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Аннотация
Обоснование. Маслина европейская (Olea europaea L.) является одной из 

основных плодовых культур в мире. Мировое выращивание оливок оценивается 
в 10,9 млн гектаров, большая часть из которых находится в зоне недостаточно-
го водообеспечения. Разработка новых высокоурожайных сортов, устойчивых к 
засухе, является одной из наиболее эффективных стратегий повышения урожай-
ности маслины. Однако селекция по данному признаку осложняется отсутствием 
быстрых, воспроизводимых методов скрининга устойчивости к гидротермиче-
скому стрессу из-за вовлечения в реакцию ряда физиологических и морфологи-
ческих признаков.

Цель – определить морфологические и физиологические признаки, связанные 
с засухоустойчивостью маслины европейской и пригодные для массового анализа 
селекционного материала.

Материалы и методы. Исследования проводили в 2022-2024 гг. на 60-летних 
деревьях, с плотностью посадки 400 деревьев на га и южной экспозицией склона. 
В качестве объектов были выбраны 14 генотипов O. europaea различного генети-
ческого происхождения. Структурные и физиологические исследования, а также 
статистический анализ выполняли общепринятым способом.

Результаты. Выявлена зависимость между морфологическими характеристи-
ками листа, показателями водного режима растений и относительным выходом 
электролита. Самые высокие коэффициенты корреляции отмечены между отно-
сительным выходом электролита и площадью устьичной щели (r=0,89), а также 
индексом площади трихом (r=-0,85). По шкале корреляции Чеддока такие коэффи-
циенты говорят о высокой зависимости между данными параметрами.

https://doi.org/10.12731/2658-6649-2026-18-1-1416
https://elibrary.ru/GLQLNN


84 Siberian Journal of Life Sciences and Agriculture, Vol. 18, №1, 2026

Заключение. Отмечена значительная вариация морфологических призна-
ков, ассоциированных с засухоустойчивостью, некоторые из которых могут быть 
использованы в качестве биомаркеров для дифференциации сортов и гибридов 
маслины. Полученные результаты исследований могут быть использованы при 
скрининге селекционных коллекций O. europaea на признак засухоустойчивости.
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Abstract
Background. Olive (Olea europaea L.) is one of the main fruit crops in the world. 

According to IOC (International olive council) the world olive cultivation is estimated at 
10.9 million hectares, most of which is located in the zone of insufficient water supply. 
The development of new high-yielding varieties tolerant to drought is one of the most 
effective strategies to increase olive yields. However, breeding for drought tolerance is 
complicated by the lack of rapid, reproducible screening methods due to the involvement 
of a number of physiological and morphological traits in the response.

Purpose. Determine the morphological and physiological characteristics associated 
with drought resistance of olives and suitable for mass analysis of breeding material.

Materials and methods. The experiments were performed in 2022-2024 on 60-year-
old trees planted 5x5 m apart, with a planting density of 400 trees per ha and southern 
exposure of the slope. 14 olive genotypes different by origins were selected. Structural 
and physiological investigation, as well as statistical analysis, was conducted according 
to the generally accepted method.

Results. Leaf morphological traits were studied to reduce water loss in 14 Euro-
pean olive genotypes. Leaf measurements included the following leaf characteristics: 
density of stomata and trichomes, leaf length, width and area, leaf mass per unit area, 
leaf tissue density, etc., as well as physiological parameters: leaf water-holding capacity, 
cuticular transpiration rate and relative electrolyte yield observed during cell membrane 
damage. The highest correlation coefficients for the relative electrolyte yield were noted 
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with the stomatal slit area (r=0.89) and the trichome area index (r=-0.85). According to 
the Chaddock correlation scale, such coefficients indicate a high dependence between 
these parameters.
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Введение
Маслина европейская (Olea europaea L.) является одной из основных 

плодовых культур в мире. По данным IOC (International olive council) ми-
ровое выращивание оливок оценивается в 10,9 млн га, из которых около 
9 млн га выращивается в Средиземноморском регионе [42]. Растущее по-
нимание питательной ценности оливкового масла и консервной продук-
ции привело к расширению выращивания оливковых деревьев [17; 29]. В 
Российской Федерации похожие почвенно-климатические условия куль-
тигенного ареала маслины имеет Крым, что делает O. europaea перспек-
тивной масличной культурой для юга нашего государства. В настоящее 
время она выращивается в субтропической зоне Крыма и Краснодарского 
края, однако благодаря высокой экологической пластичности вида есть 
потенциал для возделывания и в других южных регионах России [56; 62]. 

