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РОЛЬ НЕКОТОРЫХ ФЛАВОНОИДОВ И ОЛЕУРОПЕИНА
В ФОРМИРОВАНИИ МОРОЗОСТОЙКОСТИ Olea europaea L.
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Определяли степень участия олеуропеина, рутина и цинарозида в процессах формирования зимо-
стойкости и морозоустойчивости у 4 сортов маслины европейской Olea europaea L. и подвида O. eu-
ropaea subsp. сuspidata (Wall. and G. Don) Cif. в природных и лабораторных условиях. Для оценки
уровня стресса в листьях определяли содержание пролина, максимум которого был отмечен у сла-
бостойкого подвида O. europaea subsp. сuspidata. Для выявления особенности накопления феноль-
ных веществ в природных условиях сопоставляли изменение их содержания в листьях и среднеде-
кадных значений эквивалентно-эффективных температур. В лабораторных условиях изучали со-
держание фенольных соединений при различных режимах охлаждения: 0°С, 6 ч → –8°С, 8 ч
(вариант 1); 0°С, 6 ч → –2°С, 6 ч → –8°С, 8 ч (вариант 2); –8°С, 8 ч (вариант 3); –8°С, 12 ч (вариант 4).
Установлено, что 6 ч выдерживание побегов при 0°С положительно влияло на зимостойкость O. eu-
ropaea, тогда как 6 ч экспозиция при –2°С приводила к развитию стресса. В первом варианте опыта
у устойчивого сорта Никитская содержание олеуропеина возрастало. У сортов со средней степенью
устойчивости (Раццо и Асколано) наблюдалась активация биосинтеза флавоноидов и олеуропеина.
У слабостойкого сорта Кореджиоло фенольные вещества активно расходовались, а следовые коли-
чества олеуропеина и отсутствие изменений в содержании рутина и цинарозида у подвида O. euro-
paea subsp. cuspidatа, вероятно, были связаны с его менее тесными родственными связями с O. euro-
paea. Выявлено, что у генотипов с низкой морозоустойчивостью активация синтеза фенольных со-
единений происходила лишь при действии стрессового фактора (–2°С), что не позволило им
своевременно адаптироваться, тогда как у относительно устойчивых сортов эти процессы начина-
лись на более ранних этапах холодовой адаптации. Для сортов Кореджиоло, Раццо и Асколяно дли-
тельное воздействие отрицательных температур явилось критическим фактором, тогда как для
O. europaea subsp. cuspidatа – летальным (вариант 4). Различия в синтезе фенольных соединений,
выявленные в этих условиях, были связаны не только со степенью морозоустойчивости, но и с сор-
тоспецифичностью генотипов O. europaea. Полученные данные позволили предположить, что оле-
уропеин, рутин и цинарозид являются элементами механизмов защиты растений маслин от нега-
тивного влияния отрицательных температур. Видимо, изученные соединения играют роль крио-
протекторов и антиоксидантов, участвуют в формировании зимостойкости. Большое значение
имели условия активации биосинтеза фенольных соединений. У высокоустойчивого сорта Никит-
ская их накопление происходило под влиянием температур близких к 0°С, а у неустойчивых сорта
Кореджиоло и подвида O. europaea subsp. сuspidata – непосредственно во время действия начальных
повреждающих температур.
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ВВЕДЕНИЕ

Проблема исследования реакции растений на
действие отрицательных температур различной
интенсивности, а также процесса низкотемпера-
турного закаливания особо актуальна в связи с

наблюдаемыми климатическими изменениями
[1]. В южных регионах, таких как Южный берег
Крыма (ЮБК), проблема зимостойкости древес-
ных растений имеет свою специфику, поскольку
здесь широко распространены лиственные веч-
нозеленые растения, среди которых много видов,
не имеющих физиологического покоя. Для их ро-
ста и развития большую опасность представляют
оттепели, участившиеся в зимний период и влия-

Сокращения: ПФО – полифенолоксидаза, ЭЭТ – эквива-
лентно-эффективные температуры, ЮБК – Южный берег
Крыма.
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ющие на зимостойкость. Способность раститель-
ного организма переносить условия зимы и ранней
весны без значительных повреждения зависит не
только от генотипа, но и физиолого-биохимиче-
ских процессов в клетках, тканях и органах в пе-
риод закаливания [2, 3]. Успешность метаболиче-
ских изменений зависит как от физиологического
состояния самого растения, так и от интенсивно-
сти и длительности стрессового воздействия, и в
этом большая роль принадлежит низкомолеку-
лярным биологически активным веществам. Из-
вестно, что интенсификация процессов ПОЛ от-
носится к неспецифическим проявлениям стресса,
в том числе и низкотемпературного [4, 5]. Поэто-
му исследования роли биологически активных
веществ в формировании и реализации морозо-
устойчивости и зимостойкости растений приоб-
ретает не только практическое, но и теоретиче-
ское значение.

