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Фізіологія, біохімія, клітинна та молекулярна біологія рослин
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Рослини синтезують широкий спектр низько-
молекулярних вторинних метаболітів. Хоча 
вони традиційно вважаються несуттєвими 
для основних метаболічних процесів у рослин 
(Dixon, 2001), їхнє різноманіття у рослинах 
перевищує 500 тис. (Hadacek, 2002). Важливою 
і однією з найпоширеніших груп вторинних 
метаболітів наземних рослин є поліфенольні 
сполуки. Вони беруть участь у різних процесах 
починаючи із захисту від ультрафіолетового (УФ) 
випромінювання до сигналінгу й пігментації 
(Stafford, 1999; Winkel-Shirley, 2002; Buer et al., 2010; 
Pollastri, Tattini, 2011). 

Наявна інформація про поширення та 
фізіологічне значення поліфенольних сполук 
у макрофітів є обмеженою, однак дозволяє 
окреслити певні закономірності, вивченню яких 
присвячена дана робота. 

Фенольні сполуки рослин – різноманітні за 
структурою, їх можна розділити на різні класи, 

в т. ч. гідроксибензойні та гідроксикоричні 
кислоти й флавоноїди. Основною метаболічною 
стратегією синтезу поліфенольних речовин є 
шикіматний  шлях, при якому утворюється група 
фенольних сполук – фенілпропаноїди, включаючи 
гідроксикоричні кислоти й кумарини (Winkel-
Shirley, 2002). Шикіматний шлях забезпечує 
синтез ароматичної амінокислоти фенілаланіну, 
яка є субстратом для ключового ферменту 
фенілпропаноїдного шляху – фенілаланін аміак-
ліази (ФАЛ). Остання дезамінує амінокоричну 
кислоту, яка потім перетворюється на п-кумаріл-
СоА. Цей активований п-кумарат вступає в 
реакцію з малоніл-КоА за участі ключового 
ферменту халкон-синтази з утворенням халконів. 
Після ізомерації продукту утворюється нарингенін 
(рис. 1) – попередник всіх інших видів флавоноїдів. 
Таким чином, флавоноїди синтезуються за 
допомогою трьох послідовних метаболічних 
реакцій.

Гід ро кси ко рич ні ки сло ти при сут ні в рос ли нах у 
різ них фор мах і при ди ме ри за ції або по лі ме ри за ції 
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або конденсованим. В останньому випадку 
утворюються полімерні сполуки – таніни та інші 
дубильні речовини. 

Залежно від окислення й заміщення С-кільця 
флавоноїди можна розділити на дев'ять основних 
підкласів (рис. 1). За ступенем окислення 
аліфатичної частини флавоноїди поділяються на 
10 підгруп, серед яких найбільш відновленими 
речовинами є катехіни, а найбільш окисленими – 
флавоноли, наприклад кверцетин. 

мо жуть утво рю ва ти ліг нін, ліг нани та не оліг нани 
(Harborne, 1986). Най по ши ре ні ши ми фе ноль ни ми 
спо лу ка ми в рос ли н є фла во но ї ди, які утво рю ють 
ске лет ну ос но ву кла су конденсованих по лі фе но лів 
– про ан то ціа ні нів і та ні нів. 

На відміну від алкалоїдів та інших вторинних 
метаболітів, флавоноїди майже скрізь трапляються 
у вищих рослин. Дифенілпропановий скелет (С6-
С3-С6) – основна структура флавоноїдів (рис. 2) – 
може бути додатково заміщеним, кон'югованим 

Рис. 1. Основні підкласи 
флавоноїдів:

1 – флаванони (нарингенін), 

2 – халкони (флоретін), 

3 – флаваноли (катехін), 

4 – аурони, 

5 – флавони (R = H (апігенін),  
       R = OH (лютеолін),  
       R = OCH

3    

            
(хризоерітол), 

6 – флавоноли (кверцетин),

7 – антоціани (ціанідин), 

8 –ізофлавоноїди (генистін), 

9 – конденсовані танін або 
проантоціанідини

Fig. 1. Basic subclasses of flavonoids:

1 – flavanones (naringenin);

2 – chalkones (phloretin);

3 – flavanols (catechin);

4 – aurones;

5 – flavones: R = H (apigenin),

       R = OH (luteolin),

       R = OCH
3

       (chrysoeriol);

6 – flavonol (quercetin);

7 – anthocyanins (cyanidin);

8 –isoflavones (genistein);

9 – condensed tannins or 
proanthocyanidins
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ної маси у тра во їд них тва рин зав дя ки зв'язуванню 
зі спо жи ти ми рос лин ни ми біл ка ми, що ро бить їх 
важ ки ми для за свою ван ня, й пе ре шко джає їхньо-
му всмок ту ван ню. 

Вміст фе ноль них спо лук у лист ках мак ро фі тів

Ут во рен ня по лі фе но лів у рос ли н за ле жить від фак-
то рів нав ко лишньо го се ре до ви ща (Bauer et al., 
2009). Так, при ви со ко му рів ні ос віт лен ня та малій 
дос туп ності по жив них ре чо вин на ко пи чен ня фе-
ноль них спо лук, як пра ви ло, збіль шу єть ся (Vergeer, 
Van der Velde, 1997; Cao et al., 2008). Вив чен ня мак-
ро фі тів з різ ни ми ти па ми лист ків до зво ляє про-
ана лі зу ва ти за леж ність вмісту по лі фе но лів від зов-
ніш ніх умов. Ре зуль та ти по рів няння до слі джень 
(Bauer et al., 2009; Smolders et al., 2010; Ho et al., 
2012) по ка за ли, що в лист ках за ну ре них мак ро фі-
тів знач но мен ше фе ноль них спо лук, ніж у рос ли н 
з пла ваю чи ми лист ка ми. Та кож було вста нов ле но 
(Boyd, 1968), що у за ну ре них лист ках мак ро фі тів 
вміст та ні нів ниж че, ніж у та ких, які пі ді йма ють ся 
над во дою. 