Известно, что это оливковое дерево устойчиво к засухе, однако сей-
час оно находится под угрозой из-за изменения климата, затрагивающего 
многие географические зоны, особенно Средиземноморский регион [20; 
35-37; 47]. Сезонный недостаток поливной воды характерен также и для 
сельскохозяйственных угодий Юга России. По данным Межправитель-
ственной группы экспертов по изменению климата (IPCC) сценарии из-
менения климата предсказывают повышение температуры и изменение 
характера осадков, что приведет к повышению потребности в испарении 
и снижению доступности почвенной влаги [47; 57]. Засуха – это сложная 
форма стресса, которая влияет на различные аспекты растений, включая 
их морфологические, физиологические, биохимические и молекулярные 
характеристики [17; 47; 55]. Как правило, это негативные изменения, ко-
торые приводят к снижению урожайности сельскохозяйственных культур, 
в том числе маслины [13; 67]. В связи с этим, крайне важно использовать 
все доступные инструменты для мониторинга, обнаружения и управления 
культивированием оливок в условиях засухи. 
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Снижение экономических потерь возможно при выращивании сортов 
O. europaea, способных адаптироваться к стрессовым условиям, и отбо-
ру новых генотипов, устойчивых к гидротермическому стрессу [17; 32; 
33]. В то же время селекция маслины осложняется отсутствием быстрых, 
воспроизводимых методов скрининга из-за вовлечения в реакцию ряда 
физиологических и морфологических признаков [23; 47]. При анализе за-
сухоустойчивости маслины ряд исследователей выделяют параметры во-
дного режима [31; 48; 59], устьичную и мезофильную проводимость [48; 
60], чувствительность фотосинтеза, дыхания и эффективность использо-
вания воды [6; 40; 41], особенности структурной организации листьев [10; 
16; 28] и проводящей системы (побеги с узкими сосудами ксилемы высо-
кой плотности описаны у Bacelar и Dichio [11; 27]. Показано влияние засу-
хи на окислительно-восстановительный статус и гормональную динамику 
растений O. europaea [12; 18; 41; 50]. 

В то же время, для отбора новых продуктивных и устойчивых гено-
типов актуален поиск надежных и доступных критериев для масштабно-
го скрининга засухоустойчивых гибридов [15; 44]. В связи с этим, целью 
исследования было определение морфологических и физиологических 
признаков, связанных с засухоустойчивостью маслины европейской и при-
годных для массового анализа селекционного материала.

Материалы и методы
Для исследований использовали растения O. europaea, произрастаю-

щие на коллекционных участках Никитского ботанического сада – Нацио-
нального научного центра (НБС–ННЦ, Ялта) в одинаковых климатических 
и почвенных условиях. Места отбора проб и проведения экспериментов 
обозначены координатами GPS (44°51´24´ N, 34°23´94´ E, 200 м над уров-
нем моря). 

Исследования проводили в 2022–2024 гг. на 60-летних деревьях, по-
саженных на расстоянии 5х5 м друг от друга, с плотностью посадки 400 
деревьев на га и южной экспозицией склона. Агротехнический уход за рас-
тениями соответствует рекомендациям А.Н. Казас и др. [2]: разовая норма 
полива 500-600 м3/га (всего 7 вегетационных поливов с годовой нормой 
3500-4200 м3/га), внесение удобрений: ежегодно 350 кг сульфат аммония, 
75 кг/га калийной соли и 250 кг/га суперфосфата. Химические обработки 
проводили смесью препаратов по рекомендациям V. Korzin [45]: «Фуфа-
нон» (Cheminova A/S, Дания), «Фитолавин» (Фармбиомедсервис, Россия) 
и «Фалькон» (Bayer, Германия).
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На основании ранее проведенных исследований засухоустойчивости 
62 гибридов маслины были выделены генотипы с контрастной засухоу-
стойчивость [5]. Двенадцать контрастных по засухоустойчивости геноти-
пов были отобраны для дальнейшего детального исследования (из них 10 
устойчивых: 35-2/14, 35-2/30, 35-4/31, 35-5/31, 35-6/11, 35-6/15, 35-8/25, 
35-8/26, 35-16/13, 35-9/5 и два неустойчивых генотипа: 35-11/25, 35-4/15). 
Сорта Ascolano и Corregiolo были использованы в качестве контрольных. 
Corregiolo – мировой стандарт, один из наиболее распространенных со-
ртов масличного назначения [42]; Ascolano (syn. Ascolana Tenera) – один из 
наиболее распространенных сортов столового (консервного) назначения, 
мировой стандарт в засухоустойчивости маслины европейской [30; 42; 46]. 

