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Для выяснения причин различной видовой повреждаемости пихт (Abies Mill.) уссурийским полиграфом 
(Polygraphus proximus Blandford) изучали строение коры представителей секций Balsamea, Momi, Abies, 
Grandis в коллекциях Главного ботанического сада им. Н. В. Цицина РАН. Исследовали особенности струк-
туры покровных тканей (перидермы и ритидома) и внутренней (живой) коры, состоявшей из первичной коры 
(кортекса) и вторичной флоэмы. Виды пихт, покровные ткани ствола которых образованы перидермами, 
включающими слои губчатой и каменистой (лигнифицированной) феллемы, – пихта цельнолистная (Abies 
holophylla Maxim.), п. равночешуйчатая (A. homolepis Siebold & Zucc.), п. Нордмана (A. nordmanniana (Steven) 
Spach), а также виды, рано формирующие корку,  – п. Нордмана, полиграфом практически не заселялись. 
Виды пихт, покровные ткани которых имели малую толщину и были представлены однотипными суберини-
зированными клетками феллемы, оказались наиболее привлекательны для втачивания полиграфа (виды из 
секции Balsamea). Отмечена связь повреждаемости уссурийским полиграфом с особенностями строения и 
соотношения компонентов первичной коры и вторичной флоэмы, где основным фактором служила степень 
склерификации. Наименее привлекательными для уссурийского полиграфа были виды, имеющие высокую 
степень склерификации внешнего и среднего слоя внутренней коры. Степень конституционной устойчивости 
к уссурийскому полиграфу повышалась с увеличением степени срастания и размеров склереидных групп, 
равномерности и плотности их распределения. Наиболее уязвимыми были пихты с низкой степенью скле-
рификации внешнего и среднего слоя и/или неравномерным и неплотным распределением групп склереид, 
и пихты, имеющие повышенное и высокое содержание слизевых клеток (п. сибирская (A. sibirica Ledeb.)). 
Отмечена обратная связь между степенью склерификации и содержанием слизевых клеток. Четкой зависи-
мости между повреждаемостью полиграфом и содержанием кристаллов оксалата кальция, а также особен-
ностями смолоносной системы не установлено.
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DOI: 10.15372/SJFS20230507



44	 СИБИРСКИЙ ЛЕСНОЙ ЖУРНАЛ. № 5. 2023

ВВЕДЕНИЕ

Транспортировка продуктов и товаров биоло-
гического происхождения не раз была причиной 
появления на новых территориях организмов-
пришельцев  – вирусов, микроорганизмов, рас-
тений и животных, часть которых может нанести 
значительный вред существующим биотам. Для 
лесных массивов наиболее опасны насекомые-
фитофаги (Wood, 1982). Многолетняя засуха 
способствовала эпидемическому распростране-
нию на новые территории американского конти-
нента горного соснового лубоеда (Dendroctonus 
ponderosae Hopkins) (Erbilgin et  al., 2014). 
В США и Канаде от завезенного в 1900-х годах 
из Европы хермеса корового пихтового (Adelges 
piceae Ratzeburg) до сих пор страдает ряд се-
вероамериканских пихт из секции Balsamea  – 
п.  бальзамическая (Abies balsamea (L.) Mill.), 
п. Фразера (A. fraseri (Pursh) Poir.), п. субальпий-
ская (A. lasiocarpa (Hook.) Nutt.), п. аризонская 
(A. lasiocarpa var arizonica (Merriam) Lemmon). 
Повреждаются пихты и из других секций – п. ве-
ликая (A. grandis (Douglas ex D. Don) Lindl., syn. 
A.  excelsior Franko), п.  благородная (A.  procera 
Rehder), п. белая (A. alba Mill.), п. миловидная 
(A.  amabalis J.  Forbes). Отпад деревьев от по-
вреждения этим микроскопическим насекомым 
и сопутствующими патогенами доходит до 95 % 
(Fowells, 1965; Hay, Eagar, 1981; Adam, Ostaff, 
2006; Hrinkevich et al., 2016; Abies..., 2023).

Для пихтарников России одним из наибо-
лее опасных насекомых-инвайдеров стал поли-
граф уссурийский (белопихтовый) (Polygraphus 
proximus Blandford (Coleoptera: Curculioniae: 
Scolytinae)), проникший на территорию Сибири 
и далее на западные территории России пред-
положительно при транспортировке по Транс-
сибирской магистрали заселенных им неокорен-
ных лесоматериалов (Чилахсаева, 2008; Керчев, 
2014; Kerchev, 2014; Серая и др., 2014). Этот ко-
роед, завезенный с Дальнего Востока, был иден-
тифицирован в Сибирском регионе в 2008  г., 
когда уже начал повреждать массивы пихты 
сибирской (Abies sibirica Ledeb.) (Баранчиков 
и др., 2011; Керчев, 2014; Kerchev, 2014) – един-
ственного коренного представителя рода пих-
ты (Abies Mill.) на данной территории (Крылов 
и  др., 1986). Вспышки массового размножения 
уссурийского полиграфа в ряде районов Сибири 
привели к деградации значительных площадей 
пихтовых древостоев, с количеством отпада до 
99.8 % (Керчев, 2014; Kerchev, 2014).

