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Вступ. Рослини гіркокаштана звичай-
ного (Aesculus hippocastanum L.) постійно
знаходятьсяпідвпливомводногодефіци-
ту,низькоїівисокоїтемператур,затінен-
ня, нестачі чи надлишку мінеральних
речовин[1],засолення,інтенсивноїінсо-
ляції[2],ураженняпатогеннимиорганіз-
мами й фітофагами [3] та техногенного
навантаження.Вумовахстресуврослин-
ному організмі посилюється інтенсив-
ністьдиханняіпов’язанізнимокисно-від-
новніпроцеси,щосупроводжуютьсяутво-
ренням активних форм кисню і вільних
радикалів, які зумовлюють перекисне
окиснення ліпідів. На фоні загального
зменшенняпулуантиоксидантів,якіней-
тралізуютьнегативнудіювільнихрадика-
лів, порушується баланс прооксидант-
но-антиоксидантноїрівноваги[4].

Наслідки оксидативного стресу
знешкоджуються неферментативною лан-
кою антиоксидантної системи, до якої

належать фенольні сполуки (флавоноїди,
таніни, оксикоричні кислоти) [5], що
виконуютьзахиснуфункціюзаумовінфіку-
вання рослин, індукують утворення хіміч-
них і тканинних бар’єрів та підсилюють
процесивідновленняклітин.Поліфеноли
відзначаються ідеальною хімічною будо-
воюдлянейтралізаціїкисневихрадикалів.
Яквисокоактивнідонориіакцепторипро-
тонівйелектронів,вонистабілізуютьвіль-
нірадикалитаберутьучастьухелатуванні
іонів перехідних металів (реакція
Фентона). Флавоноїди здатні знижувати
кінетичну енергію реакції перекисного
окисненняліпідівтарегулюватиплинність
клітиннихмембран.

Рослини гіркокаштана звичайного
синтезують у вегетативних і генератив-
них органах значну кількість фенолів,
необхіднихдляформуваннясистемстій-
кості. Антиоксидантну активність його
насіння пов’язують з високим вмістом
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флавоноїдів,зокремаглікозидівіацильо-
ваних форм кверцетину та кемпферолу
[6,7]. У листках рослин близьких таксо-
нів – гіркокаштана дрібноквіткового
(Aesculus parviflora Walt.) і гіркокаштана
гладколистого або голого (Aesculus glabra
Willd.) виявлено 28 фенольних сполук,
якіналежатьдогрупигідроксикоричних
кислот,флаван-3-олівтафлавонолів[8].
Високуконцентраціюполімернихпроці-
анідинів у листках рослин гіркокаштана
дрібноквіткового, порівняно з гірко-
каштаном гладколистим або голим, вва-
жають причиною підвищеної стійкості
їх проти каштанової мінуючої молі
(КММ) (Cameraria ohridella Deschka &
Dimic) [9,10]. Стійкість рослин гірко-
каштана м’ясочервоного (Aesculus carnea 
Hayne) проти КММ також пояснюють
підвищеним вмістом у листках поліфе-
нольних сполук, зокрема, (-)-епікатехіну
та проціанідинів [11,12]. Показано, що
ураженнялистківкомахамисупроводжу-
ється зниженням кількості окремих
фенольних сполук, у т. ч. флаван-3-олів.
Міжвидовізв’язкиКММзрослинамигір-
кокаштаназвичайногопов’язанізсинте-
зом поліфенолів. Однак  механізми їх
стійкості проти фітофага ще остаточно
не з’ясовані. Виходячи з цього, основ-
ною метою наших досліджень було
вивчення динаміки вмісту фенольних
сполукулисткахстійкихінестійкихрос-
лингіркокаштаназвичайногозаумов їх
механічногопошкодження.

Об’єкти і методи досліджень. 
Дослідженняпроводилинарослинахгір-
кокаштана звичайного селітебних наса-
дженьКиєва.ВідбірстійкихпротиКММ
рослинздійснювализарезультатамимоні-
торингових досліджень 2010–2015 рр.
Листкидляфітохімічниханалізіввідбира-
лизнижньогоярусу(1,8–2,0м)генератив-
них дерев віком 25–30 років до появи
першихознакпошкодженьасиміляційної
поверхніКММ.