В связи с высокой хозяйственной ценностью
маслины (Olea europaea L.) широко культивиру-
ются в странах с субтропическим климатом, где в
последнее время используются не только их плоды,
но и листья, как источник биологически актив-
ных веществ с широким спектром фармакологи-
ческого действия. Одна из проблем расширения
культурного ареала маслин заключается в недо-
статочной изученности ее морозоустойчивости.
Анализ научной литературы показал, что в боль-
шом количестве работ представлены результаты
исследований фенольных соединений маслины в
связи с их терапевтической ценностью, а сведе-
ния, касающиеся роли этих веществ в самом рас-
тении и их участии в процессах адаптации, не-
многочисленны [6–8].

Олеуропеин – вещество фенольной природы,
которое встречается только у представителей сем.
Oleaceae и является основным биологически ак-
тивным соединением листьев, плодов, корней и
побегов O. europaea [9]. В высоких концентрациях
он содержится в созревающих плодах маслины,
придавая им горький вкус. Олеуропеин представ-
ляет собой гликозилированный секоиридоид –
производное эленоловой кислоты, связанной
сложноэфирной связью с гидрокситирозолом и
гликозидной связью с глюкозой [10]. Биосинтез
олеуропеина в растении происходит по сложному
пути синтеза как фенолов, так и терпеновых со-
единений. Идентифицировано более 200 генов,
кодирующих синтез олеуропеина, однако процесс
его образования из гидрокситирозола и секоэлаги-
на до сих пор неясен [11–13]. Установлено, что при
холодовом стрессе у растений маслины повыша-
лась активность двух ферментов: фенилаланин-
аммиаклиазы и полифенолоксидазы (ПФО) [14].
Было высказано предположение, что повышение
активности ПФО способствует антиоксидантной
защите тканей растений. Недавние исследования
связали повышенную активность ПФО со стресс-

реакцией, вызванной абиотическим стрессом,
например, переохлаждением [15, 16]. Ген ПФО
участвует в выработке высокоактивного антиок-
сиданта гидрокситирозола, его экспрессия повы-
шается при развитии стрессового состояния [17].
Показано, что биосинтез олеуропеина активизи-
руется у холодоустойчивых растений O. europaea и
снижает их чувствительность к низким положи-
тельным температурам [18]. Данный факт позво-
ляет предположить, что олеуропеин играет опре-
деленную роль в устойчивости.

Известно, что в листьях маслины, помимо оле-
уропеина, также содержатся флавоноиды: глико-
зиды кверцетина, лютеолина, апигенина и др.
Имеются данные об увеличении содержания ру-
тина (кверцетин-3-О-рутинозида) и цинарозида
(лютеолин-7-О-глюкозида) в растительных тка-
нях в ответ на действие стресс-факторов различ-
ной природы [19, 20]. Так, в исследованиях не-
мецких ученых показано, что умеренный холод
увеличивает накопление гликозидов лютеолина,
в том числе и цинарозида, в перце чили и болгар-
ском перце [21]. Водный стресс стимулировал
синтез лютеолина, кверцетина и рутина у хризан-
темы сорта Taraneh, а также лютеолина и апиге-
нина ‒ у сорта Azita [22]. Однако данные о роли
флавоноидов в формировании устойчивости рас-
тений к отрицательным температурам в научной
литературе отражены не в полной мере.

Ранее нами были проведены многолетние ис-
следования по изучению роли суммарного содер-
жания фенольных соединений в формировании
устойчивости генотипов O. europaea к отрица-
тельным температурам. Было установлено, что
накопление суммы фенольных соединений зави-
село от конкретных погодных условий и влаго-
обеспеченности [23]. Холодные периоды 2017–
2018 гг. и 2018–2019 гг. отличались более высоки-
ми температурными показателями и количеством
осадков, что явилось причиной пролонгирования
ростовых процессов, позднего наступления вы-
нужденного покоя. В частности, завершение вер-
хушечного роста у побегов O. europaea осенью
2018 г. было отмечено во второй декаде ноября.
В этих погодных условиях наблюдалось более ин-
тенсивное накопление фенольных веществ у всех
изучаемых представителей O. europaea, по сравне-
нию с относительно холодной зимой 2016–2017 гг.
[23]. Выявленная связь погодных условий с изме-
нением содержания суммы фенольных веществ
позволила сделать вывод об их участии в адаптив-
ных процессах, однако однозначной зависимости
между их содержанием и степенью морозоустой-
чивости установить не удалось. В связи с этим
следующий этап наших исследований был посвя-
щен изучению роли индивидуальных фенольных
соединений в реализации защитных механизмов
у генотипов O. europaea, как в полевых условиях,
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так и в контролируемых (при различных режимах
температурного воздействия).

Цель работы ‒ определить степень участия не-
которых фенольных соединений в процессах
формирования зимостойкости и морозоустойчи-
вости у 4 сортов Olea europaea и подвида O. euro-
paea subsp. сuspidata в природных и лабораторных
условиях.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
В качестве объектов исследований были вы-

браны растения маслины европейской (Olea euro-
paea L.) местного сорта Никитская (выделен Ни-
китским ботаническим садом), интродуцирован-
ные сорта Раццо, Кореджиоло, Асколяно, а также
подвид O. europaea subsp. сuspidata (Wall. and
G. Don) Cif. Степень их морозоустойчивости,
значения критических и начальных повреждаю-
щих температур была установлена ранее [24]: вы-
сокоустойчивый сорт Никитская (начальные по-
вреждающие температуры –8…–10°С, критиче-
ские –16…–18°С); среднеустойчивые сорта Раццо
и Асколяно (начальные повреждающие темпера-
туры –6…–8°С, критические –12…–14°С); слабо-
устойчивый сорт Кореджиоло (начальные повре-
ждающие температуры –6…–8°С, критические –
12…–14°С). Самая низкая морозоустойчивость
выявлена у подвида O. europaea subsp. сuspidata (на-
чальные повреждающие температуры –4…–6°С,
критические –10…–12°С) [23].