У таб ли ці представ ле ні дані про кіль кіс ний вміст 
по лі фе ноль них спо лук у по ряд ку зростан ня їхньо го 
вмісту в лист ках різ них вод них рос лин (Bauer et al.,  
2009;  Smolders et al., 2010; Ho et al., 2012). Так, вміст 
фе но лів у пла ваю чих і над вод них лист ках мак ро фі-
тів ви ще, ніж у за ну ре ни х. Се ред нє зна чен ня вмісту 
фе но лів у останніх до рів ню ва ло 29 мг/г су хої маси, 
а в пла ваю чих і над вод них лист ках знач но біль ше – 
відповідно 74 і 85 мг/г (рис. 4). Слід від мі ти ти ве ли-
кі ко ли ван ня вмісту по лі фе но лів у лист ках дея ких 
ви дів рос лин, що може свід чи ти про вплив при-
род них умов на цей по каз ник (таблиця). Так, мі ні-
маль ні й мак си маль ні зна чен ня вмісту по лі фе но лів 
у Stratiotes aloides L. від різ ня ли ся в 42 рази, а у Lemna 
minor L. – у 21 раз, у той час як у біль шості ви дів, на-
ве де них у таблиці, у 2,2–3,7 ра зи. 

Фла во но ї ди час то міс тять ся в рослин у фор мі 
глі ко зи дів. При реакції глі ко зи лю ван ня мо ле ку ли 
ста ють менш ак тив ни ми по від но шен ню до віль-
них ра ди ка лів і більш роз чин ни ми у воді, що до-
зво ляє збе рі га ти їх у ва куо лі.

За галь ни ми центрами при глі ко зи лю ван ні є: 
7-гід ро ксил у фла во ні, ізо фла во ні та ди гід роф ла во-
нах; гід ро ксиль ні гру пи в по ло жен нях 3- і 7-фла во-
но лів і ди гід роф ла во но лів; у по ло жен нях 3- і 5-гід-
ро ксил у ан то ціа ні ди ні. В ут во рен ні глі ко зи дів, як 
пра ви ло, бере участь глю ко за, хоча та кож від бу ва-
ють ся вклю чен ня ін ших цук рів: га лак то зи, рам но-
зи, кси ло зи і ара бі но зи та ди са ха ри ди, на прик лад 
ру то зи.

Біль шість фла во но ї дів є без барв ни ми або блі-
до-жов ти ми спо лу ка ми з мак си му мом по гли нан-
ня в УФ-діа па зо ні, тому є слаб копо міт ними для 
людсько го ока, а ті, що міс тять ся в лис тках, пов-
ністю мас ку ють ся хло ро фі ла ми. 

Ви нят ком є ан то ціа ни, які представ ле ні си ні ми, 
фіо ле то ви ми та чер во ни ми піг мен та ми й обу мов-
лю ють ко лір кві ток і плодів, через що ви кли ка ють 
ін те рес уп ро довж ба гатьох ро ків (Winkel-Shirley, 
2002).

Та ні ни. Роз різ ня ють та кі, що гід ро лі зу ють ся, і 
кон ден со ва ні (ті, що не гід ро лі зу ють ся). Ос но вою 
пер ших є склад ні ефі ри га ло вої ки сло ти чи спо-
рід не них їй ді га ло вої й три га ло вої ки слот з ба га то-
атом ним спир том. Кон ден со ва ні та ні ни є по хід ни-
ми фла во но ї дів, на сам пе ред ди ме ра ми 3,4-фла ван-
діо ла чи 3-фла ва но ла (рис. 3). Та ні ни при гні чу ють 
ріст па то ген них для ба гатьох рос лин мік ро ор га ніз-
мів, за хи ща ють рос ли ни від по ї дан ня тва ри на ми 
(для жуй них тва рин смак та ні нів, ймо вір но, є не-
при єм ним, тому по ї да єть ся ними не охо че).

По лі мер ний лан цюг кон ден со ва них та ні нів 
скла да єть ся з 2–50 (і біль ше) фла во но їд них мо ле-
кул. Та ні ни ін гі бу ють пе ре трав лю ван ня рос лин-

Рис. 2. Дифенілпропановий скелет флавоноїдів

Fig. 2. Diphenylpropanoid skeleton of flavonoids

Рис. 3. Структурні елементи танінів

Fig. 3. Structural elements of tannins
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При близ но в та ко му ж діа па зо ні (31–91 мг/г 
су хої маси) ва рі ює вміст по лі фе ноль них спо лук 
у рос лин Еlоdea canadensis Michx., Potamogeton 
perfoliatus L., P. crispus L., P. pectinatus L., P. alpinus 
Balb., Batrachium trichophyllum (Chaix) Bosch, 
Lemna gibba L., Ceratophyllum demersum L., Sagittaria 
sagittifolia L. (Chukina, 2010). При чо му вміст по лі-
фе но лів, згід но з да ни ми ци то ва ної ро бо ти, не за-
ле жав від сту пе ня за бруд нен ня вод но го се ре до ви-
ща. Ав то ри ді йшли ви снов ку, що за бруд не ність се-
ре до ви ща не впли ва ла на рі вень на ко пи чен ня цих 
вто рин них ме та бо лі тів.