В первичном ареале уссурийского полигра-
фа (ареал занимает часть российского Даль-

него Востока, Японии, заходит в Китай и Ко-
рею) основным кормовым хозяином полиграфа 
выступает пихта белокорая (A.  nephrolepis 
(Trautv.) Maxim.), а на Сахалине  – п.  сахалин-
ская (A. sachalinensis (F. Schmidt) Mast.) (Курен-
цов, 1941; Nobuchi, 1971, 1979; Криволуцкая, 
1973; Wood, Bright, 1992; Чилисхаева, 2008). 
Реже полиграф (вкупе с переносимыми им па-
тогенными грибами) повреждает п. цельнолист-
ную (A.  holophylla Maxim.), п. равночешуйча-
тую (A. homolepis Siebold & Zucc.), п. сильную 
(A. firma Siebold & Zucc.), п. Мариса (A. mariesii 
Mast.), п. Вичи (A. veitchii Lindl.). В своем пер-
вичном ареале данный короед заселяет в основ-
ном поврежденные и усыхающие деревья, за-
частую уже заселенные другими ксилофагами 
(Куренцов, 1941; Криволуцкая, 1973; Hara et al.; 
2008; Tokuda et al., 2008).

Попав на новые территории уссурийский 
полиграф вначале осваивает ослабленные и по-
врежденные деревья пихты сибирской, затем, 
успешно конкурируя с аборигенными ксилофа-
гами, занимающими сходную экологическую 
нишу (Кривец и др., 2015а; Krivets et al., 2015), 
образует очаги во вполне здоровых древостоях 
(Баранчиков и др., 2011; Кривец, 2012, Кривец 
и др., 2014, 2015а, б; Krivets et al., 2015).

В Томской области кроме пихты сибирской 
отмечали единичные поселения уссурийского 
полиграфа на ветровальных и погибающих де-
ревьях ели сибирской (Picea obovata Ledeb.), 
кедра сибирского (Pinus sibirica Du Tour), сос
ны обыкновенной (Pinus sylvestris  L.) (Керчев, 
2014; Kerchev, 2014), а в лабораторных услови-
ях уссурийский полиграф успешно развивался 
еще и на лиственнице сибирской (Larix sibirica 
Ledeb.), однако в целом пихта сибирская оста-
ется основной кормовой породой полиграфа в 
Сибири (Керчев, 2012, 2014; Kerchev, 2014) и на 
Западном Предуралье (Баранчиков и  др., 2020; 
Гниненко и др., 2023).

Продвижение полиграфа на запад не ограни-
чилось упомянутыми выше регионами. В Подмо-
сковье в 2006 г. данный вид короеда обнаружен 
в посадках пихты в Химкинском районе, в кото-
рых жук заселял стволы п. сибирской и п. бальза-
мической, пораженные гнилью. В  этом же году 
в Пушкинском районе полиграф был найден 
на ели европейской (Picea abies (L.) H. Karst.), 
пораженной корневой губкой (Heterobasidion 
annosum (Fr.) Bref.) (Чилахсаева, 2008).

Чуть позже уссурийский полиграф был обна-
ружен в Москве, в Главном ботаническом саду 
им. Н. В. Цицина РАН (ГБС РАН). К весне 2014 г. 
уже погибли и были вырублены более 100  де-
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ревьев из коллекции видов пихт. Заложенные в 
50-х годах и дополненные в 80-х годах посадки 
пихты на экспозиции «Сибирь» ко времени вво-
за полиграфа оказались сильно загущенными и 
ослабленными корневыми гнилями, что стало 
благоприятным фактором для начального засе-
ления полиграфом (Серая и др., 2014). Располо-
жение экспозиции пихт в 400–500 м от железной 
дороги с высокой вероятностью указало на ис-
точник распространения жуков. Весной 2014 г. 
в ГБС РАН произведен учет освоения жуками 
уссурийского полиграфа разных видов пихт. 
Попыток поселения жуков полиграфа не уда-
лось обнаружить на п. белой, п. великой Franco, 
п.  цельнолистной, п.  равночешуйчатой, п.  ко-
рейской (A. koreana E. H. Wilson), п. Нордмана 
(A. nordmanniana (Steven) Spach.) и п. Семенова 
(A.  semenovii B.  Fedtsch). Больше всего следов 
нападения жуков зафиксировано на п.  аризон-
ской, п. бальзамической, п. сибирской, п. Вичи. 
На последних отмечали от 1 до 9 попыток засе-
ления на 1 дм2 поверхности ствола (Серая и др., 
2014). Таким образом, уссурийский полиграф 
при выборе растения-хозяина предпочитал одни 
и игнорировал другие виды пихт.

Для пихт характерно отсутствие в норме 
смоляных ходов в ксилеме, они формируются 
только в ответ на поранение, однако в первичной 
коре, как правило, сохраняющейся на протяже-
нии десятилетий, смолоносная система хорошо 
развита, особенно у гладкокорых пихт (Дере-
вья…, 1949; Лотова, 1987). Особенности анато-
мического строения коры являются важнейшим 
компонентом конституционной устойчивости 
к внедрению патогенов (Franceschi et  al., 2005; 
Krokene, 2015). С одной стороны, строение коры 
обусловлено видовой принадлежностью дерева, 
с другой  – соотношение основных компонен-
тов может варьировать в зависимости от воз-
раста, положения в древостое, экологических 
условий (Еремин, Копанина, 2012). Индуциро-
ванная устойчивость, как и конституционная, 
также имеет межвидовые и внутривидовые осо-
бенности. Состав и содержание ряда защитных 
веществ (монотерпены, фенольные соединения 
и  др.) и скорость их синтеза могут меняться в 
зависимости от вида хвойного растения, этапа 
вегетационного сезона, физиологического со-
стояния дерева (Krekling et al., 2000; Martin et al., 
2002; Franceschi et al., 2005; Krokene, 2015).

