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Изучение закономерностей накопления вторичных метаболитов является акту-
альной задачей современной физиологии растений и фармакогнозии. Понимание взаи-
мосвязи между ростом растений и вторичным метаболизмом является одной из ключе-
вых задач физиологии растений и биохимической экологии. В данной работе исследована 
связь морфометрических параметров листа с накоплением биологически активных со-
единений, включая суммарные фенольные соединения, флавоноиды и проантоцианидины. 
Для анализа использованы методы линейной и нелинейной регрессии.

Целью работы было исследование связи морфометрических параметров листа 
с содержанием биологически активных веществ – суммарных фенольных соединений, 
флавоноидов и проантоцианидинов.

Статистический анализ показал, что во всех рассмотренных случаях нелинейные 
модели существенно превосходят линейные по коэффициенту детерминации. Для ряда 
зависимостей значения R² возрастали более чем в 5–10 раз при переходе от линейной к 
полиномиальной модели. 

Полученные результаты интерпретируются как проявление конкуренции между 
первичным и вторичным метаболизмом за общий пул предшественников. В период ин-
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ВВЕДЕНИЕ

Вторичный метаболизм (ВММ) расте-
ний представляет собой сложную систему 
биохимических процессов, обеспечива-
ющих синтез биологически активных ве-
ществ (БАВ), играющих ключевую роль 
в адаптации растений к условиям среды и 
обладающих высокой фармакологической 
ценностью [1–3].

Фенольные соединения (FS), включая 
флавоноиды (FLD) и проантоцианидины 
(PAC), формируются преимущественно 
через фенилпропаноидный путь, исход-
ным соединением которого является фени-
лаланин [4, 5].

Эти вещества выполняют антиокси-
дантные, защитные и сигнальные функ-
ции, участвуя в регуляции развития и 

устойчивости растений [6, 7].
Одной из центральных концепций 

современной фитофизиологии являет-
ся представление о компромиссе меж-
ду первичным метаболизмом (ПММ) и 
ВММ. Согласно этой концепции, огра-
ниченный пул метаболических ресурсов 
перераспределяется между процессами 
роста и синтеза защитных соединений 
[8–10].

Ряд исследований показывает, что на-
копление вторичных метаболитов (ВМ) 
усиливается при неблагоприятных усло-
виях, тогда как при оптимальном росте их 
содержание снижается [6, 11]. 

Однако характер этой зависимости и 
ее связь с морфологическими признаками 
растений остаются недостаточно изучен-
ными [12–15] (рисунок 1).

тенсивного роста происходит перераспределение ресурсов в пользу биосинтеза струк-
турных компонентов, тогда как при отклонении от оптимальных условий усиливается 
синтез фенольных соединений.

В целом полученные результаты подчеркивают важную роль морфометрических 
параметров листа как интегральных индикаторов метаболического состояния расте-
ния и экспериментально подтверждают гипотезу о нелинейной, ресурсно-ограничен-
ной регуляции биосинтеза вторичных метаболитов. Показано, что морфометрические 
параметры листа могут рассматриваться как интегральные индикаторы метаболи-
ческого состояния растения. Эти данные вносят вклад в понимание адаптационных 
стратегий растений и могут служить основой для оптимизации накопления биологиче-
ски активных веществ в лекарственных и сельскохозяйственных системах.

Ключевые слова: вторичные метаболиты, фенольные соединения, флавоноиды, 
проантоцианидины, морфометрия листа, нелинейная регрессия, Arctostaphylos uva-
ursi (L.) Spreng.

Рисунок 1. – Зависимость ВММ и продукции биомассы
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Рисунок 2. – МП листьев толокнянки обыкновенной

 

 

 

Целью настоящей работы являлось 
установление характера зависимости меж-
ду морфометрическими параметрами (МП) 
листа и содержанием FS у Arctostaphylos 
uva-ursi (L.) Spreng., а также проверка ги-
потезы о нелинейной регуляции ВММ.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объекты исследования. Материалом 
служили листья толокнянки обыкновен-
ной, для которых проводили измерения 

МП и химический анализ [16].
Морфометрический анализ. Опреде-

ляли МП: длину листа, ширину, площадь, 
периметр, показатели формы (FormFactor, 
Rectangularity, Solidity и др.) (рисунок 2).