Для пла ваю чих лист ків середній по каз ник 
фенольних сполук ста но вив 91,0 мг/г су хої маси. 
Від зна че но, що мак си маль ні й мі ні маль ні зна чен-
ня ми цьо го по каз ни ка були у видів з про ти леж ни-
ми «стра те гія ми на ко пи чен ня» по лі фе но лів. Най-
біль ший вміст фла во но ї дів спостерігали у листках 
C. demersum, підвищений – у B. trichophyllum по рів-
ня но із се ред ні ми зна чен ня ми ін ших ви дів. У лист-
ках P. alpinus, що ха рак те ри зу ють ся низькою на ко-
пи чу валь ною здат ністю, на впа ки, вміст фла во но ї-
дів був мі ні маль ним (31,5 мг/г су хої маси).

Рис. 4. Середній вміст фенольних сполук у занурених, 
надводних і плаваючих листках макрофітів (за даними 
роботи Smolders et al., 2000). Оброблені дані аналізу 
занурених листків (16 видів рослин), надводних (16) і 
плаваючих листків (8)

Fig. 4. Mean phenolic content in submerged, emergent and 
floating leaves of macrophytes (after Smolders et al., 2000). 
Data analyzed for submerged (16 species), emergent (16 
species) and floating (8 species) leaves

Загальний вміст фенольних сполук (мг/г сухої маси) у 
листках водних і прибережно-водних видів макрофітів 

Total phenolic contents (mg/g of dry mass) in the leaves of 
aquatic and semi-aquatic macrophyte species 

Таксон
Тип 

листків*

Вміст фенолів, 
мг/г сухої маси

се
ре

дн
ій

м
ін

ім
ал

ьн
и

й

м
ак

си
м

ал
ьн

и
й

Chara sp. З 2 ± 1 7 18

Hottonia palustris L. З 12 ± 9 2 31

Potamogeton acutiflorus Link З 14 ± 4 6 20

Lemna gibba L. П 15 ± 10 2 42

Stratiotes aloides L. Н 15 ± 13 1 45

Potamogeton gramineus L. З 19 ± 9 4 39

Potamogeton perfoliatus L. З 19 ± 12 3 42

Glyceria fluitans (L.) R. Br. Н 21 ± 8 11 41

Lemna trisulca L. П 22 ± 8 6 47

Calla palustris L. Н 26 ± 10 15 53

Ranunculus circinatus Sibth. З 27 ± 9 17 43

Ceratophyllum demersum L. З 29 ± 16 8 69

Utricularia minor L. З 30 ± 11 13 52

Hydrocotyle vulgaris L. Н 31 ± 9 19 50

Galium palustre L. Н 31 ± 7 16 53

Elodea nutallii (Planchon) St. John З 18 ± 7 4 36

Potamogeton obtusifolius Mert. & 
W.D.J. Koch

З 41 ± 10 20 61

Sagittaria sagittifolia L. Н 45 ± 13 22 77

Callitriche platycarpa Kütz. З 51 ± 19 17 83

Potamogeton natans L. П 52 ± 19 22 99

Menyanthes trifoliata L. Н 57 ± 17 33 79

Berula erecta (Hudson) Coville Н 60 ± 15 39 128

Spirodela polyrhiza (L.) Schleiden П 61 ± 16 38 109

Nymphoides peltata (Gmel.) O. Kuntze П 66 ± 16 30 85

Potamogeton lucens L. З 67 ± 18 41 92

P. polygonifolius Pourret П 68 ± 39 23 160

Hydrocharis morsus-ranae L. П 75 ± 20 34 111

Alisma plantago-aquatica L. Н 79 ± 17 33 101

Sium latifolium L. Н 79 ± 17 54 117

Cicuta virosa L. Н 79 ± 24 45 138

Myosotis palustris (L.) L. Н 82 ± 28 32 118

Myriophyllum spicatum L. З 26 ± 41 4 133

Mentha aquatica L. Н 93 ± 50 28 196

Nuphar lutea (L.) Sm. П 110 ± 30 68 178

Potentilla palustris (L.) Scop. Н 142 ± 49 85 235

Polygonum hydropiper L. Н 164 ± 52 92 236

P. amphibium L. Н 176 ± 68 40 292

Nymphaea alba L. П 235 ± 85 91 457

* З – занурені листки, Н – надводні, П – плаваючі. 
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Ан ти ок си дант на дія по лі фе но лів про яв ля єть ся 
та кож у при гні чен ні пе ре кис но го окис лен ня лі пі-
дів шля хом за хо п лен ня лі під них ал кок силь них ра-
ди ка лів, які утво рю ють ся при роз кла дан ні лі під них 
гід ро пе рок си дів (LOOH) за на яв ності іо нів ме та-
лів. Ця ак тив ність за ле жить від струк ту ри мо ле кул, 
а та кож кіль кості й по ло жен ня гід ро ксиль них груп 
у мо ле ку лах.

По лі фе но ли ма ють іде аль ну структуру для по-
гли нан ня віль них ра ди ка лів і є більш ефек тив ни ми 
ан ти ок си дан та ми in vitro, ніж ві та мі ни Е і С. Крім 
того, за на яв ності по лі фе но лів до дат ко во при гні-
чу єть ся су пер ок сид-за леж на ре ак ція Фен то на, яка 
є найваж ли вішим дже ре лом АФК (Rice-Evans et al., 
1997). 

По лі фе но ли та кож функ ціо ну ють як ан ти ок си-
дан ти че рез вплив на плаз ма тич ні мем бра ни, фак-
то ри транс крип ції й ак тив ність рос лин них фер-
мен тів за при род них умов. Пе ре тво рен ня АФК на 
неш кід ли ві кін це ві про дук ти від бу ва єть ся за участі 
таких ан ти ок си дант них ен зи мів, як пе рок си да зи, 
ка та ла зи й су пер ок сид дис му та зи та різ но ма ніт ні 
ме та бо лі ти фе ноль ної при ро ди (Larue et al., 2010).