Для моделювання стресових реакцій
напошкодженнялистківнестійкихістій-
ких проти КММ рослин гіркокаштана
звичайного з листочків відрізали верхів-
кизасхемою(рис.1).Даліпротягом5год
по зрізаних краях листкових пластинок
щогодинипослідовновідрізаливузькісму-
жкишириною3–4мм,уякихтемпораль-
новизначаликількістьфенольнихсполук
іфлавоноїдів.

Сумарнуконцентраціюфенольнихспо-
лукуметанольнихекстрактах(v/v–1/10)
листківрослиндосліджувалинаскануваль-
ному спектрофотометрі “Оptizen Pop”
(Південна Корея) з використанням реак-
тиву Фоліна-Чекольтеу [13]. Калібру-
вальнийграфікбудувализагаловоюкисло-
тою. Кількісний вміст флавоноїдів визна-
чалиуметанольнихекстрактахзаλ=419
нм.До300мклекстрактупослідовнодода-
вали200мкл0,1Mрозчинухлоридуалюмі-
нію (AlCl3) і 300 мкл 1М ацетату натрію
(CН3СОONa).Якстандартвикористовува-
ли кверцетин (Sigma, Germany) [14].
Повторність фітохімічних досліджень –
5-кратна. Регресійний аналіз динаміки
вмісту фенольних сполук і флавоноїдів у
листкахрослинвиконувализадопомогою
програмиSigmaPlot12.0.

Результати досліджень. У процесі
інвентаризації міських насаджень Києва
нами виявлено поодинокі дерева гірко-
каштана звичайного, які повністю стійкі

Рис. 1. Схема темпорального пошкодження 
листкової пластинки рослин гіркокаштана 
звичайного
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проти КММ. На фоні тотального ушкод-
ження листків більшості дерев цілісність
асиміляційноїповерхніунихзберігаласядо
кінця вегетаційного періоду. Високим рів-
нем стійкості проти КММ відзначалися
також рослини гіркокаштана гібридного
(Aesculus hibridaD.C.),гіркокаштанам’ясочер-
воного(Aesculus carneaHayne.),гіркокаштана
червоногоабопавії(Aesculus paviaL.),гірко-
каштанавосьмитичинковогоабожовтого
(Aesculus octandraMarch.),щоузгоджується
зданимиіншихдослідників[8].Водночас,
в поодиноких випадках міни фіксували і
налисткахдостатньостійкихпротиКММ
видівгіркокаштана.Данийфактсвідчить
про складність системи взаємодії росли-
на–фітофаг і принципову неможливість
повногознищенняКММвумовахмегапо-
ліса.Занестачікормовоїбазивідбувається
перехіднаіншівидирослин,зокремаклен
гостролистий (Acer platanoides L.) та клен-
явір (Acer pseudoplatanus L.) [15,16], які
такожналежатьдородиниSapindaceae Juss.
Окремі випадки переходу КММ на інші
деревнівидирослинвумовахвисокотем-
пературного стресу підтверджено резуль-
татаминашихспостережень.

На тканинному рівні пошкодження
листків гусеницями КММ супроводжува-
лось поступовим накопиченням у кліти-
нах мезофілу листків специфічних базо-
фільних сполук, які визначались гістохі-
мічнимметодом.Напізніхетапахростуі
розвитку гусениць КММ ротовий апарат
може розривати клітинні стінки, внаслі-
док чого прискорюється процес погли-
нання тканин і швидкість вивільнення з
вакуолей глікозидованих фенольних спо-
лук, які під дією ферментів оксидазного
стресушвидкоокиснюються.

За сприятливих умов зростання лист-
ки гіркокаштана звичайного накопичу-
ють таніни, більшість з яких представле-
напроантоціанідинамизвисокоюмолеку-
лярною масою і значним антиоксидант-
нимпотенціалом.Данийклассполукздат-

ний зв’язуватись з ферментами, порушу-
вати конформацію білків і ускладнювати
перетравлювання проантоціанідинів у
середньому відділі кишковика личинок
комах, що надійно захищає листки від
пошкодженьфітофагами.Зрештою,трав-
на система гусениць КММ може долати
подібні фітохімічні бар’єри і засвоювати
високоенергетичні фенольні сполуки.
Отже, відкритим залишається питання
щодоформуванняфітохімічнихімолеку-
лярних механізмів стійкості представни-
ківданоговидурослинпротиКММ.