Опыты по искусственному промораживанию
однолетних побегов проводили в климатической
камере Votsсh VT 4004 (Vötsch Industrietechnik
GmbH, Германия) в течение холодного периода
на ЮБК. Градиент изменения температуры в ка-
мере составил 2°С в ч [25]. В соответствии с кли-
матическими особенностями региона ЮБК, где
выраженный устойчивый переход среднесуточ-
ных температур воздуха через 0°С отсутствует,
среднемноголетняя (за период 1991–2020 гг.) дата
устойчивого перехода температуры воздуха через
10°С в сторону понижения приходится на 9 ноября,
а вероятность морозов обычно наблюдается во
второй половине января-февраля, были выбраны
схемы проведения экспериментов. Опыты по
изучению режимов охлаждения на адаптацию к
низким температурам генотипов O. europaea про-
водили с учетом сложившихся погодных условий
(рис. 1) ‒ вторая декада ноября, режимы охлажде-
ния: – 0°С, 6 ч → –8°С, 8 ч (вариант 1); вторая дека-
да декабря, режимы охлаждения: – 0°С, 6 ч → –2°С,
6 ч → –8°С, 8 ч (вариант 2). Для оценки влияния
продолжительности действия отрицательных
температур на генотипы O. europaea был выбран
период максимальных вероятностей наступления
морозов ≥–7°С, опасных для субтропических
культур – вторая декада января и первая декада
февраля. В опытах использовали два режима низ-

котемпературного воздействия: –8°С в течение 8 ч
(вариант 3) и –8°С в течение 12 ч (вариант 4).

Для оценки влияния погодных условий на
синтез фенольных соединений и пролина в листьях
генотипов O. europaea принимали во внимания
средние за 10 суток до даты отбора проб значения
эквивалентно-эффективных температур (ЭЭТ),
что позволило учесть не только влияние темпера-
турного фактора, но и сопутствующих – влажно-
сти воздуха и скорости ветра. Необходимость ана-
лиза ЭЭТ связана с особенностями зимнего сезо-
на на ЮБК, где штормовые ветры со скоростью
25 м/с и более, характерны для этого периода, и
случаются каждые 8-9 лет из 10 [26]. Расчет ЭЭТ
осуществляли по формуле А. Миссенарда [27, с. 83].

где Та – температура сухого термометра, °С; RH –
относительная влажность воздуха, v – скорость
ветра, м/с.

О стрессовом состоянии растений судили по
изменению содержания пролина в течение холод-
ного периода 2018–2019 гг. в природных условиях.
Концентрацию пролина определяли по модифи-
цированной методике Чинарда с использованием
нингидринового реактива [28], измерения прово-
дили на спектрофотометре Evolution 220 UV/VIS
(Thermo Scientific, США).

Содержание фенольных соединений опреде-
ляли во всех вариантах опытов. Контролем слу-
жили побеги, отобранные на коллекционных
участках Никитского ботанического сада. Кон-
центрации олеуропеина, рутина и цинарозида
определяли методом высокоэффективной жид-
костной хроматографии [29] на хроматографе Di-
onex UltiMate 3000 (Thermo Scientific, США) с диод-
номатричным детектором DAD-3000. Для проведе-
ния анализа была использована аналитическая
хроматографическая колонка ZORBAX Eclipse
Plus C18 (4.6 мм × 250 мм × 5 мкм). Применяли
градиентный режим элюирования, компонент В
подвижной фазы ‒ ацетонитрил, компонент С ‒
0.1% раствор муравьиной кислоты в деионизиро-
ванной воде: 0–5 мин – 5% В, 5–35 мин – подъем
от 5 до 30% В, 35–40 мин – подъем от 30 до 90% В,
40–41 мин – подъем до 100% В, 41–46 мин –
100% В, 46–51 мин – снижение от 100% В до
5% В, 51–55 мин – 5% В. Скорость потока состав-
ляла 0.7 мл/мин, температура термостата коло-
нок 400°С, объем пробы 7 мкл. Идентификацию
пиков производили на основании совпадения
времени удерживания аналита и стандартного об-
разца, а также совпадения УФ-спектров. Расчет
количественного содержания индивидуальных

( )
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компонентов производили по калибровочным
графикам зависимости площади пика от концен-
трации вещества, построенным по растворам ин-
дивидуальных веществ. В качестве стандартов ис-
пользовали цинарозид, олеуропеин и рутин (Sigma-
Aldrich, США). Для обеспечения однородности ре-
зультатов содержание компонентов рассчитывали
в пересчете на сухой вес.

