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зультате кондиционные семена, ' попадая в центральную зону канала, 
уносятся в отходы. '

В целях устранения указанного недос-татка ‘ нами предложено 
устройство (1], в основе которого лежит принцип принудительного изме
нения скорости во взаимно пеорендикуляоных направлениях восходя
щего ' пневмопотока, ' обеспечивающий равномерное оаспоеделение воз
душного потока по сечению пневмоканала. Формирование такой струк
туры пневмопотока, как показали результаты лабораторных и производ
ственных испытаний, ' позволяет до минимума сократить попадание кон
диционных семян в отходы. „
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Изучение устойчивости деревьев к различным вредным организмам 
имеет важное значение для оазоаботки сuстlемы'м^ероnоuятий по' оздо
ровлению древостоев (6-, 5, 24, 37]. В имеющихся сведениях об естествен
ной сопротивляемости ели по отношению к корневой губке есть замет
ные пробелы [31, 34], а ряд аспектов взаимоотношений дерева и ство
ловых насекомых изучен явно недостаточно [13, 33]. ' . ..

Известно, что в процессе коэволюции между корневой губкой и на
секомыми-ксилофагами возникли и сформировались взаимовыгодные 
отношения, которые можно трактовать как приспособления к расшире
нию трофической базы на популяционном уровне (21, 22]; Отдельные 
аспекты сопряженного воздействия корневой губки и насекомых-ксило
фагов на ' древесные растения изучены также недостаточно. Тем не ме- 

- нее уже ,'сегодня, 'опираясь на теоретические положения известных уче
ных'’ [1, ' 3, ' 6, 9, 10, 25, ' 29, 31, 34], суммируя и систематизируя результаты 
частных 'исследований, ' можно составить обобщенную условную класси- 
фикацию'факторов устойчивости ели ' к корневой ' губке и насекомым- 

.ксилофагам - '(см. схему). Подобный подход к-значительной степени обу- 
"словлеи упорностью вопроса 'о ' роли стволовых насекомых в очагах кор
невой губки, .решение ' которого невозможно без четкого представления 
об общности факторов устойчивости дерева к 'ш^(^,^1^(^типным патологи
ческим воздействиям [15].

В основу нашей классификации положено тоадинионное деление 
факторов (механизмов) устойчивости на две большие группы: пассив
ные и активные.

Пассивные — это факторы ' устойчивости растений, выражаю
щиеся в особенностях их анатомического строения (структурные) и на
личии в клеточном соке определенных химических веществ (биохимиче-
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екее], еущеетвующие нсзавесемо от угрозы нападения патогена или 
вредителя. В свою очередь, - с-рук-урные факторы устойчивости дерева 
можно разделить на клетсчные и тканевые, а беохиме’^(^(^е^l^<^—^на пи
щевые и защитные.

I. Структурные.
1. Клеточные.
а) Корневая губка. Гифы-гриба проникают в понссти клеток двумя 

путями: через скаймненные поры, разрушая их, или через отверс-ия 
в клетсчных стенках древесины. В псенеднем случае стенки клеток, тес
но прижатые друг к - другу, - по-видимому, предс-авляют сущеетвенное 
препя-с-вее для менснея корневой губки [25]. От их толщины завесе- 
плотность древесины. В экземплярах ели с о-носе-ельно плотной древе
синой миценей гриба распространястея меньше.

б) Насекомые-кеенофаге. У ели, в отличие от сосны обыкновенной,
оболочки выетелающех кнстск паренхимы!, окружающей смоляные ка
налы, у-онщаю-ся и древеснеют [7]. Для нормальнсго же дейс-вия смо- 
ловыделетеньного аппарата необходимы -снкие энас-ечные обоночки. 
Набнюдаю-ся три вида е-рук-урных изменений смоляных ходов ели: 
утолщение и одревсенснее оболочек эпе-снианьнЫх кле-ок, отмирание 
одревееневшех клеток эпителия и окружающей паренхимы, сбразованее 
-еллоедов неодревсеневшеми клс-каме. В свою очередь, скорость про
цессов старения емсняных ходов - у разных экземпляров ели неодинако
ва, а в выделенеи - живицы участвуют смоляные ходы забсноне всего 
ствола [12]. Это сведс-слье-вует о важном косвенном значении быстро
ты анатомеческех изменений на клеточном уровне для энтомоуе-ойче- 
вости ели. Роль кнеточных факторов пока выяснена не понноетью и тре
бует допснне-ельнсго изучения. -