Біологіюстійкостірослинпротифіто-
фагівактуальнорозглядативумовахмоде-
лювання їх реакцій на травматичні стре-
си. Необхідно враховувати, що порушен-
няцілісностіклітинлистківротовимапа-
ратом гусениць суттєво змінює процеси
метаболізму у прилеглих тканинах.
Результати біохімічного аналізу механіч-
но пошкоджених листків показали, що у
нестійких проти КММ рослин гірко-
каштана звичайного загальний пул
фенольних сполук був майже вдвічі біль-
шийніжустійких(рис.2).

Рис. 2. Динаміка вмісту фенольних сполук  
у листках гіркокаштана звичайного за умов 
механічного пошкодження листкової 
пластинки
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Встановлено, що у листках нестійких
протиКММрослингіркокаштаназвичай-
ного у перші 2 год після травматичного
стресу кількість фенолів зменшувалась з
150 до 130 мг/г. Разом з цим, у тканинах
листків прослідковувалася тенденція
поступового збільшення концентрації
сумарних фенолів, а наприкінці експери-
менту – незначне зменшення. У стійких
протиКММрослинтакожвиявленоколи-
вальнийхарактерзмінирівняфенольних
сполук. За різким, але нетривалим збіль-
шенням, вміст поліфенолів поступово
зменшувався, а через 5 год після початку
експерименту знову простежувалось
стрибкоподібне збільшення їх кількості
(рис.2).Динамікаколиванняконцентрації
вторинних метаболітів у листках стійких
протиКММрослингіркокаштаназвичай-
ного знаходилась у протифазі з нестійки-
ми,тобтобуладзеркальнопротилежною.

Виявленийнамифеноменпов’язаний,
ймовірно,  з особливостями перебудови
метаболізму рослин, активацією синтезу
та конденсацією флаван-3-олів з наступ-
ним утворенням проантоціанідинів. На
молекулярному рівні порівняльну оцінку
стресових реакцій листків нестійких і
стійких проти КММ рослин зручно про-
водити за допомогою розробленої нами
математичноїмоделі,якадозволяєаналі-
зувати закономірності функціонування
фізіологічних процесів, виділяти окремі
фази реакції рослин, їх тривалість та
інтенсивність.Доведено,щозаумовпору-
шенняцілісностітканинулисткахгірко-
каштаніввідбуваєтьсяскладнийзадинамі-
кою процес накопичення флавоноїдів,
який описується таким логнормальним
рівнянням:
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деу0–фоноваконцентраціяфлавоної-
дівутканинахлистка;

а, b – емпірично визначені коефіцієн-
ти, з яких перший визначає рівень наси-
ченості біосистеми продуктами халкон-
синтазногошляхусинтезу,другий–інтен-
сивність нагромадження та трансформа-
ціїфлавоноїдів;

х0 (х0 ≠ 0) – час, який характеризує
швидкістьвідгукубіосистеминазовнішні
стимули ієпоказником інерційностібіо-
системи;

х–частривалостіреакціїнастрес.
Точністьописуемпіричнихданихрів-

няннямидостатня(R2>0,97)длявикори-
станняїхякфункціональноїмоделідослі-
дженняпроцесівхалконсинтазногошляху
синтезу речовин у тканинах листків
нестійких і стійких проти КММ рослин
гіркокаштаназвичайного.Визначенікое-
фіцієнти рівнянь дозволяють достовірно
оцінити динаміку фітохімічних процесів
(табл.).Так,устійкоїформикоефіцієнтb 
бувменшимв1,77разів,щохарактеризує
фоновий антистресовий і антиоксидант-
нийпотенціалирослини.

Встановлено,щоулисткахрослингір-
кокаштанів, стійких проти КММ, сумар-
нийвмістфлавоноїдіву3,6–3,7разівбіль-
шийніжунестійких.Напочатковихета-
пахстресу,післямеханічногопошкоджен-
ня,суттєвихвідмінностейувмістіфлаво-
ноїдів у тканинах листків рослин гірко-
каштананевстановлено(рис.3).