Определение содержания БАВ. Ана-
лизировали: FS, FLD, PAC [16].

Статистическая обработка. Исполь-
зовали методы: линейной регрессии, нели-
нейной полиномиальной регрессии. Рас-
считывали: коэффициент детерминации 
(R²) и разницу ΔR².

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

1. Общая характеристика выявлен-
ных зависимостей

Анализ связи МП листа с содержа-
нием ВМ FS, FLD, PAC показал, что во 
всех рассматриваемых случаях нелиней-
ные модели существенно превосходят 
линейные по коэффициенту детермина-
ции (R²). 

Для всех пар признаков лучшей мо-
делью аппроксимации оказалась полино-
миальная регрессия второго порядка, что 
свидетельствует о выраженном нелиней-
ном характере связи между морфофизио-

логическим состоянием листа и уровнем 
накопления ВМ. 

При этом величина прироста объяс-
няющей способности модели (ΔR²) в ряде 
случаев достигала 0,3–0,59, что указывает 
на принципиальную невозможность адек-
ватного описания наблюдаемых законо-
мерностей в рамках линейной зависимо-
сти (таблица 1). 

Таким образом, уже на уровне стати-
стического анализа получено подтверж-
дение того, что процессы ВММ связаны с 
морфогенезом листа не прямо пропорцио-
нально, а через сложные регуляторные ме-
ханизмы.
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Для иллюстрации выявленных зако-
номерностей были отобраны графики, от-
ражающие наиболее выраженные связи 
между МП листа и содержанием ВМ.

Для FLD наиболее информативной 
оказалась зависимость от FormFactor, для 
которой коэффициент детерминации нели-
нейной модели составил 0,659 при значе-
нии 0,067 для линейной модели.

Для PAC наиболее показательны-
ми были зависимости от Rectangularity и 
Width, тогда как для FS – от FormFactor и 
Length.

Эти графики были выбраны как наибо-
лее полно отражающие преимущества не-
линейной аппроксимации и подтверждаю-
щие гипотезу о сложной регуляции ВММ 
в связи с морфологическим состоянием 
листа.

2. Связь МП листа с содержанием 
FLD

Наиболее выраженные зависимости 
для FLD выявлены с МП, характеризую-
щими форму и размеры листа.

Наиболее сильная зависимость уста-
новлена между FLD и форм-фактором ли-
ста: R² линейной модели – 0,067, R² нели-
нейной модели – 0,659, ΔR² = 0,592.

Сходный характер, хотя и менее вы-
раженный, наблюдается для МП: длина 
листа (R²  =  0,54), выпуклый периметр 
(R² ≈ 0,41).

Полученные зависимости носят типич-
ный нелинейный характер: минимальные 
значения содержания FLD соответствуют 
промежуточным значениям МП, тогда как 
при отклонении от этих значений (в сто-
рону увеличения или уменьшения параме-
тра) наблюдается рост концентрации FLD.

FLD являются важным компонентом 
антиоксидантной системы растения и уча-
ствуют в защите от стрессов. Полученные 
результаты свидетельствуют о том, что 
при интенсивном росте листа (оптималь-
ные МП) происходит перераспределение 
метаболических ресурсов в пользу ПММ, 
что сопровождается снижением содержа-
ния FLD.

При субоптимальных условиях, приво-
дящих к уменьшению или избыточному из-
менению размеров и формы листа, наблю-
дается активация ВММ и накопление FLD.

Таким образом, содержание FLD в зна-
чительной степени отражает физиологи-
ческое состояние растения и баланс между 
ростом и стрессовыми реакциями.

Наиболее выраженная зависимость от-
мечена для FLD от FormFactor (рисунок 3). 