Период отбора проб соответствовал наиболее засушливым условиям 
вегетационного сезона на ЮБК (вторая декада августа). В это время пре-
обладала жаркая, ветреная и сухая погода. Максимальная температура воз-
духа днем повышалась до 29,7°С в 2022 г., и до 34,0°С – 34,1 °С в 2023 и 
2024 гг. соответственно. Среднесуточная температура составляла 26,4°С, 
количество осадков за декаду не превышало 12,4 мм. Запасы продуктив-
ной влаги в метровом слое почвы 26 мм (13% НВ) [3; 4].

Гидротермический стресс моделировали в лабораторных условиях с 
помощью климатической тест камеры Memmert CTC256 при постоянной 
температуре воздуха 30°С и относительной влажности воздуха 30%, что 
соответствует максимальному напряжению гидрометеостресса в летнее 
время в условиях Крыма.

Водоудерживающую способность, потерю воды в листьях определяли 
весовым методом [24; 58]. Измеряли вес свежих листьев (FW), вес ли-
стьев после 24-часового насыщения (TW) [43], вес высушенных листьев 
при 105ºС. Замеры водоотдачи проводили через 24, 48 и 72 часа. Иссле-
дование показателей водного режима выполняли в период максимального 
воздействия засухи в трех биологических повторностях ((3 растения×20 
листьев)×три раза). 

Для оценки степени повреждения клеточных мембран в листовых пла-
стинках рассчитывали скорость утечки электролита (EL) с использованием 
уравнения [53; 65]:

EL = (EC1 ÷ EC2) × 100                                     (1)
Электропроводность измеряли с помощью кондуктометра Starter 300c 

(Ohaus, США).
Морфометрический анализ листьев включал: измерение их длины и 

ширины, определение отношения длины к ширине, площади, сырой и су-
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хой массы, удельного веса, удельной листовой поверхности и плотности. 
Замеры выполняли в программном обеспечении ImageJ v. 1.53 [21]. 

Расчетные показатели определяли по формулам [38; 52; 64]:
LD = (DW ÷ FW) × 1000                                    (2)

LMA = DW ÷ LA                                           (3)
SLA = LA ÷ DW                                            (4)

TAI = (π × R2 ) × TD                                        (5)
Tsp. = TD ÷ StD                                            (6)
SI = StL ÷ StW                                             (7)

SPS = (StL × StW ×π) ÷ 4                                   (8)
SSC = (StW ÷ StL) × 100                                   (9)
PCA = (StL2 ÷ StD) × 100                                (10) 

RSS = (SPS × StD × 100) × 1000000                        (11)
где LD – плотность листа г кг−1, LMA – удельный вес листа, г/м-2; SLA – 
удельная листовая поверхность, м2/кг-1, TAI – индекс площади трихом, TpS – 
отношение количества трихом к количеству устьиц, SI – устьичный индекс, 
SPS – площадь устьичной щели, SSC – коэффициент формы устьиц, PCI – 
индекс потенциальной проводимости, RSS – относительная поверхность 
устьиц, DW – сухой вес листа, FW – сырой вес листа, LA – площадь листа, 
R – радиус трихом, TD – плотность трихом, StD – плотность устьиц, StL – 
длина устьичной щели, мкм., StW – ширина устьичной щели, мкм.

Для электронной сканирующей микроскопии вырезали фрагменты ли-
ста и наклеивали их на медную пластинку с помощью термопасты Ал-
Сил-3. Пластинку с препаратами закрепляли на столике замораживающей 
приставки «Deben Coolstage» (Великобритания). Материал исследовали с 
помощью СЭМ-микроскопа LEO 1430 VP (Carl Zeiss, Германия) при –30°С 
в условиях высокого вакуума с использованием детектора обратно отра-
женных электронов 4QBSD – в ускоряющем напряжении от 17 до 20 кВ и 
рабочем расстоянии 14-30 мм [1].

Распределение, плотность устьиц и трихом исследовали на слепках 
адаксиальной и абаксиальной стороны листовых пластинок [8; 66]. Ана-
лиз микропрепаратов выполняли с помощью микроскопа AxioScope А 1 
(Carl Zeiss, Германия) (20 образцов × 5 полей зрения) при увеличении 200× 
с площадью обзора 0,24 мм2. Количество устьиц и трихом рассчитывали 
на один мм2. 