Ос кіль ки фла во но ї ди ло ка лі зу ють ся пер еваж но 
у ва куо лі, на вряд чи вони бе руть участь у за хо п лен-
ні ак тив них форм кис ню, що утво рю ють ся в хло-
ро пластах і мі то хон д рі ях при транс пор ті елек тро-
нів. На від мі ну від ін ших ак тив них форм кис ню, 
пе ре кис вод ню є ста біль ним про дук том, здат ним 
ди фун ду ва ти че рез мем бра ни. Детоксикація водню 

Роль по лі фе ноль них спо лук у за хис ті рос лин від 
ок си да тив но го стре су

Фе ніл про па но ї ди є уні вер саль ни ми ком по нен та-
ми рос лин них тка нин і ви ко ну ють без ліч важ ли вих 
функ цій та ких, як за без пе чен ня рос лин струк тур-
ни ми ком по нен та ми, піг мен та ми і сиг наль ни ми 
мо ле ку ла ми, а та кож за хист від біо тич них і абіо-
тич них стре сів (Weisshaar, Jenkins, 1998). Фла во-
но ї ди як про дук ти фо то син те зу за сис те мою пря-
мих і зво рот них зв'язків здат ні впли ва ти на про цес 
транс фор ма ції со няч ної енер гії (Muzafarov et al., 
1986; Wilson et al., 2001). Одна з ос нов них функ-
цій фла во но ї дів – їхня участь у за хис ті рос лин від 
ок си да тив но го по шко джен ня, спри чи не но го дією 
ксе но біо ти ків, іо нів важ ких ме та лів або ін ших біо-
тич них і абіо тич них чин ни ків (рис. 5). 

Чи сель ні ек спе ри мен ти in vitro до ве ли, що фе-
ноль ні спо лу ки на ле жать до ос нов них скла до вих 
ан ти ок си дант но го по тен ціа лу рос лин (Rice-Evans 
et al., 1997). За про по но ва но ба га то ме ха ніз мів для 
по яс нен ня про тек тор ної ролі по лі фе но лів і їхньої 
участі в за по бі ган ні окислюваль но му стре су та ге-
не ра ції ак тив них форм кис ню й ніт ро ге ну (АФК і 
АФН) in vitro та in vivo. Най більш при йнят ним ме-
ха ніз мом вва жа ють де зак ти ва цію віль ніх ра ді ка лів 
(Perron, Brumaghim, 2009), згід но з яким по лі фе но-
ли здат ні де зак ти ву ва ти АФК/АФН, (•OH, O2•-, 
NO• або OONO-), за по бі гаю чи по шко джен ню 
біо мо ле кул чи ут во рен ню більш аг ре сив них форм 
АФК.

Рис. 5. Схема індукції накопичення 
поліфенолів у водних рослин під 
впливом біотичних і абіотичних 
факторів

Fig. 5. Scheme of induction of polyphenol 
accumulation in aquatic plants under the 
influence of biotic and abiotic factors
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Роль по лі фе ноль них спо лук у від по ві ді рос лин 
на стрес

Біль шість ши ро копо ши ре них глі ко зи дів фла во нів 
і фла во но лів син те зу ють ся без будь-яких ви ди мих 
под раз ни ків, що за без пе чує під трим ку ос нов них 
струк тур цих ре чо вин. Про те стре со ві чин ни ки 
такі, як де фі цит по жив них ре чо вин, ви со ка ін тен-
сив ність світ ла, за бруд нен ня се ре до ви ща чи його 
під ви ще на ки слот ність (Polishchuck et al., 2016) 
спри яють збіль шен ню на ко пи чен ня фла во но ї дів, 
тоді як тем пе ра ту ра впли ває на тип таких, що син-
те зу ють ся. На ко пи чен ня ан то ціа нів, на прик лад, 
ін ду ку єть ся цими зов ніш ні ми сиг на ла ми (Kovinich 
et al., 2015).

Фе но ли, як ві до мо, бе руть участь у за хис ті рос-
лин від па то ге нів і про ти по ї дан ня тра во їд ни ми 
тва ри на ми (Lodge 1991; Vergeer, Van der Velde, 1997). 
Від по від но до на ве де них да них, пла ваю чі й над-
вод ні лист ки кра ще за хи ще ні фе но ла ми, ніж за-
ну ре ні. Мож ли во, це по яс ню єть ся тим, що перші 
більш ураз ли ві, ос кіль ки під ля га ють на па ду з боку 
тра во їд них тва рин і па то ген них мік ро ор га ніз мів, 
які жи вуть у воді, на її по верх ні або вище.

Зна чен ня по лі фе но лів у за хис ті рос лин від  
по шко джен ня УФ-ви про мі ню ван ням

Фе но ли ефек тив но по гли на ють ульт ра фіо ле то ве 
ви про мі ню ван ня в діа па зо ні 280–315 нм (УФ-B) і 
бе руть участь у при род но му за хис ті лист ків від ньо-
го. Вста нов ле но, що у лист ках на зем них рос лин 
при зростан ні ін тен сив ності УФ-В під ви щу єть-
ся рі вень фе ноль них спо лук і ду биль них ре чо вин 
(Lois, 1994; Ryan et al., 2002). 