Первое, с чем сталкивается любой короед, 
атакующий ствол дерева, это конституционная 
устойчивость дерева, обусловленная строени-
ем коры (Еремин, Нитченко, 1980). При изуче-
нии анатомических характеристик коры пихты 

сибирской, п. белокорой и п. Нордмана из при-
родных мест обитания было выдвинуто предпо-
ложение о связи склерификации и содержания 
слизевых клеток с повреждаемостью уссурий-
ским полиграфом (Астраханцева и др., 2014; Ба-
ранчиков и др., 2014).

Благодаря разнообразию видов растений, 
ботанические сады и дендрарии представляют 
собой своеобразный полигон для изучения воз-
можного распространения инвайдера и вероят-
ности смены растения-хозяина. Цель данной 
работы – изучение анатомических особенностей 
строения коры видов пихт, отличавшихся в ГБС 
РАН по степени повреждаемости уссурийским 
полиграфом.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
ИССЛЕДОВАНИЙ

Для выявления причин разной видовой по-
вреждаемости пихт уссурийским полиграфом 
отобраны виды пихт, которые в коллекции ГБС 
РАН отличались по количеству заселенных по-
лиграфом особей пихты (Серая и др., 2014):

– п. Нордмана (0 % от имеющихся в коллек-
ции особей пихты заселены полиграфом);

– п. белая (0 %);
– п. цельнолистная (0 %);
– п. равночешуйчатая (0 %);
– п. белокорая (10 %);
–  п.  одноцветная (Abies concolor (Gordon & 

Glend.) Lindl. ex Hildebr.) (20 %);
– п. сахалинская (40 %);
–  п. сибирская (вариант 1 – в экспозиции 50 % 

деревьев заселены полиграфом, вариант 2  – 
100 % особей пихты заселены полиграфом, эта 
группа деревьев вскоре погибла, в вышеуказан-
ной статье ошибочно указана как п. Фразера);

– п. бальзамическая (70 %).
Образцы коры отобраны в 2013–2014  гг. в 

ГБС РАН; также получены высечки со здоровых 
деревьев 3  видов пихт в их естественных рай-
онах произрастания: п.  сибирской в естествен-
ном насаждении пихты в Емельяновском районе 
Красноярского края, п. Нордмана – в Апшерон-
ском районе Краснодарского края; п.  белоко-
рой – в темохвойном массиве Хехцир близ г. Ха-
баровска, Хабаровский край.

Образцы коры, включавшие покровные тка-
ни и внутреннюю живую кору (первичную кору 
и вторичную флоэму), взяты на высоте ствола 
1.3 м с 2 и более деревьев (в зависимости от пред-
ставленности вида в коллекции) и фиксировали 
смесью равных частей спирта, воды и глицерина 
(Барыкина и др., 2004). С зафиксированных вы-

Анатомические особенности коры как фактор устойчивости видов пихт к заселению уссурийским полиграфом
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сечек на санном микротоме МС-2 (СССР) делали 
серии радиальных и поперечных срезов.

Толщину срезов варьировали от 20 до 40 мкм 
в зависимости от вида пихты и типа среза (ради-
альные срезы делали толще поперечных). Срезы 
окрашивали флороглюцином или метиловым зе-
леным, реже рутением красным и метиленовым 
синим (Барыкина и  др., 2004). Срезы просма-
тривали на микроскопе Биолам Л-211 (СССР). 
Микрофотографии делали с помощью камеры 
DCM-800 (Китай).

Для детализации видовой характеристики 
внутреннюю кору условно делили на три рав-
ных слоя – внешний (наружный), средний и вну-
тренний, примыкающий к камбию, слой. Внеш-
ний слой включал первичную кору (кортекс) и 
иногда часть самых старых слоев вторичной 
флоэмы, средний и внутренний – только вторич-
ную флоэму. Такое условное деление выбрано 
потому, что из-за сильной дилатации граница 
между кортексом и вторичной флоэмой часто не 
выражена.

Для каждого вида составляли описание и 
рассчитывали баллы в соответствии с приведен-
ной ниже расшифровкой.

А – строение и толщина покровных тканей 
(феллема; слои перидерм; перидермы вместе с 
заключенной между ними первичной корой  = 
корка = ритидом): 1 балл – феллема толщиной 
до 0.1 мм преимущественно из одного типа кле-
ток (слоистость не выражена), встречаемость 
многослойных участков низка; 2 балла – фелле-
ма до 0.1–0.2 мм толщиной перемежается с мно-
гослойными участками; 3 – покровные ткани из 
нескольких слоев 0.3–0.5 мм толщиной, фелле-
ма преимущественно из разных типов клеток; 
4  – покровные ткани из нескольких слоев тол-
щиной более 1 мм, могут включать отсекаемые 
перидермами участки первичной коры.