Статистический анализ проводили с использованием программного 
обеспечения Statistica 6.0 и Past v. 4.03. Графическую обработку проводи-
ли с помощью Phyton-библиотек Matplotlib and Scikit-learn. 
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Результаты и обсуждение
Показатели водного режима
Анализ показателей водного режима 14 образцов маслины выявил зна-

чительные различия в выборке. Оводненность листьев в состоянии пол-
ного насыщения составляла 67-69% без существенных различий между 
генотипами. Потеря воды листьями за 24 часа дегидратации варьировала 
от 6,6% (гибридная форма 35-16/13) до 38,4% (гибридная форма 35-4/15). 
По данным S. Rhizopoulou [54], а также M. Guerfel [40] листья оливы пе-
реносят чрезвычайно низкий водный потенциал (−10 МПа) и теряют до 
40% воды из тканей с ненарушенной способностью к регидратации. Уже 
через 48 часов обезвоживания у неустойчивых генотипов были отмечены 
летальные значения потери воды тканями листа. Хлорозы и некрозы ви-
зуализировались на адаксиальной стороне листовой пластинки. При более 
значительном повреждении наблюдалось полное потемнение листовой по-
верхности, связанное, по всей видимости, с окислением фенольных соеди-
нений, которые попадают в межклеточное пространство при повреждении 
клеточной мембраны. Гибель тканей листа отчетливо просматривалась при 
скручивании листьев и их быстром усыхании. Варьирование показателей 
потери воды через 48 часов обезвоживания позволяет дифференцировать 
генотипы по степени засухоустойчивости. Максимальную устойчивость 
к обезвоживанию показал генотип 35-16/13 (рабочее название гибридной 
формы Эллада), у которого через 72 часа искусственной дегидратации 
потеря воды составляла 20,8%, в то время как у устойчивого к засухе кон-
трольного сорта Ascolano данный показатель составил 37,9%. Показатели 
водоудерживающей способности листьев у всех генотипов снижались с 
увеличением воздействия стресс-фактора, однако у устойчивых геноти-
пов снижение величины данного показателя не было таким выраженным 
как у неустойчивых (рис. 1). Гибридные формы 35-2/14, 35-2/30, 35-4/31, 
35-5/31, 35-6/11, 35-6/15, 35-8/25, 35-8/26, 35-16/13, 35-9/5 по водоудер-
живающей способности превосходили контрольные сорта через 72 часа 
обезвоживания (от 15,1 до 25,15%).

Оценка повреждаемости мембран методом утечки электролита
Для оценки степени повреждения клеточных мембран, рассчитывали 

утечку электролита. Отмечено, что при 24 и 48 часах дегидратации у со-
ртов и гибридных форм маслины значительных изменений в утечке элек-
тролита не выявлено, а значения были близки к контрольным условиям, 
что говорит об отсутствии необратимых летальных изменений в клетке 
(рис. 1). Исключение составляли гибридные формы 35-4/15 и 35-11/25, у 
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которых уже через 24 часа обезвоживания выход электролита составлял 
59 и 75% соответственно, а при дальнейшей дегидратации достигал 100%.

Рис. 1. Показатели водного режима и оценка повреждения тканей листа 
O. europaea методом утечки электролита 

Fig. 1. Water status indicators and assessment of leaf tissue damage in O. europaea                               
using the electrolyte leakage method

Относительный выход электролита, наблюдаемый при повреждении кле-
точной мембраны при 72 часах дегидратации тканей, варьировал от 21% 
(гибридная форма 35-9/5) до 100% (гибридные формы 35-4/15, 35-11/25). Зна-
чительные повреждения клеточной мембраны отмечены и у контрольных со-
ртов, выход электролита при этом составил 54% (Ascolano) и 77% (Corregiolo). 

Морфометрические характеристики листа
Листовые пластинки сортов и гибридов O. europaea по форме были от 

эллиптических до узколанцетных, цельнокрайние, опушенные, гипостома-
тические. Пельтатные волоски формировались с двух сторон, при этом их 
наибольшее количество отмечено в нижней части листа (рис. 2). Устьица 
аномоцитного типа. Количественные исследования трихом на адаксиальной 
и абаксиальной поверхности, а также устьиц выявили вариации по данным 
признакам (табл. 1). 

Максимальное количество трихом на адаксиальной стороне листа вы-
явлено у гибридной формы 35-2/14 (57,6 шт/мм2), на абаксиальной – у ги-
бридной формы 35-8/25 (103,4 шт/мм2). Самая высокая плотность устьиц 
отмечена у гибрида 35-2/14 (460,2 шт/мм2). Среди изученных генотипов 
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выявлены значительные различия по длине устьичной щели: минималь-
ные значения отмечены у устойчивых гибридных форм 35-9/5 и 35-16/13 
(18,3 и 18,5 мкм соответственно), а максимальные - у неустойчивых ги-
бридов 35-11/25 и 35-4/15 (21,7 и 21,5 мкм соответственно).