Визуальную оценку интенсивности морозных
повреждений (в виде некрозов и изменения
окраски листовой поверхности) осуществляли по
мере их появления – на 5–7 сутки, а определение
фенольных веществ проводили спустя 24 ч после
действия стрессового фактора. Эксперименты
проводили в 3-кратной биологической и в 3-крат-
ной аналитической повторностях. Для статистиче-
ской обработки и факторного анализа (ANOVA)
использовали программы MS Excel 2007 и Statis-
tica 6.0. В таблице и на графиках представлены
средние значения и их стандартные ошибки.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Проведены исследования по определению со-

держания фенольных веществ в листьях O. europaea
в природных условиях и в лабораторном экспери-
менте при различных температурных режимах.

Большие сложности в изучении адаптивных
процессов у многолетних древесных интродуцен-
тов связаны с тем, что произрастая за пределами

природного ареала, они испытывают хрониче-
ский стресс. Этот факт обуславливает необходи-
мость учитывать влияние погоды в периоды отбора
проб. Установлено, что во второй декаде ноября
за 10 дней до отбора проб среднее значение ЭЭТ
составило минус 0.89°С. Реальная температура
воздуха не опускалась ниже 0°С, а среднедекад-
ная была 7.6°С. Такие условия соответствовали
прохождению первой фазы низкотемпературного
закаливания. С целью определения глубины
стрессового состояния проводили анализ содер-
жания пролина у изучаемых генотипов в течение
холодного периода 2018-2019 гг. (табл. 1). По дан-
ному показателю генотипы распределились сле-
дующим образом: максимум был отмечен у O. eu-
ropaea subsp. сuspidata, а минимум – у сортов Ко-
реджиоло и Раццо. Высокий уровень пролина в
листьях O. europaea subsp. сuspidata сохранялся в
течение всего холодного периода, что свидетель-
ствует о хроническом стрессовом состоянии. От-
дельное внимание уделялось сравнению содержа-
ния фенольных веществ в листьях маслины в
природных условиях. Если олеуропеин в листьях
O. europaea subsp. сuspidata был обнаружен в сле-
довых количествах, то у сортов Асколяно и Раццо
выявлен максимум его содержания (рис. 2). Вы-
сокое содержание рутина и цинарозида было от-
мечено у O. europaea subsp. сuspidata на фоне сле-
довых количеств олеуропеина. Отличительной
особенностью сортов маслины европейской ока-

Рис. 1. Ход суточных температур воздуха в ноябре-феврале 2018-2019 гг. на Южном берегу Крыма, согласно данным
агрометеостанции “Никитский ботанический сад”. 1 – максимальная температура воздуха, 2 – среднесуточная тем-
пература воздуха, 3 – минимальная температура воздуха.
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зался низкий уровень накопления рутина, ис-
ключение составил сорт Никитская.

В этот же период был проведен модельный
эксперимент (вариант 1), имитирующий условия
холодовой адаптации O. europaea. Обнаружено,
что морозные повреждения листьев у сорта Ни-
китская отсутствовали, при этом содержание оле-
уропеина возрастало в 2 раза (рис. 2), в то время
как содержание рутина и цинарозида оставалось
неизменным. У сорта Асколяно и Раццо было по-
вреждено не более 5% поверхности листьев, при
этом содержание фенольных веществ изменялось
разнонаправленно. У сорта Асколяно уровень ру-

тина вырос на 46%, а содержание цинарозида и
олеуропеина оставалось прежним (рис. 2). На-
против, у сорта Раццо неизменным было содер-
жание рутина, тогда как содержание цинарозида
и олеуропеина увеличилось на 20 и 31%, соответ-
ственно. Более серьезные повреждения от воз-
действия отрицательных температур были отме-
чены у листьев маслины сорта Кореджиоло (до
15%) и сопровождались снижением содержания
всех фенольных веществ, особенно цинарозида
(на 72%). У неустойчивого к действию отрица-
тельных температур подвида O. europaea subsp.
cuspidatа на фоне 30% поврежденных листьев со-

Рис. 2. Изменение содержания фенольных соединений в листьях генотипов O. europaea при действии низких темпера-
тур (вариант 1). 1 – рутин, 2 – цинарозид, 3 – олеуропеин. Контроль – побеги, отобранные на коллекционных участ-
ках Никитского ботанического сада. Опыт ‒побеги, которые охлаждали в климатической камере до 0°С (скоростью
охлаждения 2°С/ч) и выдерживали в течение 6 ч. Далее температуру в камере снижали с той же скоростью до –8°С,
побеги выдерживали в течение 8 ч. После чего температуру повышали до 10°С, побеги извлекали и через 24 ч опреде-
ляли содержание рутина, цинарозида и олеуропеина в листьях.
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Таблица 1. Динамика содержания пролина (мкг/г сухой массы) в листьях генотипов O. europaea в течение холод-
ного периода на Южном берегу Крыма

Примечание. Определение содержания пролина в листьях осуществляли в день опытов по имитации действия отрицательных
температур в контролируемых условиях. Пробы отбирали в коллекционных насаждениях O. еuropaea Никитского ботани-
ческого сада. Приведены средние арифметические значения и их стандартные ошибки. Достоверные различия на уровне
P < 0.05 для каждого генотипа отмечены разными буквами.