Б  – содержание склереид: 1  балл  – отсут-
ствуют или крайне редки; 2 – низкое; 3 –умерен-
ное; 4 – высокое; 5 баллов – обильное.

В  – размеры склереидных групп в ради-
альном направлении: 1 балл – тонкие; 2 – сред-
ние и тонкие; 3 – средние и толстые; 4 – толстые; 
5 баллов – очень толстые.

Г – размеры склереидных групп в осевом 
направлении: 1  балл  – длина равна толщи-
не; 2 – длина превышает толщину менее чем в 
4 раза; 3 – длина заметно больше толщины; 4 – 
длина отдельных групп более 2  мм; 5  – много 
групп 1–2 мм длиной и более; 6 баллов – сред-
няя длина 2 мм и более.

Д – срастание склереид в тангентальном 
(тангенциальном) направлении: 1  балл  – не 

срастаются или срастаются крайне редко; 2  – 
срастание встречается; 3  – обычно срастаются 
по 2–3 крупных группы; 4  – встречаются еди-
ничные срастания нескольких групп, но в основ-
ном как в предыдущем пункте; 5 баллов – силь-
ное (склереидные группы на поперечных срезах 
в первичной коре срастаются в тангентальном 
направлении до 0.5 мм, во вторичной флоэме – 
полосами до 1 мм и более).

Е – срастание склереид в радиальном на-
правлении: 1 балл – не встречается; 2 – редкое; 
3 – умеренное; 4 балла – сильное.

Степень склерификации определяли для 
каждого вида как сумму баллов Б–Е.

Ж – содержание слизевых клеток: 1 балл –
отсутствуют или крайне редки; 2 – встречаются; 
3 – умеренное (или местами высокое, местами 
низкое); 4 – высокое; 5 баллов – обильное (сум-
марная площадь сечения слизевых клеток замет-
но больше, чем сумма сечений склереид и кри-
сталлоносных клеток).

З – содержание кристаллов оксалата каль-
ция: 1 балл – низкое; 2 – умеренное; 3 – высо-
кое; 4 балла – обильное.

Полученные данные по числу баллов обра-
батывали в программах Excel и Statistica.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ 
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Различия коры пихт из исследованных при-
родных популяций и пихт из ботанического сада 
преимущественно обусловлены их возрастом 
(в природных он больше на 30–50 лет). В основ-
ном они заключались в удлинении в осевом на-
правлении склереидных групп в средней части 
коры, усилении степени склерификации в целом 
и в более глубокой закладке перидерм (послед-
нее верно для п. Нордмана).

В целом у пихт степень склерификации 
первичной коры была меньше, чем вторичной 
коры (вторичной флоэмы), склереидные груп-
пы  – мельче и обычно не вытянуты в осевом 
направлении. При переходе к вторичной флоэме 
склереидные группы становились крупнее и вы-
тягивались в осевом направлении, их размеры 
были меньше в самых старых слоях (располо-
жены кнаружи), чем в более молодых средних 
слоях. У  одних исследованных образцов скле-
рификация начиналась во 2–3-м годичном слое 
от камбия, у других гораздо позже, что отраз-
илось на уровне склерификации внутреннего 
слоя коры. Ниже представлено общее описание 
изученных высечек пихт из коллекции ГБС РАН 
(табл. 1).

Н. В. Астраханцева, Л. Г. Серая, Н. В. Пашенова, А. А. Коженкова, Ю. Н. Баранчиков
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Анатомические особенности коры как фактор устойчивости видов пихт к заселению уссурийским полиграфом
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Таблица 2. Количественные характеристики основных компонентов коры пихт, балл*

Компоненты 
коры

Строение 
и толщина 
покровных 

тканей

Содер-
жание 

скереид

Размеры склереидных 
групп в направлении

Срастание склереид 
в направлении Содержание

радиаль-
ном осевом танген-

тальном
радиаль-

ном
слизевых 

клеток

кристаллов 
оксалата 
кальция

1 2 3 4 5 6 7 8 9

Пихта Нордмана
Корка
Слой коры:

внешний
средний
внутренний

3

5
5
3

3
3
4

2
4
2

5
4
1

4
5
1

1
2
4

2
4
4

Пихта белая
Корка
Слой коры:

внешний
средний
внутренний

2

5
4
2

2
2
2

1
2
4

3
4
1

3
4
1

3
2
1

1
1
4

Пихта цельнолистная
Корка
Слой коры:

внешний
средний
внутренний

4

4
4
4

3
4
5

1
4
6

4
4
5

1
1
1

2
1
1

2
2
2

Пихта равночешуйчатая
Корка
Слой коры:

внешний
средний
внутренний

3

4
4
1

1
3
1

1
5
2

1
3
1

1
3
1

3
2
3

1
2
2

Пихта белокорая
Корка
Слой коры:

внешний
средний
внутренний

1

3
5
2

3
3
4

1
5
4

4
5
1

2
2
1

3
2
1

2
1
2

Пихта одноцветная
Корка
Слой коры:

внешний
средний
внутренний

2

5
5
4

3
3
5

1
3
2

1
1
1

1
1
1

3
2
1

3
3
3

Пихта сахалинская
Корка
Слой коры:

внешний
средний
внутренний

1

2
3
2

2
3
3

1
4
4

2
3
2

2
3
2

4
2
3

1
1
2

Пихта сибирская (вариант 1)
Корка
Слой коры:

внешний
средний
внутренний

1

2
3
2

2
3
3

2
4
3

1
1
1

1
1
1

4
3
3

1
2
2
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Для оценки связи анатомического строения 
коры пихт с повреждаемостью уссурийским по-
лиграфом полученные выше данные перевели 
в баллы (табл. 2).