Таблица 1. 
Количественные исследования трихом и устьиц на поверхностях                            

листовых пластинок O. Europaea
Table 1. Quantitative studies of trichomes and stomata on the surfaces of O. europaea leaf blades

Сорт, 
форма

Трихомы, адакси-
альная сторона, 

шт/мм2

Трихомы, абакси-
альная сторона, 

шт/мм2

Количество 
устьиц, шт/

мм2

Размер 
устьичной 
щели, мкм

Corregiolo 41,20±2,56fgil 65,60±3,22k 339,40±22,71 21,2±1,3fikl

Asсolano 34,80±1,16fil 69,20±3,87 388,80±17,75 20,6±0,9
35-2/14 57,60 ±4,92 80,2±2,18i 460,20±9,45 20,1±1,1
35-2/30 30,56±3,09 88,00±4,05a 369,10±10,21gl 20,2±1,8
35-4/31 25,80±3,88 68,00±6,12 355,6±13,76gl 20,1±1,9
35-5/31 27,2±3,06ab 70,2±1,98gimk 373,80±4,13gl 18,6±1,9amn

35-6/11 31,6±2,54b 82,00±1,70fi 427,20±10,8ef 20,2±1,1
35-6/15 29,9±2,76 74,66±2,33 389,70±9,31 19,9±1,0
35-8/25 29,40±1,60 103,40±2,52cfgj 350,40±23,59l 18,9±1,4amn

35-8/26 30,00±2,12 75,20±4,85i 405,80±16,79 19,4±1,3
35-16/13 31,20±3,65 84,40±4,00bf 381,80±22,97 18,5±0,9amn

35-9/5 23,80±1,16abm 85,80±5,25 445,60±16,76efi 18,3±1,0amn

35-11/25 37,00±2,78l 78,00±0,84f 383,80±6,81 21,7±1,6fikl

35-4/15 36,00±2,30 80,20±3,07 388,60±17,21 21,5±1,4fikl

Примечание: a,b, – существенные статистические отличия между одинаковыми 
показателями в столбце, p≤0.05

Отмечены значительные различия между гибридами по ряду морфоме-
трических параметров. Площадь листа изученных генотипов варьировала 
от 3,72 (у генотипа 35-16/13) до 6,54 см2 (у генотипа 35-11/25) (табл. 2). 
Максимальные значения удельного веса листа (LMA) – одного из пока-
зателей склерофилии листьев отмечены у генотипа 35-16/13 (255,4 г/м-2). 

Показатели LMA в наших исследованиях были близки к данным по-
лученным E.A. Bacelar [10] в засушливых условиях на сортах испанской 
и португальской селекции. Как отмечает Centritto [19], листья засухоу-
стойчивых сортов, имеют более высокую LMA, что является следствием 
увеличения плотности или толщины листовой ткани. По комплексу мор-
фометрических показателей листа, ассоциированных с признаком засухо-
устойчивости выделена гибридная форма 35-16/13.



92 Siberian Journal of Life Sciences and Agriculture, Vol. 18, №1, 2026

Рис. 2. Снимок поверхности листовой пластинки гибрида 35-2/30                       
O. europaea (сканирующая электронная микроскопия) 

Fig. 2. Image of the surface of a leaf blade of the hybrid 35-2/30 O. europaea                                 
(scanning electron microscopy) 

Примечание: А – пельтатные волоски абаксиальной поверхности, Б – устьица на 
абаксиальной поверхности. 

Таблица 2. 
Оценка морфологических показателей листьев O. europaea
Table 2. Assessment of morphological characteristics of O. europaea leaves

Сорт, 
форма L W L/W LA FW DW LMA SLA LD

Corregiolo 63,39 13,79* 4,60* 5,91 0,206 0,119 201,21 4,97* 577,67
Ascolano 61,12 11,71 5,22 5,16 0,196 0,116 224,81 4,45 591,84
35-2/14 64,18 12,16 5,28 5,66 0,201 0,114 201,41 4,96* 567,16
35-2/30 49,06* 10,01 4,90 3,81* 0,168* 0,097* 254,59* 3,93* 577,38
35-4/31 55,98 11,07 5,06 4,84 0,188 0,103 212,81 4,70 547,87*
35-5/31 69,11* 12,26 5,64 6,48 0,223* 0,127 195,99* 5,10* 569,51
35-6/11 60,78 11,62 5,23 5,05 0,199 0,113 223,76 4,47 567,84
35-6/15 54,09 11,43 4,73* 4,88 0,187 0,106 217,21 4,60 566,84
35-8/25 62,71 11,37 5,52 5,17 0,198 0,111 214,70 4,66 560,61
35-8/26 52,17* 10,76 4,85 4,67 0,173* 0,102 218,41 4,58 589,60
35-16/13 48,44* 9,87* 4,91 3,72* 0,166* 0,095* 255,38* 3,92* 572,28
35-9/5 51,54* 10,94 4,71* 4,64 0,176* 0,101 217,67 4,59 573,86
35-11/25 68,36* 12,55 5,45 6,54* 0,219* 0,120 183,49* 5,45* 547,95*
35-4/15 62,69 11,35 5,52 5,16 0,197 0,112 217,05 4,61 568,53
НСР0.05 7,11 1,80 0,46 1,33 0,018 0,016 27,78 0,50 43,86