Срок отбора проб Сорт
Асколяно

Сорт 
Кореджиоло

Сорт
Никитская

Сорт
Раццо

O. europaea subsp. 
cuspidatа

II декада ноября 47.8 ± 1.9б 34.2 ± 1.5в 51.3 ± 2.4б 32.1 ± 1.6в 64.2 ± 3.2а

II декада декабря 52.3 ± 2.6а,б 43.1 ± 2.1а 72.7 ± 3.6а 55.0 ± 2.6а 65.0 ± 3.1а

II декада января 47.8 ± 2.3б 38.5 ± 1.5б 53.3 ± 2.3б 51.6 ± 2.1а 64.7 ± 3.3а

I декада февраля 55.6 ± 2.5а 42.8 ± 2.1а 29.9 ± 1.5в 41.1 ± 2.0б 59.9 ± 2.9а
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держание фенольных веществ не менялось. Та-
ким образом, наличие условий для прохождения
первой фазы закаливания морозостойким сортом
Никитская и среднестойким сортом Раццо сти-
мулировало синтез олеуропеина, тогда как у слабо-
стойкого сорта Кореджиоло активации биосинтеза
не происходило. В данном случае, вероятно, оле-
уропеин расходовался, в следствие развития
стрессового состояния.

Во второй декаде декабря погодные условия
существенно изменились. Среднедекадная тем-
пература воздуха составила 4.7°С, а количество
дней со скоростью ветра 8–10 м/с достигло 7, в
результате чего ЭЭТ опустилась до минус 7.2°С,
что соответствовало значениям начальной повре-
ждающей температуры для среднестойких сортов
маслины и критической для слабоустойчивого
подвида O. europaea subsp. cuspidatа. Сложившиеся
условия способствовали увеличению содержания
пролина у среднестойких сортов и морозоустой-
чивого Никитская. Практически не изменился
уровень этой аминокислоты у слабостойкого сор-
та Кореджиоло и O. europaea subsp. сuspidata. С на-
шей точки зрения, такая картина свидетельствует
об активации защитных механизмов у устойчи-
вых сортов, поскольку пролин является элемен-
том антиоксидантной системы растений, а низ-
котемпературный стресс связан с интенсифика-

цией процессов ПОЛ [30]. Анализ содержания
фенольных соединений показал, что оно значи-
тельно снизилось у всех сортов O. europaea, что
позволяет предположить активное участие этих
веществ в реализации защитных механизмов от
негативного влияния отрицательных температур
(рис. 3). В то же время падение среднедекадной
температуры воздуха до 4.8°С, а ЭЭТ до минус
7.8°С вызвало у O. europaea subsp. сuspidata резкое
повышение уровня олеуропеина, на фоне сохра-
нения высокого содержания пролина и значи-
тельного снижения количества флавоноидов,
что, вероятно, связано с развитием глубокого
стрессового состояния и слабо выраженной спо-
собностью к закаливанию.

В опытах с влиянием отрицательных темпера-
тур, близких к 0°С (вариант 2) наблюдалась ин-
тенсификация морозных повреждений и, соот-
ветственно, снижение устойчивости у всех иссле-
дуемых генотипов маслины. У сорта Никитская
отмечены повреждения 10% листовой поверхно-
сти. При этом содержание фенольных веществ
снижалось следующим образом: рутина на 7%,
олеуропеина на 39%, цинарозида – в 2 раза (рис. 3).
Повреждения у сортов Кореджиоло и Раццо до-
стигали 30%, а содержание всех исследуемых фе-
нольных соединений увеличилось, в большей
степени цинарозида. У сорта Асколяно повреди-

Рис. 3. Изменение содержания фенольных соединений в листьях генотипов O. europaea в условиях воздействия низких
температур (вариант 2). 1 – рутин, 2 – цинарозид, 3 – олеуропеин. Контроль – побеги, отобранные на коллекционных
участках Никитского ботанического сада. Опыт ‒ побеги, которые охлаждали в климатической камере до 0°С (скорость
охлаждения 2°С/ч) и выдерживали в течение 6 ч. Далее температуру в камере снижали с той же скоростью до –2°С, по-
беги выдерживали в течение 6 ч. После чего продолжили снижать температуру с той же скоростью до –8°С, экспози-
ция 8 ч. Затем температуру повышали до 10°С, побеги извлекали и через 24 ч определяли содержание рутина, цинаро-
зида и олеуропеина в листьях.
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лось 20% поверхности листьев, при этом содер-
жание всех фенольных соединений возросло на
31–40%. Листья подвида O. europaea subsp. cuspi-
datа полностью погибли, однако при их анализе
выявлено значительное увеличение уровня фе-
нольных веществ (на 72-88%), что может быть
связано с разрушением клеточных структур, по-
скольку фенольные соединения локализуются в
клеточных стенках, межклетниках и вакуолях
[31, 32].

На ЮБК самая высокая вероятность наступле-
ния отрицательных температур, опасных для суб-
тропических культур, приходится на вторую по-
ловину января-февраля, но в последние десяти-
летия отмечено большое количество теплых зим,
когда в январе-феврале с высокой частотой на-
блюдаются глубокие оттепели. Такие климатиче-
ские изменения представляют опасность для
жизнедеятельности O. europaea, так как известно,
что фазы “начало верхушечного роста” и “развер-
тывания первых листьев” чрезвычайно лабильны
и зависят от температурного фактора [33].