Стає очевидним, що для біосинтезу
флавоноїдів у тканинах використовують-
сязапасифенілпропаноїдів,яківлистках
нестійкихпротиКММрослинмістятьсяв
значнобільшійкількості(див.рис.2).

Фізіологічна реакція за даним показ-
никомпочиналасячерез0,5–0,7годпісля
травмуваннярослин.Длястійкихрослин
періодпролонгаціївідповідноїреакціїна
стрес(І)бувудвічітривалішимістановив
1–1,3год. Сумарнийвмістфлавоноїдіву
нестійких проти КММ рослин гірко-
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каштаназвичайногоза5годзбільшувався
в5,5–6разів.Устійкихрослин цейпро-
цеспротікавзначноповільнішеізагальна
кількістьфлавоноїдів,порівнянозфоно-
вим значенням, зростала лише у 1,5–1,7
разів. У посттравматичний період (2,5–
3 год) їх кількість дещо вирівнювалась і
становила 5,0–5,6 мг/г у нестійких рос-
лині7,2–7,5мг/г–устійких.Востанніх
різниця у концентрації флавоноїдів на
початковомуізавершальномуетапахекс-
перименту (ΔСс) була незначною. Вона
знаходиласяумежахстатистичноїпохиб-
киінеперевищувала0,05-0,1мг/г,водно-
час у нестійких рослин цей показник
(ΔСн)складав1,0–1,6мг/гсироїмаси,що
удвічібільшезафоновезначення.Відміни
увмістіфлавоноїдівнамоментзавершен-
няекспериментуміжнестійкимиістійки-
мипротиКММрослинамискорочувались
в1,6рази.

Очевидно, що реакційна здатність
нестійкихпротиКММрослинувідповідь
напошкодженнятканинлистківєзначно
вищою (рис. 4). У математичній моделі
самекоефіцієнтиx0 іbвизначаютьтрива-
лість періоду пролонгації й швидкість
досягнення максимальної концентрації
флавоноїдів. Зниження їхньої концентра-
ціїупершідвігодиниекспериментупока-
зало,щочастиназнихєлабільною,швид-
котрансформуєтьсяіпереходитьузв’яза-
ну форму та/або полімеризується.
Зокрема,вклітиннихстінкахвідбувається
зміцнення лінійних молекул целюлози
диферуловими містками, посилюються
процесиутвореннялігніну,суберинутощо.

В аспекті відповідної фізіологічної
перебудовирослинактуальнимєз’ясуван-
няспецифікитрансформаціїфлавоноїдів
узавершальнийперіодпервинноїстресо-
воїреакціїрослинногоорганізму.

Таблиця. Показники і коефіцієнти логнормального рівняння, які описують 
динаміку вмісту флавоноїдів у листках рослин гіркокаштана звичайного

Форми a b х0 у0 R2

Нестійкі(Н) 13,4822 0,4488 3,1268 1,0549 0,979
Стійкі(С) 9,4703 0,2531 3,0912 4,4230 0,991
ВідношенняН/С 1,42 1,77 1,01 0,24 -

Рис. 3. Динаміка вмісту флавоноїдів у листках нестійких (а) і стійких (б) проти КММ форм 
гіркокаштана звичайного. Періоди: І – пролонгації, ІІ – активного синтезу, ІІІ – насичення, ІV – 
біохімічної трансформації
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Одним з можливих шляхів даного
процесу є полімеризація флаван-3-олів,
зокрема(–)-епікатехінівта(+)-катехінів
з утворенням проантоцианідинів, які у
значних кількостях містяться у листках
гіркокаштанів.Крімтого,заумовінтен-
сивного дихання клітин, яке супрово-
джується синтезом супероксид аніон
радикалу і його дисмутації до перекису
водню, активізуються реакції окисню-
ванняфлавоноїдів,зокремакатехольної
групи гідроксилів флавонів і флавоно-
лів у 3’ і 4’ положеннях бензольного
кільцяВ.

Висока концентрація флавоноїдів у
листках стійких проти КММ рослин, на

фонізначноменшоговмістуфенілпропа-
ноїдів і конденсованих танінів означає,
що захисні реакції рослин мають іншу
природу,ніжвважаютьнасьогодні.