Примечание: L – длина листа, мм; W – ширина листа, мм; LA – площадь листа, 
см2; FW – сырой вес листа, г; DW – сухой вес листа, г; LMA – удельный вес листа, 
г/м-2; SLA – удельная листовая поверхность, м2/кг-1, LD – плотность листа г кг−1, 
* – существенная разница с контролем (Ascolano)(при p≤0.05, n=300) 
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Корреляционный анализ
Отмечены тесные корреляционные связи между показателями во-

дного режима растений (водоудерживающая способность и потеря воды 
листьями) и относительным выходом электролита (рис. 3). Высокие по-
казатели корреляции позволяют использовать эти параметры в качестве 
биомаркеров для селекционного отбора маслины на признак засухоу-
стойчивости. 

Рис. 3. Тепловая карта корреляции между морфофизиологическими                                 
параметрами, ассоциированными с признаком засухоустойчивости 

Fig. 3. Heat map showing the correlation between morphophysiological parameters                   
associated with drought tolerance

Примечание: R24, R48 и R72 – водоудерживающая способность листьев O. 
europaea через 24, 48 и 72 часа обезвоживания; WL24, WL48 и WL72 – потеря 
воды листьями через 24, 48 и 72 часа дегидратации; EL24, EL48 и EL72 – отно-
сительный выход электролита через 24, 48 и 72 часа обезвоживания, %, L – длина 
листа, W –ширина листа, LA – площадь листа, FW – сырой вес листа, DW – сухой 
вес листа, LMA – удельный вес листа, г/м-2; SLA – удельная листовая поверхность, 
м2/кг-1, LD – плотность листа г кг−1, Tad – количество трихом, адаксиальная сторо-
на, шт./мм2, Tab – количество трихом, абаксиальная сторона, шт./мм2, StD – коли-
чество устьиц, шт./мм2, StL – длина устьичной щели, мкм.
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Также выявлена зависимость между морфологическими характери-
стиками листа, показателями водного режима растений и относительным 
выходом электролита. Самые высокие коэффициенты корреляции отме-
чены между размером устьичной щели и водоудерживающей способно-
стью (r=-0,85), потерей воды листьями (r=0,87) и относительным выходом 
электролита (r=0,87). По шкале корреляции Чеддока такие коэффициенты 
говорят о высокой зависимости между данными параметрами. Таким обра-
зом, быстрый скрининг наиболее засухоустойчивых генотипов O. europaea 
возможен по параметрам: обезвоживание тканей листа при 72 часа деги-
дратации, длина устьичной щели. 

Такие параметры как длина и ширина листовой пластинки, площадь 
листа, свежий и сухой вес листа, удельная листовая поверхность и удель-
ный вес листа также имеют заметную (r=0,5-0,7) или умеренную (r=0,3-
0,5) корреляцию с показателями водного статуса растения и утечкой 
электролита, однако не могут использоваться в качестве морфологиче-
ских биомаркеров засухоустойчивости растения. 

Анализ главных компонент
Для оценки взаимосвязей между различными изученными критерия-

ми водного режима растений маслины помимо корреляционного анализа 
был использован анализ основных компонент (PCA). Взаимосвязь между 
различными критериями водного режима растений маслины: водоудержи-
вающей способности (R24, R48, R72), водопотерей (WL24. WL48, WL72) 
при искусственной дегидратации, относительным выходом электролита 
при повреждении клеточной мембраны графически и основными ксеро-
морфными признаками листа представлена на рисунке (рис. 4).