В период исследований во второй декаде янва-
ря ЭЭТ вновь достигли положительных значе-
ний, что, в свою очередь, сказалось на содержа-
нии изучаемых биологически активных веществ в
листьях генотипов O. еuropaea. У среднестойких
Раццо и Асколяно, а также морозостойкого сорта

Никитская наблюдалось снижение уровня про-
лина (табл. 1) и увеличение содержания феноль-
ных соединений. У сорта Кореджиоло и O. euro-
paea subsp. cuspidata, имеющих низкую морозо-
устойчивость, количество пролина практически
не изменилось, что свидетельствует о невысокой
интенсивности восстановительных процессов.
Содержание фенольных соединений увеличива-
лось у O. europaea subsp. сuspidata, а у сорта Ко-
реджиоло оставалось на прежнем уровне (рис. 4),
что может быть связано как с генотипическими
особенностями O. europaea, так и с участием фе-
нольных соединений в регуляции ростовых про-
цессов [16, 18, 34].

В связи с этим, для установления роли инди-
видуальных фенольных соединений в формиро-
вании морозоустойчивости O. europaea была про-
ведена серия экспериментов по изучению действию
температуры –8°С различной продолжительности.
При действии –8°С в течение 8 ч (вариант 3) моро-
зоустойчивость исследуемых генотипов O. euro-
paea понижалась в ряду: Никитская, Раццо, Аско-
ляно, Кореджиоло, O. europaea subsp. cuspidatа.
У листьев сорта Никитская не выявлено повре-
ждений. Спустя 24 ч для этого сорта установлено,
что содержание рутина и олеуропеина возрастало
относительно контроля на 14 и 11% соответствен-
но (рис. 4), а цинарозида – оставалось неизмен-

Рис. 4. Изменение содержания фенольных соединений в листьях генотипов O. europaea в условиях воздействия низкой
отрицательной температуры (–8°С, 8 ч) (вариант 3). 1 – рутин, 2 – цинарозид, 3 – олеуропеин. Контроль – побеги,
отобранные на коллекционных участках Никитского ботанического сада. Опыт ‒ побеги, которые охлаждали в кли-
матической камере до –8°С (скорость охлаждения 2°С/ч) и выдерживали в течение 8 ч. Далее температуру повышали
с той же скоростью до 10°С. Побеги извлекали и через 24 ч определяли содержание рутина, цинарозида и олеуропеина
в листьях.
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ным. В этих условиях у сорта Раццо, при 15% по-
вреждения поверхности листьев, увеличивалось
содержание рутина и цинарозида на 10 и 23%, а
олеуропеина – снижалось на 20%. Морозные по-
вреждения у сортов Асколяно и Кореджиоло про-
являлись в виде некротических пятен, занимав-
ших в среднем 20–23% поверхности листа. Не-
смотря на то, что сорта Асколяно и Кореджиоло
были близки по степени морозных повреждений
листьев, в отношении содержания фенольных со-
единений выявлены существенные различия.
У сорта Асколяно содержание рутина и цинаро-
зида снижалось на 5–6%, олеуропеина на 17%, а у
сорта Кореджиоло, наоборот, происходило уве-
личение содержания фенольных соединений (ру-
тина на 22%, цинарозида на 36%, олеуропеина на
13%). При сравнении контрольных значений
уровня фенольных веществ выявлено, что у сорта
Кореджиоло содержание олеуропеина было ми-
нимальным. У подвида O. europaea subsp. cuspidatа
при действии температуры –8°С в течение 8 ч по-
вредилось 40% поверхности листьев. При этом
наблюдалось снижение содержания рутина на
22%, цинарозида – на 33%, олеуропеина – на 17%
(рис. 4).

Прохождение холодного фронта в конце янва-
ря–начале февраля привело к снижению ЭЭТ до
значений, близких к 0°С. В этих условиях было
выявлено, что у интродуцированных сортов O. eu-

ropaea содержание пролина изменялось в преде-
лах 10–17%, у сорта местной селекции Никитская
уровень пролина оставался прежним (табл. 1). Та-
кая картина, видимо, обусловлена пролонгиро-
ванным действием стрессовых условий окружаю-
щей среды. У относительно устойчивых к отрица-
тельным температурам генотипов O. europaea
содержание фенольных соединений снизилось,
что вероятно, связано с их участием в процессах
адаптации к изменившимся погодным условиям,
поскольку в предшествующий период исследова-
ний оттепель нивелировала закалку (рис. 5).
У слабостойких подвида O. europaea subsp. cuspi-
datа и сорта Кореджиоло содержание цинарозида
и олеуропеина, напротив, увеличивалось.

Понятие критические и начальные поврежда-
ющие температуры в некоторой степени условны,
т.к. при более длительном времени экспозиции
действие начальной повреждающей температуры
может носить критический или даже летальный
характер. В связи с этим был проведен опыт по
изучению влияния температуры –8°С в течение
12 ч (вариант 4) на однолетние побеги генотипов
O. europaea, показавший, что увеличение времени
действия низкой температуры снижает степень
морозоустойчивости у всех изучаемых генотипов
(рис. 5).