2. Тканевые. ' ' ■
а) Корневая губка. Гриб разрушает в основном внутреннюю дре

весину, а наружные слои заболони бслее устойчивы и прсдонжают 
функцеонерсва-ь. Древесина - ложногс ядра ' разрушае-ся- очень медлен
но веледе-вее ее разбухания и - уплотнения по мере созревания, что при- 
водн- - к значетеньнсму сокращению - поверхности тканей, доступных дей
ствию ферментов гриба. - Неоднорсднсеть строения центральной и забо- 
нонной частей е-всна сни-обусловневаст- их различную сопрс^^^.^^е- 
мость гниению, которая всзрае-ас- от оенов.анея ствола к вершине и 
от нен-ра к периферии [36, 40].

б) Насскомые-ксинсфаге. Толщина и характер с-рсения коры име
ют спределсннсе значение для эн-омсустойчивос-и сне, хотя сслаблен- 
ное дерево зассняс-ся ксенофагами незавееимо от данных презнаксв. 
Экземпляры ели с -оне-ой корой надежнее заш^ищены от механечееких 
повреждений, а пнае-енчато- и чешуйчатокорые особи меньше подвер
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жены перегреву. Подчеркивая важное косвенное значение структурных 
особенностей мертвой коры в энтомоустойчивости ели, нельзя упускать 
из виду, что судьба потомства ряда ксилофагов во многом зависит от 
толщины луба. Так, жизнедеятельность большого елового лубоеда все
гда связана с толстой корой, а заселение дендроктоном части ствола с 
более тонкой корой приводит к быстрому отмиранию и высыханию тка
ней луба, а следовательно, и гибели личинок.

II. Биохимические.
1. Пищевые.
а) Корневая губка. Ингибирующее влияние на рост мицелия ока

зывает недостаток ряда углеводов, солей органических кислот некото
рых азотистых оснований и элементов минерального питания [25]. Из 
числа углеводов наибольшее трофическое значение имеют моносахари
ды: В-глюкоза, П-рибоза, П-рибулеза, D-фруктоза и В-ксилоза, а из со
лей органических кислот — соединения, входящие в циклы Кребса и 
глиоксиловой кислоты. Из источников азотного питания для корневой 
губки наиболее доступны аминокислоты, а из элементов минерального 
питания самое важное значение имеет фосфор, затем калий, .кальций и 
ряд микроэлементов. , •

б) Насекомые-ксилофаг^и. - Качество питательного субстрата ока
зывает исключительное влияние на жизнеспособность насекомых и их 
потомство [9, 21]. Для развития всех насекомых-ксилофагов необходим 
набор из 10 незаменимых и 8 заменимых аминокислот, а также ряд уг
леводов и витаминов. При недостатке каких-либо из этих компонентов 
увеличивается длительность фаз развития короедов, замедляется рост 
личинок и в ряде случаев не происходит окукливания. Для короеда- - 
типографа наиболее важными элементами питания являются сахара: 
трегалоза, арабиноза, фруктоза, сахароза и стахиоза [30], содержание 
которых в кормовом субстрате может влиять не только на - выживае
мость потомства, но и на аттра^т^ивный эффект.

2. Защ^итные. . • ■ / ,ь
а) Корневая губка. В стволовой древесине ели существуют хими

ческие защитные - механизмы, которые предотврашают или задерживают 
проникновение корневой губки в заболонь. Наибольшее угнегаюшее 
воздействие на рост мицелия оказывают фенольные соединения и ком
поненты живицы [25, 31, 32, 39]. К первым относятся резорцин и таннин, 
степень подавления роста гриба которыми определяется специфически
ми особенностями этих веществ и их концентрацией; ко вторым — Д®1ка- 
рен, а также лимонен, а-пинен, ₽-пинен и др.