Как известно косинус угла между векторами двух индексов аппрокси-
мирует коэффициент корреляции между ними. Косинус углов не всегда 
точно переводится в коэффициенты корреляции, так как диаграмма не 
объясняет всех изменений в наборе данных. Тем не менее, углы достаточ-
но информативны, чтобы составить целостную картину о взаимосвязях 
между водопотерей и другими показателями водного режима растения 
[63]. Как видно из рисунка наиболее информативным индикатором, име-
ющим отрицательную корреляцию с водопотерей (WL) и относительным 
выходом электролита (EL) при повреждении клеточной мембраны являет-
ся водоудерживающая способность (R). Среди морфологических характе-
ристик листа наибольшую связь с показателями водного режима и утечкой 
электролита показывает размер устьичной щели. Остальные показатели 
в наших исследованиях не выявили тесной связи с засухоустойчивостью.
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Рис. 4. Анализ главных компонент (PCA) 
Fig. 4. Principal Component Analysis (PCA)

Примечание: A,B,C – водоудерживающая способность листьев O. europaea через 24, 
48 и 72 часа обезвоживания; D,E,F – потеря воды листьями через 24, 48 и 72 часа де-
гидратации; G,H,I – относительный выход электролита через 24, 48 и 72 часа обезво-
живания; J – длина листа, K – сырой вес листа: L – отношение длины листа к ширине 
листа; M – площадь листа; N – ширина листа; O – сухой вес листа; P – удельный вес 
листа; Q – удельная листовая поверхность; R – плотность листа; S – количество три-
хом на адаксиальной стороне листа; T– количество трихом на абаксиальной стороне 
листа; U – количество устьиц, шт./мм2; V – длина устьичной щели.

Таблица 3. 
Корреляционная матрица физиологических и морфометрических признаков 

Table 3. Correlation matrix of physiological and morphometric traits

Индексы R24 R48 R72 WL24 WL48 WL72 EL24 EL48 EL72
TAI 0.82 0.83 0.86 -0.79 -0.80 -0.84 -0.66 -0.81 -0.85
TpS 0.60 0.58 0.61 -0.73 -0.77 -0.76 -0.54 -0.68 -0.68
SI 0.54 0.49 0.49 -0.34 -0.48 -0.44 -0.37 -0.40 -0.41
SPS -0.87 -0.83 -0.82 0.85 0.80 0.80 0.89 0.88 0.89
SSC -0.55 -0.50 -0.52 0.43 0.39 0.40 0.52 0.50 0.59
PCI -0.69 -0.67 -0.67 0.62 0.68 0.65 0.59 0.61 0.66
RSS -0.89 -0.86 -0.88 0.79 0.84 0.80 0.89 0.87 0.87

Примечание: TAI – индекс площади трихом, TpS – отношение количества три-
хом к количеству устьиц, SI – устьичный индекс, SPS – площадь устьичной щели, 
SSC – коэффициент формы устьиц, PCI – индекс потенциальной проводимости, 
RSS – относительная поверхность устьиц
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Большинство зарубежных авторов указывают на большое влия-
ние устьиц и трихом в формировании засухоустойчивости растений O. 
europaea, в связи с этим при анализе литературы были определены основ-
ные индексы, которые теоретически могут быть использованы в качестве 
биомаркеров [14; 52; 64]. Практический анализ возможности использова-
ния данных коэффициентов в качестве биомаркеров засухоустойчивости 
проведен нами на выборке из 14 генотипов (табл. 3). Как видно из табл. 
3 самую высокую корреляцию с физиологическими показателями засухо-
устойчивости показывают: индекс площади трихом, площадь устьичной 
щели и относительная поверхность устьиц. Данные показатели могут быть 
использованы для оценки селекционного материала маслины на признак 
засухоустойчивости.

Обсуждение результатов
В работе R. Razouk с соавторами отмечается высокое значение фе-

нотипирования листьев в скрининге засухоустойчивости O. europaea с 
акцентом на структурные и функциональные признаки листьев [52]. Хо-
рошо известно, что засухоустойчивость растений, включая маслину евро-
пейскую, определяется различными генетическими факторами, которые 
кодируют морфологические, фенологические, физиологические, биохи-
мические и молекулярные признаки [26]. 