В более жестких условиях наблюдались повре-
ждения у 20% листьев сорта Никитская. Содержа-

Рис. 5. Изменение содержания фенольных соединений в листьях генотипов O. europaea при длительном действии низ-
кой отрицательной температуры (–8°С, 12 ч) (вариант 4). 1 – рутин, 2 – цинарозид, 3 – олеуропеин. Контроль – по-
беги, отобранные на коллекционных участках Никитского ботанического сада. Опыт ‒ побеги, которые охлаждали в
климатической камере до –8°С (скорость охлаждения 2°С/ч) и выдерживали в течение 12 ч. Далее температуру повы-
шали с той же скоростью до 10°С. Побеги извлекали и через 24 ч определяли содержание рутина, цинарозидаи и оле-
уропеина в листьях.
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ние рутина не изменялось относительно контроля,
цинарозида незначительно возрастало (на 10%),
олеуропеина снижалось на 26% (рис. 4). В данном
случае в отношении флавоноидов рутина и цина-
розида у сорта Никитская сохранилась тенден-
ция, аналогичная для режима –8°С в течение 8 ч,
а содержание олеуропеина снижалось более чем в
2 раза.

У сорта Асколяно морозные повреждения бы-
ли выявлены у 35% листьев, при этом содержание
фенольных веществ изменялось незначительно
(3–7%). Листья сорта Кореджиоло повреждались
на 40%, а содержание рутина в них снижалась на
22%, цинарозида на 27%, олеуропеина на 28%.
У сорта Раццо повредилось 30% листовой поверх-
ности, а содержание рутина оказалось на 22% ни-
же контроля, а цинарозида и олеуропеина остава-
лось неизменным. Повреждение 70% поверхно-
сти листа у подвида O. europaea subsp. cuspidatа
сопровождалось ростом содержания цинарозида
и олеуропеина на 34 и 31%, соответственно.

Таким образом, при длительном стрессовом
воздействии у среднестойких и морозоустойчивого
сортов содержание флавоноидов практически не
изменялось, а содержание олеуропеина снижалось
только у сорта Никитская. Возрастание уровня ци-
нарозида и олеуропеина у неустойчивого подвида
O. europaea subsp. cuspidatа возможно связано с вы-
сокой интенсивностью морозных повреждений, а
не формированием защитных механизмов.

ОБСУЖДЕНИЕ

Установлено, что пролонгированное действие
температуры 0°С стимулировало начальные эта-
пы низкотемпературной адаптации и, соответ-
ственно, положительно влияли на зимостойкость
представителей O. europaea, особенно выражено у
генотипов с невысокой устойчивостью. В то же
время, действие отрицательных не повреждаю-
щих температур, близких к 0°С, негативно сказы-
валось на их морозостойкости, а именно, способ-
ствовали развитию более глубокого стрессового
состояния.

Исследования ряда авторов показали, что при
действии 0°С у устойчивых сортов O. europaea со-
держание олеуропеина возрастало [18]. Аналогич-
ные результаты были получены и в наших исследо-
ваниях. Также нами выявлена связь изменения со-
держания фенольных соединений со степенью
повреждения листьев маслины, а именно: у сортов
Асколяно и Раццо с незначительными поврежде-
ниями листьев наблюдалась активация биосинте-
за флавоноидов и олеуропеина. У сорта Кореджи-
оло с более сильными морозными повреждениями
фенольные вещества активно расходовались, а
следовые количества олеуропеина и отсутствие
изменений в содержании рутина и цинарозида у

подвида O. europaea subsp. cuspidatа связаны с его
менее тесными родственными связями с O. еuro-
paea и высокой чувствительностью морозу.

Наблюдавшееся увеличение содержания фе-
нольных веществ при действии отрицательных не
повреждающих температур (вариант 2) у всех ге-
нотипов за исключением сорта Никитская связа-
но тем, что у устойчивого сорта активация био-
синтеза фенольных веществ произошла раньше и
это позволило ему, при нарастающем действии
отрицательных температур, активно расходовать
эти вещества для нивелирования негативных по-
следствий стресса. А у средне- и слабостойких ге-
нотипов интенсификация биосинтеза происхо-
дила непосредственно во время действия отри-
цательных температур, вследствие чего вновь
образовавшиеся вещества не успевали выпол-
нять свою защитную функцию. На этом основа-
нии нами сделано предположение о том, что у ге-
нотипов с низкой степенью морозоустойчивости
синтез фенольных соединений активируется
лишь в момент действия стрессового фактора, что
не позволяет им своевременно к нему адаптиро-
ваться. В то время как у относительно устойчивых
сортов эти процессы начинались на более ранних
этапах низкотемпературной адаптации.