Балльная система оценки позволила нагляд-
но рассмотреть характеристики, влияющие на 
повреждаемость полиграфом. Анализ наших 
данных показал, что для исследуемых видов 
пихт повреждаемость уссурийским полиграфом 
отрицательно коррелировала со степенью скле-
рификации живой коры (рис. 1, а).

Самая высокая отрицательная зависимость 
отмечена со степенью склерификации средне-

го слоя коры (коэффициент корреляции –0.85), 
чуть ниже – с внешним слоем коры (–0.75), сте-
пень склерификации внутреннего слоя почти не 
влияет на повреждаемость полиграфом (–0.37). 
С увеличением толщины покровных тканей, их 
слоистости и с началом формирования корки по-
вреждаемость резко падает (рис. 1, б).

С увеличением содержания слизевых клеток 
степень склерификации снижается (рис.  1,  в), 
повреждаемость полиграфом, наоборот, растет 
(рис. 1, г).

Содержание оксалата кальция в первичной 
коре и средней части живой коры не влияет 

Окончание табл. 2
1 2 3 4 5 6 7 8 9

Пихта сибирская (вариант 2)
Корка
Слой коры:

внешний
средний
внутренний 

1

1
2
1

1
2
2

1
3
2

1
1
1

1
1
1

5
4
5

1
1
1

Пихта бальзамическая
Корка
Слой коры:

внешний
средний
внутренний 

1

4
4
3

3
2
3

1
2
3

4
4
3

3
1
1

3
2
4

2
2
2

* Расшифровку баллов см. раздел «Методика».

Рис. 1. Строение первичной и вторичной коры пихт и зависимость повреждаемости (% поврежденных 
деревьев в 2014 г.) уссурийским полиграфом деревьев в коллекции Главного ботанического сада им. 
Н. В. Цицина РАН от склерификации всех слоев коры (а), толщины и строения покровных тканей (б), 
содержания слизевых клеток (г) и связи между содержанием слизевых клеток (сумма баллов во всех 
слоях коры) и степенью склерификации (в).

Анатомические особенности коры как фактор устойчивости видов пихт к заселению уссурийским полиграфом
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на  повреждаемость, небольшое отрицательное 
влияние отмечено только для внутренней части.

Ввиду большой вариабельности развития 
смолоносной системы не только между видами, 
но и внутри ствола одного дерева, и ограниче-
нием по отбору высечек в коллекциях пихт, свя-
зи между размером, содержанием смолоносных 
полостей в первичной коре и повреждаемостью 
не установлено.

Коллекции в ГБС РАН создавались в 50-е 
годы и были дополнены в 80-е (Серая и  др., 
2014), соответственно возраст изучаемых дере-
вьев на момент отбора не превышал 60–70 лет. 
Среди исследованных видов только у пихты 

Нордмана и п. одноцветной отмечено заложе-
ние перидерм, отсекающих часть первичной 
коры, что согласуется с возрастной биологией 
видов. По литературным данным, в природном 
ареале у п. одноцветной корка формируется уже 
в 35–40  лет, в то время как у пихт из секции 
Balsamea ритидом – после 80–100 лет (Bark and 
wood…, 1975; Еремин, 1983). У п. одноцветной 
на момент взятия образцов отсекаемые перидер-
мами участки преимущественно слущивались 
(рис. 2, д), у п. Нордмана сохранялись на ство-
ле, формируя корку (рис. 2, в). У п. одноцветной 
перидермы состояли из обычной феллемы, у 
п. Нордмана – из губчатой и обычной феллемы, 

Рис. 2. Строение покровных тканей пихт и первичной коры.
а, в – п. Нордмана; б, г – п. цельнолистная; д – п. одноцветная; е – п. белая. Поперечные 
срезы. Окрашивание: а, д – метиловым зеленым; б, в, г, е – флороглюцином. 1к – первич-
ная кора; ГФ – губчатая феллема; КК – каменистые клетки; КФ – каменистая феллема; 
ОФ – обычная феллема; ОФ + К – обычная феллема с единичными слоями каменистых 
клеток; П – слои перидерм с губчатой и каменистой феллемой; Ск Г – склереидные груп-
пы; СП – смоляная полость в первичной коре; Фл – феллодерма и феллоген; Ч – чечевичка. 
Желтой скобкой отмечена корка (ритидом).
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периодически в слое обычной или губчатой фел-
лемы закладывались однорядные слои каменис- 
тых клеток с сильным утолщением и лигнифи-
кацией клеточной стенки с наружной стороны 
(рис. 2, а, в). У остальных исследованных видов 
феллоген заново не закладывался, а у первично 
заложенной перидермы он оставался живым, 
продуцируя периодически новые слои феллемы, 
первичная кора сохранилась полностью.

У пихт цельнолистной и равночешуйчатой 
слоистость покровных тканей хорошо выраже-
на, так как перидермы состоят из двух типов 
клеток – губчатой и каменистой феллемы (Ере-
мин, 1973), слои перидерм не слущиваются или 
слабо слущиваются, поэтому формируемый 
слой покровных тканей заметно превышает та-
ковой у наиболее повреждаемых видов пихт 
(рис. 2, б, г).