3. Связь МП листа с содержанием 
PAC

Для PAC также характерна выражен-
ная нелинейность зависимостей (рису- 
нок 4), хотя абсолютные значения R² ниже, 
чем для FLD. Наиболее значимые связи об-

Таблица 1. – Ключевые связи между МП листа и содержанием БАВ
Мета-
болит

Параметр 
листа

R² 
линейной 

модели

R² 
нелинейной 

модели
ΔR² Интерпретация

FLD FormFactor 0,067 0,659 0,592 Наиболее сильная нелинейная связь 
для FLD

FLD Length 0,216 0,540 0,323 Размер листа связан с FLD нелинейно

FLD ConvexPerimete 0,193 0,415 0,222 Подтверждает чувствительность FLD 
к общей геометрии листа

PAC Width 0,297 0,386 0,090 Одна из лучших связей для PAC

PAC Rectangularity 0,027 0,356 0,330
Хорошо демонстрирует слабость 
линейной и преимущество 
нелинейной модели

PAC Length 0,0002 0,313 0,313
Показательная пара: линейная 
связь практически отсутствует, но 
нелинейная выражена

FS FormFactor 0,676 0,707 0,031
Самая сильная связь в общей матрице; 
отражает общую интегральную 
реакцию фенольного комплекса

FS Length 0,431 0,502 0,071 Иллюстрирует связь фенолов с 
размерами листа

FS ConvexPerimeter 0,304 0,401 0,097 Показывает связь FS с контурными 
признаками листа
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Рисунок 3. – Зависимость содержания FLD от FormFactor

наружены для ширины листа (R² = 0,386), 
прямоугольности (R² = 0,356), длины ли-
ста (R² = 0,313). При этом линейные моде-
ли практически не выявляют зависимости 
(R² близки к нулю), тогда как учет квадра-
тичного члена резко повышает качество 
аппроксимации. 

PAC являются компонентами FS, вы-
полняющими, в том числе, структурно-
защитные функции. Их накопление свя-
зано с реакциями на стресс, усилением 
защитных механизмов, ограничением 
роста.

Нелинейный характер зависимости 
PAC от МП указывает на то, что их син-
тез активируется преимущественно в ус-
ловиях, отклоняющихся от оптимальных 
для роста. Это проявляется в увеличении 
содержания PAC как при уменьшении раз-

меров листа (дефицит ресурсов), так и при 
его избыточном развитии (возможная дис-
регуляция процессов роста).

Таким образом, PAC можно рассма-
тривать как маркер состояния, характе-
ризующегося нарушением оптимального 
баланса между ростом и метаболической 
регуляцией.

4. Закономерности накопления FS
FS демонстрирует наиболее сильные 

связи с МП листа (рисунок 5).
Наиболее выраженная зависимость 

выявлена для форм-фактора: R² линейной 
модели  – 0,676, R² нелинейной модели – 
0,707.

Сильные зависимости также наблюда-
ются для длины листа (R² = 0,502), выпу-
клого периметра (R² = 0,401). 

 

 

 

Рисунок 4. – Зависимость PAC от Rectangularity
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Рисунок 5. – Зависимость FS от FormFactor

 

 

 

В отличие от FLD и PAC, для FS уже на 
уровне линейной модели фиксируется зна-
чимая связь, что указывает на наличие ба-
зовой зависимости между общим феноль-
ным метаболизмом и развитием листа.

FS представляют собой интегральную 
характеристику ВММ, включающую раз-
личные группы БАВ. Их уровень частично 
связан с размером и развитием листа (ли-
нейная компонента), но в большей степени 
определяется регуляторными механизма-
ми (нелинейная компонента).

Это объясняет тот факт, что нелиней-
ная модель лишь умеренно улучшает R², в 
отличие от FLD, где нелинейность являет-
ся доминирующей.

Полученные результаты свидетель-
ствуют о нелинейной природе взаимосвязи 
между МП и уровнем ВМ.

Выявленные зависимости соответству-
ют современному представлению о том, 

что ПММ и ВММ тесно взаимосвязаны и 
конкурируют за предшественники [17, 18].

FS синтезируются из аминокислот фе-
нилаланина, поступающего из ПММ, и их 
накопление зависит от активности фенил-
пропаноидного пути [19, 20].

При оптимальных условиях роста ре-
сурсы направляются в биосинтез белков и 
формирование биомассы, что приводит к 
снижению содержания ВМ. При стрессе 
или нарушении роста происходит обрат-
ное перераспределение [5, 6].

Выявленные нелинейные зависимости 
отражают минимум БАВ при интенсивном 
росте, максимум при стрессе или отклоне-
нии от оптимума. Это согласуется с дан-
ными о том, что синтез FS активируется 
при неблагоприятных условиях [21, 22].