б) - Насек^омые-ксилофа1^и. Защ^ищенность деревьев ели от нападе
ния ксилофагов во многом определяется содержанием в смолах моно
терпенов (2, - 11, 28, -30], - из которых а-пинен и р-пинен являются репел- 
лентными для короеда-типографа. Большинство других терпеноидов вы-

“ - по^лняет - подобную - фуцкцию' лишь в- - больших количествах. - Наиболее 
; токсичны для - стволовых вредителей ели Д^’-^^^рен, а-терпинеол, терпинил

. ацетат - и , .терпинилдиацетат. - Однако степень - токсичности живицы - для 
насекомых-к-еилофагов обусловливается не - общим содержанием какого- 
либо-одного комноненга- а их - сочетанием. - В связи с этим,, эффект тер
пентина у^^ожет быть не -только летальным, но и сублетальным. Сни:жа- 
ется жиЗнедеягельносгь жуков, они становятся неустойчивыми к физи- 
чс^с^^ому действию смолы, уменьшается яйцекладка.

Активные — это- факторы устойчивости растений, проявляющие
ся в возникновении - специфических защитных реакций (реактивные) и 
адаптивных преобразований (адаптивные) в ответ - на внедрение пато
гена или вредителя. В свою очередь, реактивные факторы устойчивости 

- можно разделить на синтетические и механические, адаптивные -— на - 
морфологические и физиолог^ические. ................



Классификация факт^о^ов устойчивос^ти ели 31

1. Реактивные. ,.
, 1. Синтетические. ,

а) Корневая губка. Торможение ' роста и развития мицелия вызы
вается возникновением особой зоны реакции противодействия между 
тканями здоровой и пораженной древесины. Эта зона имеет серый 
вплоть до коричневого цвет и ' отличается высоким содержанием калия, 
кальция, магния и некоторых других элементов, а также большой кон- 
центоацией лигнина (32]. Она хаоактеоuзуется повышенным биосинте
зом биологически активных соединений, главным образом фенольных, 
а также накоплением токсинов [38]. У деревьев ели, которые после за
ражения образуют указанную зону, глубина оасрространения мицелия ' 
в естественных условиях оказывается значительно меньшей. ,,

б) Насекомые-ксилофаги. Устойчивость ели к насекомым-кси,^(^^а- 
гам в значительной мере зависит от активизации защитных реак^ций, 
главным образом за счет повышения биосинтеза биологически активных 
соединений. Этот процесс тесно взаимосвязан с образованием патологи
ческих смоляных каналов, что способствует поддержанию относительно 
высокого давления в смолопроводящей системе [29]. У деревьев может 
возникать также раневая паренхима, из которой смола вытекает наружу 
или внутрь паренхимной тонкостенной ткани [7]. Токсичность живицы 
ослабл^е^г^г^ыи* и заселяемых короедами экземпляров бывает даже не
сколько выше, чем у здоровых [2, 30], что объясняется пеоестоойкой со
става монотерпенов, ' обеспечивающей сохранение антибиоза.

2. Механические.
а) Корневая губка. Смоляное давление у ели довольно слабое, 

поэтому гниль в большинстве случаев успевает проникнуть в ствол и 
водоснабжение кроны нарушается меньше, чем у сосны. Между тем в 
тканях корней ели мицелий нередко растет сравнительно медленно в ре
зультате сильного засмоления древесины. В ряде случаев на фазе про
никновения гнили в 'ствол заболонь ели реагирует на воздействие гриб
ного патогена усиленным смолообразованием. Вопрос о механическом 
влиянии живицы ели на рост,мuнелuя корневой губки требует дополни
тельного экспериментального изучения.

б) Насекомые-ксилофаги. Основным фактором, влияющим на на
чальный 'успех атаки короедов, является выделение живицы; что для 
ели отмечалось многократно [2, 8, 10, '15, 17, 23, 27]. Наиболее ' резистент
ные ели ' оказывают механическое воздействие на короедов, заливая их 
при попыгтках внедрения или заполняя живицей маточные ходы жуков. 
Реже поселения подкоровых насекомых гибнут в начальный период про
кладки ходов личинками, что является запоздалой реакцией деревьев 
ели. .