За при род них умов УФ-В май же не про ни кає 
крізь вод ний шар че рез на яв ність у воді роз чин них 
форм не ор га ніч но го вуг ле цю Сн (СО

2
; НСО

3
2–; Н

2
СО

3
), 

які по гли на ють УФ-В у верх ніх ша рах во дой ми 
(Markham et al., 1998). Про ник нен ня УФ-B силь но 
зростає, коли рі вень Сн стає за над то низьким.

Отже, за ну ре ні мак ро фі ти є менш дос туп ні для 
со няч но го УФ-В опромінення і, та ким чи ном, пот-
ре бу ють мен шо го за хис ту, ніж мак ро фі ти із над-
вод ни ми або пла ваю чи ми лист ка ми.

За для мен шої ураз ли вості до по шко джен ня тра-
во їд ни ми тва ри на ми, па то ген ни ми мік ро ор га ніз-
ма ми та УФ-B ра діа ці єю за ну ре ні лист ки ве ге ту ють 
при низькій ін тен сив ності світ ла, що не га тив но 
впли ває на син тез по лі фе но лів. Так, у за ті не них 
лист ках Nymphaea alba та Nuphar lutea вміст фе-

у вакуолях відбувається за участі флавоноїдів і 
пероксидазив (Pourcel et al., 2007):

2FlavOH + H
2
O

2
 → 2FlavO* + 2H

2
O. 

Ут во ре ний фе нок силь ний ра ди кал фла во но ї ду 
(FlavO*) здат ний взає мо дія ти з ас кор бі но вою кис-
ло тою (AsA) з ут во рен ням ра ди ка ла мо но де гід роа-
скор бі но вої ки сло ти (MDA*): 

2FlavO* + 2AsA → 2FlavOH + 2MDA*.

У свою чер гу, MDA* не ен зи ма тіч ним шля хом 
роз па да єть ся на AsA та DHA: 

2MDA* → AsA + DHA.

В окис лен ні фла во но ї дів, крім пе рок си да зи 
(КФ 1.11.1.7), бе руть участь ще два ос нов них ен-
зи ми – лак ка за (КФ 1.10.3.2) і ка те хі нок си да за 
(КФ 1.10.3.1), які від но сять ся до ка те го рії по лі фе-
но лок си даз (КФ 1.14.18.1). Фла во но ї ди за участі 
по лі фе но лок си даз і пе рок си даз окис лю ють ся до 
ви со ко ак тив них се мі хі но нів і хі но нів, які на да лі 
всту па ють у не ен зи ма тич ні ре ак ції з амі но кис ло та-
ми, біл ка ми та ін шим по лі фе но ла ми, які не мо жуть 
бути окис ле ні ен зи ма тич но. Під час цих про це сів 
фор му ють ся склад ні ге те ро ген ні по лі мер ні спо лу-
ки, зок ре ма ду биль ні ре чо ви ни, які за хи ща ють тка-
ни ни рос лин від гнит тя в міс цях ме ха ніч но го по-
шко джен ня (Durán, Esposito, 2000).

У здо ро вих мо ло дих клі тин ен зи ми та їхні 
субстра ти ло ка лі зо ва ні в різ них суб клі тин них 
ком пар тмен тах або на віть у різ них (але су між них) 
тка ни нах. Тому ре ак ція окис лен ня від бу ва єть ся 
тіль ки пі сля ста рін ня або стре со вих на ван та жень 
(на прик лад, ата ки па то ге на чи ме ха ніч но му по-
шко джен ні), які при зво дять до дез ор га ні за ції клі-
тин або тка нин, іні ціюю чи де ком пар тмен та лі за цію 
(руй ну ван ня біо ло гіч них бар'єрів між ен зи ма ми й 
субстра та ми). У ва куо лях се к вест ро ва ні ан то ціа-
ни, фла ва ни-3-ол мо но ме ри, фе ніл кар бо но ві ки-
сло ти та глі ко зильо ва ні фла во но ли (Pourcel et al., 
2007). Ка те хі нок си да за ло ка лі зо ва на в пласти дах, а 
біль шість лак каз є сек ре тор ни ми біл ка ми. Пе рок-
си да зи кла си фі ку ються від по від но до їхньої внут-
рішньо клі тин ної ло ка лі за ції. Клас I є внут рішньо-
клі тин ним, а ен зим кла су III пі сля глі ко зи лю ван ня 
над хо дить до апо пласту. Це вка зує на важ ли вість 
ком пар тмен та лі за ції ен зи мів під час кон тро лю фі-
зіо ло гіч них про це сів, за леж но від змі ни фак то рів 
нав ко лишньо го се ре до ви ща. Так, у жи вих клі ти н 
пе ри кар пу ен зим і субстрат ло ка лі зо ва ні в різ них 
клі ти нах, але з ви зрі ван ням струч ків і ви си хан ням 
на сін ня вони звіль няють ся і взає мо ді ють, утво-
рюю чи ду биль ні спо лу ки.
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7-O-диг лю ку ро нід, від ля ку ють ли чи нок метелика  
Acentria ephemerella (Denis & Schiffermüller, 1775)  від 
лист ків. При цьо му спо жи ван ня рос лин з екст рак-
та ми ело деї при гні чу ва ло ріст і ви жи ван ня особин 
Acentria Stephens, 1829. Хі міч ний за хист Е. nuttallii, 
та ким чи ном, ві ді грає еко ло гіч но від по ві даль-
ну роль у цій вод ній сис те мі рос ли ни–фітофаги 
(Singer et al., 2003). 