Кроме того, установлено, что МП яв-
ляются индикаторами метаболического со-
стояния растения, что согласуется с данны-

Таблица 2. – Сравнение линейной и нелинейной моделей для ключевых пар

Пара
R² 

линейной 
модели

R² 
нелинейной 

модели
Лучшая 
модель Интерпретация

FormFactor – FLD 0,067 0,659 нелинейная Пример улучшения модели
ΔR² = 0,592

Rectangularity – 
PAC 0,027 0,356 нелинейная Пример искажения биологической 

картины линейной интерпретацией

Length – PAC 0,0002 0,313 нелинейная Пример «скрытой» нелинейной 
зависимости

FormFactor – FS 0,676 0,707 нелинейная Пример превосходства нелинейной 
модели

Length_mm – FS 0,431 0,502 нелинейная Отражение связи накопления FS с 
биомассой/размером листа

ConvexPerimeter –  
FLD 0,193 0,415 нелинейная Подчеркивает участие геометрии 

листа в регуляции FLD
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ми о структурной локализации ВМ [2, 23].
Полученные в работе результаты де-

монстрируют выраженный нелинейный 
характер связи между МП листа и содер-
жанием ВМ FS, FLD, PAC, что требует 
интерпретации в контексте современных 
представлений о регуляции метаболизма 
растений.

Полученные результаты свидетельству-
ют о существовании нелинейных взаимос-
вязей между морфологической организаци-
ей организмов и особенностями их вторич-
ного метаболизма, что позволяет сформу-
лировать ряд общих закономерностей.

1. Нелинейность как отражение ме-
таболической интеграции

Выявленное повсеместное преиму-
щество нелинейной модели над линейной 
согласуется с современным пониманием 
того, что граница между ПММ и ВММ 
носит условный характер и представляет 
собой динамически интегрированную си-
стему [2]. 

Согласно современным представлени-
ям [24]:

– ПММ обеспечивает растение энерги-
ей и базовыми метаболитами (сахара, ами-
нокислоты),

– ВММ использует эти соединения как 
предшественники для синтеза специализи-
рованных веществ, включая FS.

Таким образом, любое изменение ин-
тенсивности роста напрямую влияет на 
доступность субстратов для синтеза FS, 
FLD, PAC. Эта зависимость не является 
пропорциональной, а имеет экстремумы, 
что отражает перераспределение потоков 
углерода и азота между двумя метаболиче-
скими блоками.

2. Подтверждение концепции trade-
off между ростом и ВММ

Полученные данные хорошо согласу-
ются с концепцией trade-off (компромис-
са) между ростом и синтезом ВМ.

Известно, что первичные метаболиты 
используются для роста и формирования 
биомассы, ВМ синтезируются в условиях 
стресса или ограничения ресурсов [25]. 

Многочисленные исследования пока-
зывают, что абиотические факторы (тем-
пература, свет, питание) изменяют одно-
временно рост и уровень ВМ, при стрессе 
происходит перераспределение метаболи-
тов в их пользу. 

В частности, FS синтезируются через 

фенилпропаноидный путь из аминокисло-
ты фенилаланина, участвуют в реакциях 
защиты и адаптации [20]. 

Это напрямую поддерживает вывод 
ВМ: конкуренция за аминокислотные 
предшественники лежит в основе наблю-
даемых зависимостей.

3. Обоснование нелинейной зависи-
мости

Нелинейный характер обнаруженных 
зависимостей может быть объяснен на осно-
ве физиологической модели, согласно кото-
рой синтез ВМ имеет две зоны повышения:

1. При дефиците ресурсов рост огра-
ничен, избыток углеродных скелетов на-
правляется во вторичный метаболизм, уси-
ливается синтез FS.

2. При стрессовых избытках факторов 
нарушения метаболического баланса ак-
тивируются защитные механизмы, резко 
возрастает накопление антиоксидантных 
соединений.

Такая двусторонняя реакция хорошо 
согласуется с литературными данными о 
том, что FS активируются как при биоти-
ческом, так и при абиотическом стрессе, 
их накопление является частью универ-
сального адаптационного ответа растений 
[27]. 