Непривлекательность для жуков полиграфа 
пихт с повышенной толщиной покровных тка-
ней в коллекции ГБС РАН согласуется с резуль-
татами исследования колонизации большим ело-
вым лубоедом (Dendroctonus micans (Kugelann)) 
ели ситхинской (Picea sitchensis (Bong.) Carrière) 
и е. европейской.

У е. ситхинской рано формируется толстая 
корка, при этом толщина доступной для питания 
коры снижается, что снижает интенсивность 
ее колонизации по сравнению с е. европейской 
(Wainhouse et al., 1990).

У пихт из секции Balsamea и у п.  белой 
(рис. 2, е) перидермы состоят из клеток обычной 
феллемы, иногда формируется одиночный слой 
клеток с большим просветом (аналогично губча-
той феллеме), тогда появляется слабо выражен-
ная слоистость. Старые слои слущиваются, из-за 
чего толщина покровных тканей обычно не пре-
вышает 0.1  мм. Вероятно, это одна из причин, 
по которой виды из секции Balsamea, характери-
зующиеся небольшой толщиной покровных тка-
ней ствола на протяжении большей части жиз-
ни, оказались более подвержены втачиванию 
короедов, чем виды, рано формирующие корку 
или имеющие слои перидерм с каменистой фел-
лемой. Другой нюанс может заключаться в том, 
что клетки обычной феллемы заполнены фе-
нольными соединениями, смолами и соедине-
ниями, которые могут привлекать полиграфа, в 
отличие от относительно «пустых» перидерм с 
каменистой и губчатой феллемой. Пихты с ка-
менистой феллемой могут быть атакованы толь-
ко в случае сильного ослабления или при по-
вреждении поверхности ствола, либо при очень 

высокой численности полиграфа, когда более 
доступные виды деревьев уже отработаны.

Преодолев покровные ткани, втачивающий-
ся жук полиграфа попадает в ткани первичной 
коры (в более позднем возрасте при формирова-
нии корки перидермы отсекают сначала первич-
ную, затем часть вторичной коры). В первичной 
коре склереидные группы обычно не крупные, 
с  невысокой степенью срастания, и теоретиче-
ски первичная кора не представляет сложности 
для полиграфа в прогрызании слоя. Исключе-
ние составили п. белая (рис.  2,  е) и п. бальза-
мическая, у которых размеры ряда склереидных 
групп в первичной коре сопоставимы с разме-
рами во вторичной флоэме, однако у п. бальза-
мической имелись большие участки без скле-
реидных групп. Анализ показывает, что если в 
первичной коре много склереидных групп, то 
и во вторичной флоэме (в средней части коры) 
степень склерификации будет не ниже, а как 
правило, выше. По мнению некоторых авторов, 
лигнификация корки и обилие склереидных 
групп могут отпугнуть некоторых насекомых. 
И хотя склереидные группы – это элемент пас-
сивной защиты, их содержание влияет на запуск 
индуцированной защиты (Wainhouse et al., 1990; 
Lieutier, 2002).

В используемый нами термин «степень 
склерификации» мы включили не только содер
жание и размеры склереидных групп, но и сте-
пень их срастания (рис. 3, а–в), поскольку при 
срастании групп между собой затрудняется про-
движение жука через ткани коры, а увеличение 
времени его продвижения дает больше времени 
для запуска защитных реакций тканям ство-
ла. Поэтому у п.  Нордмана при меньших раз-
мерах склереидных групп и их высокой степе-
ни срастания во всех направлениях (рис.  3,  а), 
степень склерификации выше (повреждае-
мость ниже), чем у п. одноцветной (рис. 3, б), 
у которой при высоком содержании и боль-
шой  площади поперечного сечения склереид-
ные группы почти не срастаются между собой 
и большинство из них относительно короткие в 
осевом направлении. Одиночную, даже крупную 
склереидную группу жук может обойти, а срос-
шиеся группы, пусть и небольшие, надо пере-
грызать. Видимо, по этой причине отмечено вта-
чивание полиграфа на п. одноцветной, где, как 
уже говорилось, часть корки слущивается, делая 
тонкие участки более неустойчивыми к атакам 
полиграфа.

Согласно D. Wainhouse с соавт. (1990), чем 
выше степень склерификации коры ели, тем 
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длиннее и извилистее маточные ходы самки 
большого елового лубоеда (так как она обходит 
склереидные группы) и тем меньше яиц она от-
кладывает. Личинки также обходят склереидные 
группы, дольше питаются, позже окукливаются, 
а жуки нового поколения оказываются мельче. 
В этом же исследовании показана сильная вну-
тривидовая вариабельность степени склерифи-
кации коры у ели, что соответствует вариантам 1 
и 2 для п.  сибирской в нашем исследовании 
(рис. 3, г–е). В варианте 2 очень мало склереид-
ных групп и они существенно мельче (рис. 3, г), 
чем в варианте 1 (рис. 3, д), возможно отчасти 
из-за этого вариант 2 сильнее повреждался по-
лиграфом, и эти деревья вскоре погибли.