В нашей работе исследованы связи между морфологическими при-
знаками листьев и реакцией оливок на водный стресс у сортов и гибри-
дов селекции и интродукции Никитского ботанического сада. Полученные 
результаты коррелируют с данными R. Razouk с соавторами [52], – нами 
выявлена значительная фенотипическая изменчивость по длине, ширине 
и площади листа, плотности устьиц и трихом. Исследования Pita и Pardos 
показали, что генотипы из засушливых областей, как правило, имеют бо-
лее мелкие листья, чем генотипы из областей с достаточным увлажнени-
ем. Поскольку небольшие листья испаряют меньше воды, чем крупные 
за счет меньшей площади испарения. Этот признак является одним из 
основных критериев ксероморфности растений – приспособительной ре-
акции растений к засушливым условиям произрастания [51]. В наших ис-
следованиях площадь листа изученных генотипов варьировала от 3,72 (у 
генотипа 35-16/13) до 6,54 см2 (у генотипа 35-11/25). Максимальные зна-
чения удельного веса листа (LMA) – одного из показателей склерофилии 
листьев отмечены у генотипа 35-16/13 (255,4 г/м-2). Показатели LMA в 
наших исследованиях были близки к данным полученным E.A. Bacelar в 
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засушливых условиях на сортах испанской и португальской селекции [10]. 
Как отмечает Centritto листья засухоустойчивых сортов, как правило, име-
ют более высокую LMA, что является следствием увеличения плотности 
или толщины листовой ткани [19]. 

Широкий диапазон морфологических вариаций в наших исследовани-
ях показал большое разнообразие структурных и функциональных при-
знаков листьев, которые связаны с эффективностью использования воды. 
Как отмечает Gholami с соавторами такое разнообразие может отражать 
существование широкого диапазона уровней пластичности внутри вида O. 
europaea по устойчивости к абиотическому стрессу, включая засуху [39].

Влияние засухи на несколько основных морфологических и анатоми-
ческих особенностей листьев было исследовано рядом авторов [17; 28; 47; 
55] в попытке объяснить происхождение разницы в устойчивости к засухе 
между устойчивыми и неустойчивыми сортами маслины. Ими отмечено 
снижение размера листьев, увеличение плотности трихом в засушливых 
условиях. Эти дифференциальные изменения в морфологии листьев мо-
гут объяснить, по крайней мере частично, разницу в засухоустойчивости 
между сортами. В частности, плотность устьиц и трихом могут считаться 
ключевыми структурными особенностями листьев, которые определяют 
способность дерева выдерживать водный стресс. Поэтому их можно ис-
пользовать в качестве критериев для выбора сортов оливок, которые более 
устойчивы к засухе [28; 34; 52; 61; 64]. Подобные результаты получены 
Trabelsi с соавторами, которыми также отмечено снижение площади ли-
стьев, изменение в плотности устьиц и трихом в условиях засухи [61]. 

A. Petridis и E.A. Bacelar c соавторами акцентируют, что оливковые 
деревья, произрастающие в средиземноморских экосистемах, развили 
характеристики защиты от потери воды посредством жесткого контро-
ля устьичной транспирации, высокой плотности листовой ткани, толстых 
слоев кутикулы и трихом и, в связи с этим, достаточно устойчивы к засухе 
[11; 50], что также согласуется с нашими данными. 

При анализе морфометрических биомаркеров засухоустойчивости 
R. Razouk с соавторами предложено проводить корреляционный анализ 
и анализ главных компонент используя утечку электролита и величину 
потери воды как стандарты для сравнения [52]. В наших исследованиях 
отмечены значительные повреждения клеточной мембраны у отдельных 
гибридов и контрольных сортов (выход электролита при этом составил 
54% (Ascolano) и 77% (Corregiolo)). Похожие результаты получены S. Parri 
с соавторами [49]. В их исследованиях относительный выход электролита 
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у сортов Giarraffa, Leccino, Maurino в различных вариантах опыта варьи-
ровал от 15 до 85%. Моделированием различных стрессовых условий, 
связанных с засухой и анализом данных, полученных при повреждении 
клеточной мембраны при дегидратации, занимались также S. Ahmadipour 
с соавторами в Иране [9], B. Abdallah с соавторами в Тунисе [7], N. Denaxa 
с соавторами в Греции [22], М. Dias с соавторами в Португалии [25] и др. 
Исследователи отмечали, что увеличение стресса значительно влияло на 
повышение выхода ионов из клеточной мембраны, наблюдаемого при по-
вреждении клетки в период засухи. Также были выявлены значительные 
межсортовые различия по степени засухоустойчивости.

Заключение
1. Отмечена значительная вариация морфологических и физиологи-

ческих признаков, ассоциированных с признаком засухоустойчивости, 
которые могут быть использованы в качестве биомаркеров для диффе-
ренциации сортов и гибридов маслины по степени устойчивости к засухе. 

2. Среди физиологических показателей наиболее информативными 
критериями можно считать водоудерживающую способность листьев, 
а среди морфологических – размер устьичной щели, индекс площади 
трихом, площадь устьичной щели и относительная поверхность устьиц. 
Перечисленные признаки имеют высокую корреляционную связь с отно-
сительным выходом электролита, наблюдаемом при повреждении клеточ-
ной мембраны и указывающем на невозвратные летальные изменения в 
клетке. 
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