Фе ноль ні спо лу ки мак ро фі тів здат ні при гні чу ва-
ти ріст ток сич них ціа но бак те рій (Gao et al., 2011). 
Так, чо ти ри фе ноль ні спо лу ки у рослин Hydrilla 
verticillata та Vallisneria spiralis (ва ні лі но ва, про то-
ка те хо ва, фе ру ло ва та ка во ва ки сло ти) за леж но від 
їхньо го спів від но шен ня в су мі ші про яв ля ють ади-
тив ну та си нер ге тич ну дії при ін гі бу ван ні зростан-
ня макрофіту Microcystis aeruginosa. Ці ре зуль та ти 
вка зу ють на те, що рослини H. verticillata й V. spiralis 
мо жуть ви ді ля ти дея кі фе ноль ні спо лу ки, які при-
гні чу ють ріст М. aeruginosa і мо жуть бути важ ли вим 
ал ле ло па тич ним при кла дом за ну ре них мак ро фі тів, 
що упо віль ню ють ріст ток сич них ціа но бак те рій у 
при род них вод них еко систе мах (Gao et al., 2011).

Хоча то ле рант ність тра во їд них тва рин до фе ноль-
них спо лук може бу ти різ ною, ко ре ля цій ний ана ліз 
по ка зав, що тра во їд ні тва рини уникають  поїдання 
макрофітів з високим вмістом флавоноїдів (Lodge, 
1991). Не ве ли ка кіль кість фітофагів жи вить ся за-
ну ре ни ми ви да ми мак ро фі тів. Од нак, на від мі ну 
від по ши ре ної точ ки зору про низьку по жив ну цін-
ність вод них рос лин, ба гать ма до слі джен ня ми до ве-
де но, що вод на рос лин ність, як і на зем на, є не менш 
по жив но цін ною (Newman, 1991; Elser et al., 2000). 

Фла во но ї ди – хе ла то ри важ ких ме та лів 

Гід ро ксиль ні та кар бок силь ні гру пи по лі фе но лів 
здат ні зв'язувати іони важ ких ме та лів (ВМ), зок ре-
ма за лі зо й мідь (Jung et al., 2003; Dong et al., 2007). 
Здат ність фла во но лів по гли на ти важ кі ме та ли за-
ле жить від їх ніх ки слот но-ос нов них власти востей 
(Sukhorukov et al., 1983), пов'язаних зі сту пе нем 
окис лен ня фе ніл про па но во го кіль ця (Muzafarov, 
Zolotareva, 1989). 

Під впли вом важ ких ме та лів ко ре ні ба гатьох 
рос лин ви ді ля ють ве ли ку кіль кість фе ноль них спо-
лук (Winkel-Shirley, 2002), які мо жуть по гли на ти ся 
іо на ми ВМ, що при зво дить до зни жен ня кон цен-
тра ції аг ре сив них іон них форм. Ек ск ре ція та ких 
фе но лів, які діють у якості хелатів, є ме ха ніз мом 
де ток си ка ції та за хис ту рос лин (Wang et al., 2009) 
від шкід ли вої дії важ ких ме та лів (Jung et al., 2003), 
що ото чу ють ко ре не ву сис те му в се ре до ви щі.

ноль них спо лук був на ба га то менший (Vergeer, Van 
der Velde, 1997), і вони більш ура жа ли ся ін фек ція-
ми, ви кли ка ни ми гри ба ми, ніж пов ністю від кри ті 
лист ки. 

Фла во но ї ди – ком по нен ти хі міч но го за хис ту 
рос лин

Склад ні ме ха ніз ми за хис ту рос лин від шкід ли во го 
впли ву ксе но біо ти ків час то роз гля да ють ся з по зи цій 
кон цеп ції "зе ле ної пе чін ки", подібно до ро лі пе чін-
ки в де ток си ка ції різ но ма ніт них ре чо вин в ор га ніз-
мі тва рин (Sandermann, 1994). Згід но до кон цеп ції, 
у ме та бо ліз мі ксе но біо ти ків у ри зо сфе рі бере участь 
не лише ко ре не во-асо ці йо ва на мік ро фло ра й фау на, 
а й ен до ген ні ме та бо ліч ні сис те ми рос ли ни. Якщо 
ко рот ко, ме та бо лізм ксе но біо ти ків у рос ли н ха рак-
те ри зу єть ся трьо ма іс тот ни ми фа за ми (Sandermann, 
1994). Спо чат ку (фа за I) хі міч ні ре чо ви ни пе ре тво-
рю ють ся за участі ен зи мів, та ких як пе рок си да за й 
ци то хром-Р450-мо но ок си ге на за. Фаза I від бу ва єть-
ся в по за клі тин но му просто рі, в ри зо сфе рі, за участі 
ок си до ре дук таз і гід ро лаз, які пе ре тво рю ють ксе но-
біо ти ки, щоб по лег ши ти їхнє по гли нан ня в клі ти-
ни. Фаза II скла да єть ся з де зин ток си ка ції внас лі док 
ре ак ції кон'югації. Фаза III є ре зуль та том клі тин-
ної ком пар тмен та лі за ціі та се к вест ру ван ня ре чо-
вин (Wang et al., 2009). Крім того, в рос ли нах на яв ні 
внут рішньо клі тин ні ме ха ніз ми, які мо жуть вклю-
ча ти де зак ти ва цію хі міч но ак тив них форм кис ню 
(АФК), які час то утво рю ють ся в при сут ності ксе но-
біо ти ків (Perron, Brumaghim, 2009). 

Фла во но ї ди, пов'язані із хі міч ним за хис том, по-
ді ляються на дві гру пи: консти ту тив ні та ін ду ко-
ва ні спо лу ки. Ос тан ні син те зу ють ся рос ли на ми 
внаслідок ме ха ніч ни х трав м, ін фек цій або стре су. 
Вони та кож мо жуть бути син те зо ва ні консти ту-
тив но, але їх ній біо син тез час то по си лю єть ся під 
впли вом кіль кох ви дів стре су. Дея кі по лі фе ноль ні 
спо лу ки (наприклад, фі тоа лек си ни) мо жуть утво-
рю ва ти ся тіль ки пі сля па то ген ної ін фек ції або де-
кіль кох ви дів стре су.