Варианты 1 и 2 различались также по коли-
честву слизевых клеток – у последнего их было 
на порядок больше (рис. 3, д, е). S. Fink (1986) 
показал, что у погибающих особей пихты белой 
слизевые клетки образуются сразу у проводя-
щей флоэмы, хотя в норме для п. белой слизевые 
клетки обычны для первичной, но не вторичной 
коры. При этом каких-либо внешних поврежде-
ний коры не наблюдалось. Аналогичную карти-
ну мы наблюдали в варианте 2 – обилие слизе-
вых клеток почти от самого камбия. Полагаем, 
что такое обилие, с одной стороны, могло быть 
вызвано втачиванием полиграфа и запуском 
системной (индуцированной) устойчивости, а 
с другой  – было изначально высоким. Слабая 

Рис. 3. Строение вторичной флоэмы пихт.
а – п. Нордмана; б – п. одноцветная; в – п. белокорая; г, д, е – п. сибирская (г, е – вариант 
2, д – вариант 1). Срезы: а, б – радиальные; в–е – поперечные. Окрашивание метиловым 
зеленым, склереиды окрашены в зеленый цвет, д, е – в зеленый также окрашена ксилема в 
нижней части снимков. а–е – средняя часть коры (наружная половина вторичной флоэмы); 
д, е – внутренняя и частично средняя часть коры. Оранжевая полоса указывает на особен-
ности срастания в радиальном направлении, красная – в осевом, лиловая – тангентальном. 
Желтыми кружками помечены слизевые клетки.

Н. В. Астраханцева, Л. Г. Серая, Н. В. Пашенова, А. А. Коженкова, Ю. Н. Баранчиков
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склерификация и обилие слизевых клеток встре-
чаются и у особей п.  сибирской в природном 
ареале, особенно у молодых деревьев и является 
вариантом нормы.

Слизевые клетки характерны для первич-
ной коры всех пихт, во вторичной флоэме их со-
держание ниже. В. М. Еремин (1973) не нашел 
слизевые клетки во вторичной флоэме п. цель-
нолистной, однако в наших образцах они иногда 
встречаются.

Предполагаем, что процессы образования 
склереид и слизевых клеток конкурентны друг 
к другу. Основное вещество, заполняющее сли-
зевые клетки хвойных, это полисахарид пек-
тин, главным компонентом которого являются 
остатки галактуроновой кислоты – окисленной 
формы моносахарида галактозы. Также слизе-
вые клетки пихт содержат низкомолекулярные 
углеводы, преимущественно сахарозу, глюкозу и 
фруктозу (Ушанова и др., 2008; Fengping et  al., 
2015). Слизевые клетки образуются из парен-
химных клеток, в ходе дифференциации живое 
содержимое разрушается, и вся полость клетки 
заполняется слизью. Основное свойство пек-
тиновых слизей  – высокая водоудерживающая 
способность, вероятно помогающая выживать 
влаголюбивым пихтам на ранних этапах онто-
генеза, что согласуется с высоким содержанием 
слизевых клеток в первичной коре. При поране-
ниях ствола пектины в соединении с водой и са-
харами из разрушенных тканей коры образуют 
гели и вместе с вытекающей смолой закрывают 
рану, препятствуя окислению тканей и заливая 
(изолируя) вредителей и патогенов.

Склереиды  – это трансформированные па-
ренхимные клетки с очень толстой сильно лиг-
нифицированной клеточной стенкой. По окон-
чании дифференциации живое содержимое 
отмирает, часто аккумулируя смолу или образуя 
кристаллы оксалата кальция. Этапу склереидо-
образования (особенно во вторичной флоэме) 
обычно предшествует деление клеток – так об-
разуются склереидные группы. Образование 
лигнина в стенках склереид происходит из мо-
нолигнолов, синтезируемых по фенилппропа-
ноидному пути. Этим же путем синтезируются 
флавоноиды, а из шикимовой кислоты – началь-
ной точки фенилпропаноидного пути  – синте-
зируются фенольные соединения, участвующие 
в защитных реакциях (Лебедев, Шестибратов, 
2021; Lebedev, Shestibratov, 2021).

Таким образом, дифференциация паренхим-
ной клетки как в слизевую, так и в склереидную 
клетку заканчивается ее гибелью без возмож- 

ности новых делений или дедифференциации. 
Но помимо морфологической вилки существу-
ет вилка метаболическая  – преимущественная 
ориентация либо на углеводный путь синтеза 
(пектиновые слизи), либо на путь синтеза аро-
матических соединений. Оба пути затратны по 
ресурсам и требуют трансформации одних и тех 
же клеток. Ориентация на синтез лигнина (при 
дифференциации склереид) позволяет повысить 
не только конституционную, но и индукцион-
ную устойчивость за счет возможности образо-
вания по фенилпропаноидному и шикиматному 
путям широкого ряда соединений, обладающих 
защитными функциями. По данным литерату-
ры, известно, что при искусственном торможе-
нии синтеза лигнина в растениях снижается их 
устойчивость к действию стрессов (Лебедев, 
Шестибратов, 2021; Lebedev, Shestibratov, 2021). 
Слизевые клетки также являются элементом за-
щиты, однако содержимое клеток (пектин и низ-
комолекулярные углеводы) не токсично ни для 
полиграфа, ни для патогенных микроорганиз-
мов, переносимых жуком, а образование клеток 
требует отвлечения значительных ресурсов.