В противоположность этому, при опти-
мальных условиях: ресурсы направляются 
на рост, синтез ВМ минимален.

Таким образом, выявленная зависи-
мость отражает классическую закономер-
ность «рост – защита».

4. Особенности отдельных групп ВМ
4.1. FLD
Результаты показывают высокую чув-

ствительность FLD к изменениям МП листа.
Согласно литературе, FLD играют 

ключевую роль в антиоксидантной защи-
те, их синтез усиливается под действи-
ем стрессов (UV, засуха, солевой стресс) 
[28].

Кроме того, FLD участвуют в сигналь-
ных процессах и регуляции роста, инте-
грируют метаболические и гормональные 
ответы растения [29]. 

Это объясняет высокий уровень нели-
нейности: FLD не просто продукты мета-
болизма, они являются регуляторами адап-
тации, реагирующими на отклонения от 
оптимального состояния.

4.2. PAC
Для PAC характерны более слабые, но 

устойчивые нелинейные зависимости.
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Это согласуется с тем, что PAC явля-
ются структурными компонентами FS, их 
синтез связан с защитой и стабилизацией 
клеточных структур [27]. 

Их накопление усиливается при стрес-
се, при нарушении роста, при изменении 
морфогенеза.

Следовательно, PAC отражают деста-
билизацию физиологического состояния 
растения.

4.3. FS
Для FS обнаружена комбинация выра-

женной линейной компоненты и дополни-
тельной нелинейной регуляции.

Это соответствует литературным дан-
ным: FS являются наиболее широко рас-
пространенной группой ВМ, их уровень 
зависит как от развития растения, так и от 
внешних факторов [27]. 

Таким образом, FS выступают как ин-
тегральный показатель ВММ, отражаю-
щий как рост, так и стрессовые процессы.

5. Системная интерпретация: мета-
болический баланс

Полученные результаты демонстриру-
ют единый закономерный паттерн:

1. Минимум содержания БАВ наблю-
дается при МП листа, соответствующих 
активному росту и максимальному нако-
плению биомассы.

2. Повышение содержания БАВ проис-
ходит при отклонении МП в обе стороны –  
как при уменьшении, так и при увеличе-
нии значений параметров.

Данный характер зависимости соот-
ветствует нелинейному типу, что отражает 
фундаментальный биологический меха-
низм: конкуренцию между ПММ (рост) и 
ВММ (синтез БАВ) за ограниченный пул 
первичных предшественников.

При оптимальных условиях: амино-
кислоты преимущественно используются 
для синтеза белков и формирования био-
массы, синтез ВМ подавляется.

При стрессе или нарушении опти-
мального развития: снижается интенсив-
ность роста, высвобождаются ресурсы для 
ВММ, усиливается синтез FS.

6. Роль МП листа как индикаторов 
метаболизма

Важным результатом является уста-
новление связи МП листа с уровнем БАВ.

Известно, что ВМ часто накапливают-
ся органоспецифически, их синтез связан 
с функциональной специализацией тканей 
[2]. 

Следовательно, МП листа (длина, фор-
ма, периметр) могут отражать физиологи-
ческое состояние растения. В этом случае 
МП листа выступает как морфологический 
маркер распределения метаболических по-
токов.

7. Теоретическое значение получен-
ных результатов

Данные исследования позволяют уточ-
нить существующие представления о регу-
ляции ВММ:

1. Подтверждают тесную связь ПММ 
и ВММ.

2. Демонстрируют нелинейную приро-
ду этой связи.

3. Поддерживают концепцию конку-
рентного использования предшественни-
ков.

4. Указывают на возможность исполь-
зования МП как индикаторов метаболиче-
ского состояния.

8. Итоговая интерпретационная мо-
дель

На основании результатов и литера-
турных данных можно предложить следу-
ющую схему (рисунок 6).

Таким образом, полученные результа-
ты согласуются с современными представ-
лениями о том, что синтез ВМ определя-
ется сложным взаимодействием метаболи-
ческих, физиологических и экологических 
факторов.