Фла во но ї ди та кож бе руть участь у сим біо тич-
но му зв'язку між ко ре ня ми рос лин і Rizobium sp. 
та у при ваб лен ні за пи лю ва чів (Harborne, Williams, 
2000). Од нак пов ністю їхнє функ ціо наль не зна чен-
ня в за хис ті вод них рос лин від па то ге нів, а та кож 
хре бет них і без хре бет них тра во їд них тва рин досі не 
з'ясовано (Vergeer, Van der Velde, 1997). 

Ек спе ри мен таль но до ве де но, що екст рак ти 
Elodea nuttallii, яка міс тить лю те о лін-7-O-диг лю-
ку ро нід, апі ге нін-7-O-диг лю ку ро нід і хри зое рі тол-
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Мак ро фі ти є при дат ни ми для очи щен ня стіч них 
вод пе ре важ но че рез їхню ви со ку про дук тив ність і 
ство рен ня спри ят ли вих умов для роз ви тку ґрун то-
вих мік ро ор га ніз мів. При цьо му особ ли ве зна чен ня 
має ко ре не ва сис те ма мак ро фі тів; вона взає мо діє з 
мік роб ни ми по пу ля ція ми ото чую чо го се ре до ви ща 
і сти му лює їх ній ріст внас лі док сек ре ції біо ло гіч но 
ак тив них ре чо вин фе ноль ної при ро ди, які ві ді гра-
ють пря му й не пря му роль у про це сах фіторе ме-
діа ції (Gerhardt et al., 2009; Wang et al., 2009; Khan 
et al., 2014).

Так со но міч не зна чен ня фла во но ї дів

Ос нов ні фла во но ї ди з'явилися у рос лин близько 
500 млн ро ків тому, ймо вір но у во до рос тей (Cooper-
Driver, Bhattacharya, 1998), і, як і ра ні ше, син те зу-
ють ся в дея ких мо хів (Markham et al., 1998; Basile 
et al., 1999). Спо чат ку вони функ ціо ну ва ли як хі-
міч ні по се ред ни ки або УФ-про тек то ри (Cooper-
Driver, Bhattacharya, 1998). У ви щих рос лин роз ви-
ну ли ся більш склад ні шля хи біо син те зу фла во но ї-
дів з ут во рен ням різ но ма ніт них струк тур, здат них 
ви ко ну ва ти до дат ко ві функ ції. 

Не за леж но від фі зіо ло гіч ної мо де лі (ба заль ної, 
ін дук цій ної ви яв лю валь ної або під си лю валь ної), 
за якою фла во но ї ди на ко пи чу ють ся, хі мія цих ре-
чо вин, ви роб ле них рос ли на ми, час то видо- або 
ро дос пе ці фіч на, що ро бить їх при дат ни ми для 
ви ко ристан ня як хе мо так со но міч них мар ке рів 
(Harborne, Williams, 2000; Wollenweber et al., 2003). 
Це може бу ти ко рис ним для ви зна чен ня мор фо ло-
гіч но пластич них ви дів, так со но міч не по ло жен ня 
яких час то спри чи нює плу та ни ну в сис те ма ти ці. 
Вод ні рос ли ни мо жуть по ка за ти ви со ку фе но ти-
піч ну пластич ність, тому засто су ван ня фі то хі міч-
них да них для ви рі шен ня про блем сис те ма ти ки 
може бу ти вель ми ко рис ним. Хоча різ но ма ніт ність 
фла во но ї дів у листках за ну ре них вод них рос лин, як 
пра ви ло, ниж ча, ніж у на зем них або пла ваю чих на 
по верх ні води лист ках рос лин, хе мо так со но міч ний 
ана ліз на ос но ві цих по лі фе ніль них спо лук мож на 
ви ко риста ти як інст ру мент для ви зна чен ня та ких 
ви дів рос лин. Роз по діл фла во но ї дів у різ них ви дів 
рос лин роду Elodea Michx. дос татньо ста біль ний, 
але їхня від нос на кон цен тра ція у різ них ви дів змін-
на (Mues, 1983). На підста ві ви зна чен ня кон крет-
них ти пів фла во но ї дів у рос лин роду Elodea вда ло ся 
іден ти фі ку ва ти ін ва зив ні мак ро фі ти Elodea nuttallii 
та Е. сanadensis, які схо жі за мор фо ло гі єю й важ ко 
роз різ няють ся. Обид ва види міс тять 7-O-диг лю-

Іс нує не ба га то ві до мостей про вплив ме та лів на 
ме та бо лізм по лі фе ноль них спо лук у вод них рос-
лин. По гли нан ня іо нів ВМ лист ка ми макрофітів  
може при звести до по шко джен ня фо то син те тич-
но го апа ра ту (Podorvanov et al., 2006; Zolotareva, 
2007). А. Па ри да зі спів ав то ра ми (Parida et al., 2002) 
ви сло ви ли дум ку, що на ко пи чен ня по лі фе но лів 
ві ді грає клю чо ву роль у рос лин під час стре су, ін-
ду ко ва но го іо на ми ВМ. При зростан ні кон цен тра-
ції цин ку в стіч них во дах збіль шу єть ся вміст по-
лі фе но лів у лист ках прісноводної папороті Azolla 
caroliniana (Deval et al., 2012; Mane et al., 2012).