Считается, что кристаллы оксалата каль-
ция могут отпугивать листогрызущих и ксило-
фильных насекомых (Lieutier, 2004; Franceschi 
et  al., 2005), но в нашем исследовании четкой 
зависимости между содержанием кристаллов 
во всей коре и повреждаемостью полиграфом 
не установлено, при послойном рассмотрении 
небольшое негативное влияние отмечено для 
внутреннего слоя коры – зоны питания личинок 
полиграфа.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исследование анатомии коры пихт, различа-
ющихся по степени повреждения уссурийским 
полиграфом, показало важную роль конституци-
онной устойчивости, а именно состава и соотно-
шения компонентов коры в выборе насекомым-
инвайдером растения-хозяина.

Данный короед предпочитает гладкокорые 
пихты с тонким слоем покровных тканей, сло-
женных из клеток обыкновенной феллемы 
(тонкостенных суберинизированных клеток), 
с  низким содержанием склереид в первичной 
и вторичной коре и слабой степенью срастания 
склереидных групп. Такое сочетание наиболее 
присуще представителям секции Balsamea  – 
пихты сибирской, п. сахалинской. Для п. бальза-
мической и п.   белокорой зафиксирована более 
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высокая степень склерификации (и  несколько 
большая толщина покровных тканей), что со-
гласовывалось с повреждаемостью полиграфом. 
Отмечено, что низкая степень склерификации 
сопровождается повышенным содержанием сли-
зевых клеток (как у п. сибирской), которые хотя 
и служат элементом конституционной устойчи-
вости, слабо эффективны при втачивании жуков 
данного вредителя. Остальные изученные пих-
ты принадлежали к другим секциям и полигра-
фом не повреждались или повреждались слабо. 
Их отличали бόльшая толщина покровных тка-
ней (п. белая, п. Нордмана, п. равночешуйчатая, 
п. цельнолистная, п. одноцветная), бόльшая сте-
пень склерификации (п.  белая, п.  цельнолист-
ная, п.  Нордмана), наличие каменистой фел-
лемы (п.  цельнолистная, п.  равночешуйчатая, 
п. Нордмана), более раннее формирование кор-
ки (п. Нордмана).

Полученные данные по видам пихт, избе-
гаемых жуками полиграфа, позволяют предпо-
ложить, что при расширении вторичного ареа-
ла уссурийского полиграфа виды пихт секции 
Abies, доминирующие в Южной и Центральной 
Европе (п.  белая) и в горах Кавказа и Восточ-
ного Причерноморья (п. Нордмана) будут отно-
сительно устойчивы к жукам этого инвайдера. 
Возможно, с анатомическими особенностями 
коры этих видов связаны и другие факторы кон-
ституционной устойчивости. По крайней мере, 
взрослые деревья п. Нордмана в природе почти 
не образуют некрозов при искусственной ино-
куляции офиостомовым грибом Grosmannia 
aoshimae (Ohtaka et Masuya) Mas. et Yamaoka – 
фитопатогенным ассоциантом уссурийского по-
лиграфа (Баранчиков и др., 2018).
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ANATOMICAL FEATURES OF THE BARK AS A FACTOR 
OF RESISTANCE OF FIR SPECIES TO INFESTATION 
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To elucidate the reasons for the differences Fir species (Abies. Mill.) damage by four-eyed fir bark beetle (Polygraphus 
proximus Blandford), we studied the structure of fir bark in sections Balsamea, Momi, Abies, Grandis from the 
collections of the Tsitsin Main botanical garden of the Russian Academy of Sciences. In the bark, the features of 
the structure of the outer bark tissues (periderm and rhytidome) and the inner bark, which consisted of the cortex 
and secondary phloem, were studied. Species of fir, the outer bark of which are formed by periderms including 
layers of spongy and stony (lignified) phellem (phellem of Manchurian fir (Abies holophylla Maxim.), Nikko fir 
(A. homolepis Siebold & Zucc.), Nordmann fir (A. nordmanniana (Steven) Spach)), as well as species that early 
formed a rhytidome (Nordmann fir), are practically not colonized by the P. proximus. The cork of fir species, the 
phellem of which is represented by the same type of suberinized cells, and having a small thickness (species from 
section Balsamea), is more attractive for invasion by the P. proximus. The relationship between damage by the 
P. proximus and the structural features and the ratio of the components of the outer and middle layers of the inner 
bark, where the degree of sclerification is the main factor, is noted. The least attractive for P. proximus are the fir 
species that have a high degree of sclerification of the outer and middle layers of the inner bark. The degree of 
constitutional resistance to P. proximus increases with an increase in the degree of accretion and size of sclereid 
groups, the uniformity and density of their distribution. The most vulnerable are firs with a low degree of sclerification 
of the outer and middle layers and/or an uneven and loose distribution of sclereid groups, and firs with an increased 
and high content of mucilage cells (Siberian fir (A. sibirica Ledeb.)). An inverse relationship was noted between the 
degree of sclerification and the content of mucilage cells. A clear relationship between P. proximus and the content 
of calcium oxalate crystals, as well as the characteristics of the resinous system, has not been established.

Keywords: Polygraphus proximus Blandford, Abies, rhytidome, periderm, phellem, cortex, secondary phloem, 
sclereid groups, mucilage cells.
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