И. Адаптивные.
1. Морфологические.
а) Корневая губка. Ель, реагируя на внедрение грибного патогена, 

способна' увеличивать объем корневой системы за счет покоящихся то
чек роста боковых ' ответвлений [26]. Это, ' очевидно, в 'определенной сте
пени ' обусловливает отсутствие каких-либо ' специфических изменений 
в' состоянии кроны ' в течение весьма продолжительного времени. Однако 
в ряде случаев ель, пораженная корневой губкой, имеет частично изре- 
женную или равномерно-ажурную крону, но при этом остается доста
точно жизнеспособной. Данное явление, по-видимому, можно объяснить 
адаптивной возможностью дерева регулировать площадь поверхности 
хвои путем опада при уменьшении объемов ризосферы в результате 
гниения и отмирания отдельных корней. '

б) Насекомые-ксилофаги. Небольшие сухобочины на стволах де
ревьев ели, иногда образуемые в ' результате местного поселения подко-

, ровых вредителей, в благоприятных условиях зараста^ют. При более
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К^:упных локальных повреждениях деревьев ели насекомыми-1^|^]^,^(^(^:ага- 
ми в отдельных случаях наблюдается пограничное зарубцовывание тка
ней. Обнаженная рана обнадае- ' епоеобноетью восстанавливать кору и 
древесину только при защешснноете камбия или молодой древесины от 
высыхания. В противоположной ситуации возможно только об|^;ззара- 
живание раны за счет выденения живицы и nропетыванее омертвевшех 
тканей терпенаме. Поражение ели во вновь образующейся древееине, а 
также на краях раны и наплывах из каллюса вызывает появление сна
чала паренхимной ткани, затем переходной к •-рахеед^ной и, наконец, 
нормальной трахеидной [7, 29]. ■

2. Физеслсгические.
■ а) Корневая губка. В ряде случаев- даже при поражении -всех го- 
резонтаньных корней ели дерево остае-ся жизнеспособным, так как 
питающая и водопрс^с,^;яшая функции ссущес'-вляются ' менкеми корне
выми окснчанияме, расположенными в гумусовом горизонте почвы, или 
вертикальными неповрежденными корнями [31]. Кроме того, гибель ча
сти корней у деревьев с дсетаточно высоким nотенниалсм жизнеспособ- 
нос-е нередко приводит к резкому увеличению интснсивноети псгнощс- 
ния воды и питатеньньIх Bсu^сетв рабс-оепособной частью - корневой си
стемы (12]. Водный ток в е-волах деревьев, в том числе сне, передвига
ется по сперале, ч^со' Oбсепечивас- лучшую связь кроны с возмож
но бсльшей частью корневой системы. Под всздейе-вием корневой губ
ки интснеивноеть -ранепиранее уменьшается [25], однако на ранних- эта
пах оелабнсния ели приведенный факт следует, очевидно, 'расцснива-ь 
как адаптивную реакцию дерева, обеспечивающую поддержание его 
водного режима.

б) Наесксмые-ксинофаги. Фезиологеческие защитные реакции у 
деревьев, подвергающихся нападению етволовых насекомых, выражают
ся в изменении водного режима, активизации угневодного и фосфорно
го обмена, уеилении дыхания луба и повышении давления газа в меж- 
кнс^т^о^ч^^^ыз.х пснсетях и каналах [6, 29]. У деревьев ели, -заселяемых кси- 
нофагаме, изменяется осмстическсе- давление клеточногс сока луба - [2], 
ко-срое само по себе не препятс-вуст развитию насекомых и может рас
сматриваться лишь как один из индекатсров жизнеепссобноете поенед- 
них. '

ДиаI^нос-ечсекие показатели степени сопротивняемсс-и деревьев 
ели к поражению корневой губкой и повреждению етвонсвыми насеко
мыми дсе-аточно подробно раесмо-рены в наших -предыдущих работах 
[14—20].

Предлагаемый системный подход к изучению факторов устойчивости 
ели раскрывает nерепектевы для дальнейших комплексных научных 
.исследований - - в этом направлении. Составленная нами классифекания 
может- быть - использована при разрабс-ке новой - системы меропреятий 

/ЦО повышению устойчивоети рльников - к корневой губке и с-воновым 
г'/ -'■ вредетслям3 ■- / ■ ' -
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