За на яв ності кад мію у вод но му се ре до ви-
щі в лист ках Myriophyllum heterophyllum Michx. і 
Potamogeton crispus L. зростає вміст іо нів цьо го ВМ. 
При цьо му змен шу єть ся рі вень хло ро фі лу а, b і ка-
ро ти но ї дів (на 24 і 96 год) і збіль шу єть ся кон цен-
тра ція ан то ціа нів (Sivaci et al., 2008).

Пріс но вод ні рос ли ни з ве ли ким вмістом та ні нів 
є стій ки ми до над лиш ку важ ких ме та лів у се ре до-
ви щі внас лі док їхньо го ак тив но го по гли нан ня. Ут-
во рен ня ком плек сів з іо на ми ВМ або зв'язування 
Cr, Pb і Hg з по лі фе но ла ми спос те рі га ли при до слі-
джен ні ме та ноль них екст рак тів по лі фе но лів із ко-
ре не ви ща у рослин роду Nymphaea L. (Lavid et al., 
2001). 

Участь по лі фе ноль них спо лук у про це сах  
фі то ре ме діа ції

Бо роть ба із за бруд нен ням є ве ли кою про бле мою 
на шо го часу в зв'язку з різ ким збіль шен ням шкід-
ли вих ви ки дів у нав ко лиш нє се ре до ви ще, спри чи-
не не людською ді яль ністю. Се ред них важ кі ме та-
ли й ор га ніч ні хі міч ні ре чо ви ни є ос нов ни ми ток-
сич ни ми ком по нен та ми стіч них вод (Ikehata et al., 
2005; Larue et al., 2010). Ви ко ристан ня біо ло гіч но го 
ма те ріа лу при фі то об роб ці або біо ре ме діа ціі є пер-
спек тив ним для ста ло го кон тро лю за бруд нен ня 
нав ко лишньо го се ре до ви ща (Pilon-Smits, 2005; 
Gerhardt et al., 2009). Ба га ті на та ні ни, рос лин ні 
тканини ха рак те ри зу ють ся ви со кою сорб цій ною 
здат ністю і можуть слугувати фільтрами для очи-
щен ня води.

По гли нан ня хі міч них за бруд ню ва чів може здій-
сню ва ти ся у вет лан дах, за са дже них мак ро фі та ми, 
а дея кі прісноводні росини, на прик лад Phragmites 
australis, Typha latifolia і Iris pseudacorus L. уже ефек-
тив но ви ко ристо ву ють для очи щен ня стіч них 
вод (Amaya-Chavez et al., 2006; Bragato et al., 2006; 
Calheiros et al., 2007; Calheiros et al., 2008). 
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Розглядається фізіологічне значення вторинних мета-
болітів фенольної природи у водних рослин, їхня залеж-
ність від умов зростання та стресових факторів, зокрема, 
від забруднення навколишнього середовища важкими 
металами й ксенобіотиками. Біосинтез флавоноїдів 
частково регулюється такими зовнішніми абіотични-
ми сигналами, як світло, температура або доступність 
ресурсів. Флавоноїди беруть участь у захисті рослин від 
оксидативного пошкодження, викликаного дією ксено-
біотиків, іонів важких металів (ВМ) або інших біотичних 
і абіотичних факторів. Токсична дія ВМ зменшується 
внаслідок здатності фенілкарбонових кислот, біофлаво-
ноїдів і ряду інших поліфенольних сполук утворювати 
комплексні сполуки з іонами металів. При підвищенні 
рівня іонів ВМ у навколишньому середовищі стимулю-
ється біосинтез флавоноїдів у макрофітах. Представлені 
дані свідчать про участь поліфенольних сполук у хіміч-
ному захисті макрофітів від патогенів та поїдання фіто-
фагами. У зв'язку з цим значне перевищення загально-
го змісту фенольних сполук у надводних і плаваючих 
листках порівняно з підводними можна пов'язувати з 
більшою вразливістю поверхневих органів до стресових 
і пошкоджуючих впливів (високої інтенсивності світла, 
УФ-радіації, атаці комах).

Ключові слова: поліфеноли, водна рослинність, 
флавоноїди, фіторемедіація, ксенобіотики 
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Рассматривается физиологическое значение вторичных 
метаболитов фенольной природы у водных растений, их  
зависимость от условий роста и стрессовых факторов, в 
частности, от загрязнения окружающей среды тяжелыми 
металлами и ксенобиотиками. Биосинтез полифенолов 
частично регулируется внешними абиотическими сиг-
налами, такими как свет, температура или доступность 
ресурсов. Флавоноиды участвуют в защите растений от 
оксидативного повреждения, вызванного действием 
ксенобиотиков, ионов тяжелых металлов (ТМ) или дру-
гих биотических и абиотических факторов. Токсическое 
действие ТМ уменьшается в результате способности фе-
нилкарбоновых кислот, биофлавоноидов и ряда других 
полифенольных соединений образовывать комплексные 
соединения с ионами металлов. При повышении уровня 
ионов ТМ в окружающей среде стимулируется биосин-
тез флавоноидов в макрофитах. Представленные данные 
свидетельстуют об участии полифенольных соединений 
в химической защите макрофитов от патогенов и поеда-
ния фитофагами. Поэтому, значительное превышение 
общего содержания фенольных соединений в надво-
дных и плавающих листьях по сравнению с подводными 
можно связывать с бόльшей уязвимостью поверхност-
ных органов к стрессовым и повреждающим воздействи-
ям (высокой интенсивности света, УФ-радиации, атаке 
насекомых). 

Ключевые слова: полифенолы, водная растительность, 
флавоноиды, фиторемедиация, ксенобиотики