Нашимидослідженнямипідтверджено
факт, що в екстрактах листків нестійких
протиКММрослингіркокаштаназвичай-
ного, порівняно зі стійкими, міститься
незначнакількістькверцетин-3-O-рутино-
зиду(рутину).Данийфлавоноїдєоднимз
найактивніших рослинних антиоксидан-
тів,який,залежновідконцентрації,здат-
нийвпливатинахарчовуповедінкукомах
і виконувати роль атрактанта або репе-
лента[15].

Враховуючи той факт, що стійкі
протиКММрослинигіркокаштаназви-
чайноговідзначаютьсявисокимвмістом
флавоноїдів і низьким проантоціаніди-
нів, а також численні повідомлення
щодо ураження КММ інших видів рос-
лин,зокремакленагостролистогоікле-
на-явора[16–18],дляякиххарактерним
є накопичення конденсованих танінів,
виникаютьсумнівищодоключовоїролі
проантоціанідинівтакатехінівуформу-
ваннісистемизахистугіркокаштаніввід
КММ.Крімтого,єпідставивважати,що
вониєоднимизнайважливішихеволю-
ційно закріплених біохімічних сполук,
які обумовили високоспеціалізовані
міжвидовівідносинивсистемірослина–
фітофаг.Розвинутоуявленнящодоролі
флавоноїдів, як компонентів захисної
системи рослин роду Aesculus L. від
пошкодженняКММ.

Висновки
Улисткахрослингіркокаштаназви-

чайного, нестійких проти КММ, кон-
центрація сумарних фенольних сполук
в 1,5–2,0 рази вища ніж у стійких, а
флавоноїдів, навпаки,  – у 3,5–4,0 рази
нижча.

Механічнепошкодженнялистківакти-
вуєсинтезфлавоноїдівпротягом2–3год,
апіслянетривалогоперіодумаксимально-

Рис. 4. Математична модель динаміки 
вмісту флавоноїдів у листках стійких  
і нестійких проти КММ форм гіркокаштана 
звичайного за умов їх механічного 
пошкодження: ΔСс і ΔСн – різниця вмісту 
флавоноїдів на початок і завершення 
експерименту; Сс

max і Сн
max – максимальна 

концентрація флавоноїдів у стійких та 
нестійких проти КММ рослин
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го нагромадження їх вміст зменшується
через залучення флавоноїдів у складний
процес захисту клітинних структур від
вільних радикалів і потенційних патоге-
нівташкідників.Вумовахстресурізниця
вконцентраціїфлавоноїдівміжстійкими
інестійкимипротиКММрослинамигір-
кокаштана звичайного знижувалась
майжеу2рази.

Динамікувмістуфлавоноїдів,якфізіо-
логічну реакцію рослин на механічні
пошкодження,описанофункцієюлогнор-
мальної залежності. На підставі матема-
тичноїмоделівизначеночотириперіоди
нагромадження поліфенолів у листках
рослин гіркокаштана звичайного – про-
лонгації, активного синтезу, насичення і
біохімічноїтрансформації.
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Пентелюк Е.С., Лиханов А.Ф., Григорюк И.А. 
Динамика содержания полифенолов в листьях 
растений каштана конского (Aesculus hippo-
castanum L.) в условиях механических 
повреждений //Биоресурсы и природопользова-
ние. – 2016. – 8, №1–2. – С.3 –12.

Изучена динамика содержания фенольных 
соединений и флавоноидов в листьях Aesculus 
hippocastanum L. Показано влияние этих сое-
динений  на способность растений противо-
действовать поражению  каштановой  мини-
рующей молью. 
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O. Penteliuk, A. Likhanov , I. Hrygoriuk. 
Dynamics of polyphenols in the leaves  of 
horse-chestnut (Aesculus hippocastanum L.) 
plants in the condition of mechanical damage // 
Biological Resources and Nature Managment.– 
2016. – 8, №1–2. – P.3–12.

The dynamics of phenolic compounds content 
and flavonoids in the leaves of Aesculus hippo-
castanum L. is investigated. The compounds 
effect by the plants ability to be counteract of chest-
nut miner moth is shown.

SUMMARY

18.The invasive alien leaf miner Cameraria ohridella and native tree Acer pseudoplatanus: a fatal
attraction?/C.Peret,S.Augustin,T.Turlingst,M.Kenls//AgriculturalandForestEntomology.
–2010–12.–P.151–159.