Нелинейный характер выявленных за-
висимостей отражает фундаментальный 
механизм адаптации растений, основан-
ный на перераспределении ресурсов меж-
ду ростом и защитой.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Настоящее исследование демонстри-
рует, что связь между МП листа и накопле-
нием ВМ носит выраженно нелинейный 
характер. Для всех анализируемых пока-
зателей нелинейные регрессионные моде-
ли обладают более высокой объясняющей 
способностью по сравнению с линейны-
ми, что свидетельствует о невозможности 
адекватного описания сложной регуляции 
метаболизма растений с помощью про-
стых пропорциональных зависимостей.

Выявленные нелинейные зависимости 
отражают универсальный механизм, при 
котором синтез FS, FLD, PAC минимален 
при оптимальных условиях роста и уве-
личивается при отклонении от этого оп-
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Рисунок 6. – Итоговая интерпретационная модель

 

 

 

тимума. Это подтверждает концепцию ме-
таболического компромисса между ПММ 
и ВММ, при котором обе системы конку-
рируют за общий пул биосинтетических 
предшественников.

Показано, что МП листа могут слу-
жить надежными интегральными индика-
торами метаболических процессов, обе-
спечивая связь между структурой растения 
и его биохимическим состоянием. Данный 
результат открывает возможности для раз-
работки неразрушающих методов оценки 
физиологического состояния растений и 
прогнозирования содержания ВМ на осно-
ве легко измеряемых МП.

В более широком аспекте получен-
ные данные подтверждают, что регуляция 
ВММ определяется сложными нелиней-
ными взаимодействиями, включающими 
динамику роста, влияние факторов среды 
и метаболические ограничения. Эти выво-
ды имеют важное значение для понимания 
адаптивных стратегий растений и для раз-
работки подходов, направленных на повы-
шение содержания БАВ.

В дальнейшем перспективным направ-
лением исследований является интеграция 
метаболомных, транскриптомных и эколо-
гических данных с целью выявления регу-
ляторных сетей, лежащих в основе выяв-
ленных нелинейных зависимостей, а так-
же проверка предложенных механизмов на 
более широком спектре видов растений и 
условий выращивания.

SUMMARY

G. N. Buzuk, V. A. Yorshyk
NONLINEAR DEPENDENCE 
OF PHENOLIC COMPOUND 

ACCUMULATION ON MORPHOMETRIC 
PARAMETERS OF ARCTOSTAPHYLOS 

UVA-URSI (L.) SPRENG LEAF
The study of patterns in the accumulation 

of secondary metabolites is a relevant task 
in modern plant physiology and pharmacog-
nosy. Understanding the relationship between 
plant growth and secondary metabolism is 
one of the key challenges in plant physiology 
and biochemical ecology. This study investi-
gates the relationship between leaf morpho-
metric parameters and biologically active 
compounds accumulation, including total 
phenolic compounds, flavonoids, and proan-
thocyanidins. Linear and nonlinear regression 
methods were used for analysis.

The aim of the work was to study the re-
lationship between leaf morphometric param-
eters with the content of biologically active 
substances – total phenolic compounds, fla-
vonoids, and proanthocyanidins.

Statistical analysis showed that in all the 
cases considered, nonlinear models signifi-
cantly exceed the linear ones in terms of the 
determination coefficient. For a number of 
dependencies, R² values increased more than 
5–10 times when moving from a linear to a 
polynomial model.

The results obtained are interpreted as 
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manifestation of competition between pri-
mary and secondary metabolism for a com-
mon pool of precursors. In the period of in-
tensive growth resources are redistributed in 
favor of the structural components biosynthe-
sis, whereas phenolic compounds synthesis 
increases in case of deviation from optimal 
conditions,.

Overall, the results obtained emphasize 
an important role of leaf morphometric pa-
rameters as integral indicators of the plant 
metabolic state and experimentally confirm 
the hypothesis of nonlinear, resource-limited 
regulation of secondary metabolite biosyn-
thesis. It is shown that leaf morphometric 
parameters can be considered integral in-
dicators of the plant metabolic state. These 
findings contribute to understanding plant 
adaptive strategies and may serve as a basis 
for optimizing biologically active substances 
accumulation in medicinal and agricultural 
systems.

Keywords: secondary metabolites, phe-
nolic compounds, flavonoids, proanthocyani-
dins, leaf morphometry, nonlinear regression, 
Arctostaphylos uva-ursi (L.) Spreng.
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