîñëèíè ðèñó 
ïðè ã³äðîïîííîìó âèðîùóâàíí³ ïðîâîêóâàâ 
çíèæåííÿ ã³äðàâë³÷íî¿ ïðîâ³äíîñò³ êîðåí³â òà 
åêñïðåñ³¿ ãåíà àêâàïîðèí³â (PIP1–3 ³ PIP2–2). 
Ïðè öüîìó ïîãëèíàííÿ îêñèäó ãðàôåíó êîðå-
íÿìè îïîñåðåäêîâóâàëîñÿ ³íã³áóâàííÿì ôóíê-
ö³é àêâàïîðèíó (Zhou et al, 2017) 

Îêñèä ãðàôåíó â êîíöåíòðàö³¿ 100 ìêã/ìë, 
ÿêèé âíîñèëè øëÿõîì ïîëèâó, çà ä³¿ ïîñóõîâî-
ãî ñòðåñó íà ðîñëèíè ñî¿ (Glycine max L.) ï³ä-
âèùóâàâ â³äíîñíèé âì³ñò âîäè ó ñòåáëàõ ³ 
ëèñòêàõ, ï³äâèùóâàâ àêòèâí³ñòü àíòèîêñèäàíò-
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íèõ åíçèì³â, êñïðåñ³þ ïîâ’ÿçàíèõ ³ç ïîñóõîþ ãå-
í³â GmP5CS, GmGOLS, GmDREB1 òà GmNCED1,  
à òàêîæ âì³ñò ãîðìîí³â (Zhao et al, 2022). 

Òàêèì ÷èíîì, äîñë³äæåííÿ âïëèâó àá³îòè÷-
íèõ ñòðåñîâèõ ôàêòîð³â íà çì³íó ïðîíèêíîñò³ 
ìåìáðàí ó êë³òèíàõ ðîñëèí ðåàë³çóºòüñÿ ð³çíè-
ìè ìåõàí³çìàìè âïëèâó íà àêâàïîðèíè. Ðîçó-
ì³ííÿ ïðîöåñ³â ðåãóëÿö³¿ âîäíîãî ãîìåîñòàçó â 
ðîñëèíàõ çà ó÷àñòþ àêâàïîðèí³â òà âïëèâ íà öåé 
ïðîöåñ ð³çíèõ íàíîôîðì êàðáîíó äîçâîëèòü â 
ïîäàëüøîìó âèêîðèñòàòè öþ ³íôîðìàö³þ ç ìå-
òîþ ñòâîðåííÿ çàñîá³â êîðåêö³¿ âîäíîãî áàëàíñó 
â ðîñëèííèõ êë³òèíàõ â íåñïðèÿòëèâèõ óìîâàõ 
çðîñòàííÿ.

Êîíôë³êò ³íòåðåñ³â. Àâòîðè çàÿâëÿþòü ïðî â³ä-
ñóòí³ñòü áóäü-ÿêîãî êîíôë³êòó ³íòåðåñ³â.
Ô³íàíñóâàííÿ. Ðîáîòó âèêîíàíî â ðàìêàõ ïðî-
ºêòó ÌÎÍ Óêðà¿íè «Ðåãóëÿö³ÿ âíóòð³øíüîêë³-
òèííèõ ìåõàí³çì³â ñòðåñîñò³éêîñò³ ñ³ëüñüêîãîñ-
ïîäàðñüêèõ ðîñëèí çà âèêîðèñòàííÿ âóãëåöåâèõ 
íàíîìàòåð³àë³â» (2023–2025 ðð.) òà ÷àñòêîâî çà 
ô³íàíñîâî¿ ï³äòðèìêè ÍÀÍ Óêðà¿íè (áþäæåòíà 
ïðîãðàìà ÊÏÊÂÊ 6541030, 2024–2028 ðð, äåð-
æàâíèé ðåºñòðàö³éíèé íîìåð: 0124U002424). 
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The homeostasis and survival of a plant cell is determined 
by the stability of its internal environment due to the 
controlled movement of various molecules and ions 
into the cell and intercellular space and are provided 
the plasma membrane. Aquaporin membrane channel 
proteins are one of the important components of the 
plant cells. Plants are characterized by a large number 
and variety of these proteins, which have different 
localization, properties and specificity. The functions of 
aquaporins are not limited to the transport of water, 
ions, and individual small molecules, these membrane 
proteins also play an important role in the development 
of the reaction-response of plants to the action of 

biotic and abiotic stress factors. Unfavorable growth 
conditions cause a change in the activity of aquaporins 
at transcriptional, translational, and posttranscriptional 
levels. In the review was analyzed modern scientific 
date at the role of aquaporins in the implementation of 
the plant’s protective response to the action of various 
abiotic factors that change the osmotic balance and 
intracellular homeostasis. Also it was characterized the 
effect of carbon nanomaterials (graphene, single- and 
multi-walled nanotubes, fullerene) on the regulation 
of the functional activity of aquaporins of various 
subfamilies and the expression of relevant genes under 
the influence of abiotic stresses on plants.
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