При сравнении результатов, полученных в
опытах с действием температуры –8°С в течение 8
и 12 ч установлено, что такое длительное воздей-
ствие низкой отрицательной температуры явля-
ется начальным повреждающим фактором для
морозоустойчивого сорта Никитская, критиче-
ским – для сортов Кореджиоло, Раццо и Асколя-
но, а для O. europaea subsp. cuspidatа – летальным.
Выявлены различия в синтезе фенольных соеди-
нений, которые связаны не только со степенью
морозостойкости, но и с сортоспецифичностью
генотипов O. europaea. У сорта Никитская в вари-
анте 3 накапливался рутин и олеуропеин, а в ва-
рианте 4 их содержание снижалось. В то время
как у среднестойких сортов в критических усло-
виях (вариант 4) содержание данных веществ ма-
ло изменялось, что можно объяснить температур-
ной чувствительностью комплекса ферментов,
обеспечивающего участие фенольных соедине-
ний в защитных механизмах. Косвенным под-
тверждением сделанного предположения служит
имеющаяся в научной литературе информация о
высокой чувствительности полифенолоксидазы
маслины европейской к низким положительным
и отрицательным температурам [14, 18].

Полученные данные позволяют предполо-
жить, что у O. europaea при разных температурных
режимах все изученные фенольные соединения
принимают участие в формировании устойчивости
к отрицательным температурам. Однако домини-
рующая роль принадлежит секоиридоиду олеуро-
пеину, специфичному для семейства Oleaceae.
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Синтез олеуропеина происходит по иридоидному
пути, и является сложным, многоступенчатым
процессом, все этапы которого полностью не рас-
крыты [13]. Известно, что олеуропеин является
гидрофильным соединением [9] и, соответствен-
но, может выполнять функцию криопротектора,
понижая температуру льдообразования. Он про-
являет сильные антиоксидантные свойства, тем
самым защищая клеточные структуры от повре-
ждений АФК, т.к. интенсификация процессов
ПОЛ при низкотемпературном стрессе характер-
на для многих видов растений [35]. Кратковре-
менные и длительные воздействия отрицатель-
ных температур влияют на профиль экспрессии
генов растений, в том числе и O. europaea. В на-
стоящее время выявлено, что низкотемператур-
ный стресс в растениях маслины приводит к изме-
нению экспрессии генов, отвечающих за синтез
гидрокситирозола (предшественника олеуропеи-
на) и олеуропеина, при этом у устойчивых сортов
экспрессия увеличивается, а у неустойчивых ин-
гибируется [17, 18].

Накапливающиеся во время низкотемпера-
турного воздействия в растительных клетках и
тканях полифенолы, помимо антиоксидантного
действия, могут выполнять также запасающую
функцию. В пользу этого предположения свиде-
тельствуют данные о том, что флавоноиды в сво-
бодном состоянии встречаются редко, в основ-
ном они представлены в форме гликозидов, спо-
собных выступать в качестве резервных веществ в
метаболизме растений [34, 36]. Поэтому гликози-
ды флавоноидов можно рассматривать как пул
агликонов, которые будут отщепляться от глико-
зидов в случае необходимости [37], тогда как са-
харный остаток может служить своеобразной
формой запасания сахаров.

Важное значение для формирования зимо-
стойкости субтропических растений, к которым
относится O. europaea, имеют даты устойчивого
перехода температур через именно 5°С, и особен-
но, 10°С в сторону понижения, поскольку с ними
связаны сроки окончания вегетации и заверше-
ния ростовых процессов. Однако на ЮБК, в ре-
зультате потепления климата, в последние деся-
тилетия отмечена тенденция сокращения про-
должительности периода с температурами ниже
5°С в холодное время года, что приводит к сокра-
щению осеннего сезона и увеличению продолжи-
тельности вегетации [38]. Такие климатические
изменения представляют опасность для жизнеде-
ятельности O. europaea. В научной литературе
крайне мало информации о наличии у O. europaea
эндогенного покоя, а также его продолжительно-
сти и глубине. Есть единичные исследования, в
которых авторам удалось установить, что у этого
вида индукция покоя контролируется не фотопе-
риодом, а низкими температурами [39]. При
этом, этот покой легко обратим после недолгого

повышения температур, независимо от началь-
ной даты холодового воздействия. Известно, что
фенольные соединения принимают участие в ре-
гуляции роста, и в зависимости от концентрации,
могут выполнять ингибирующую или активирую-
щую функцию [34]. Сопоставление этих данных и
результатов наших исследований позволило
предположить, что фенольные соединения при-
нимают многогранное участие в реализации про-
цессов зимостойкости у O. europaea.

Таким образом, установлено, что рутин, цина-
розид и олеуропеин являются элементами меха-
низмов защиты маслины от негативного влияния
отрицательных температур. В формировании мо-
розоустойчивости данные вещества выполняют
роль криопротекторов и антиоксидантов, а при
формировании зимостойкости важным являет-
ся, на каком этапе происходит активация био-
синтеза ‒ до начала или непосредственно во вре-
мя действия отрицательных температур. Ярким
примером служит слабоустойчивый подвид O. eu-
ropaea subsp. cuspidatа, у которого олеуропеин как
в природных, так и в лабораторных условиях на-
капливался только при понижении температуры
до отрицательных значений. Анализ динамики
содержания пролина в листьях O. europaea в тече-
ние холодного периода на ЮБК позволяет ис-
пользовать этот показатель, как уровень стрессо-
вого состояния растений маслины в природных
условиях.

Исследования выполнены на оборудовании
Центра коллективного пользования “Физиолого-
биохимические методы исследования раститель-
ных объектов” Федерального государственного
бюджетного учреждения науки “Никитский бо-
танический сад – Национальный научный центр”
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