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Состояние фотосинтетического аппарата и уровень окислительного 
стресса хвои Abies sibirica L. на разных стадиях усыхания деревьев, 

поражённых уссурийским полиграфом (Polygraphus proximus 
Blandford) в лесных насаждениях Пермского края
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Массовое усыхание пихты (Abies sibirica L.) в таёжной зоне России спровоцировано инвазионным стволовым 
вредителем – уссурийским полиграфом (Polygraphus proximus). Ранняя диагностика очагов поражения требует 
разработки экспресс-методов дистанционного зондирования и новых вегетационных индексов, чувствительных 
к изменению физиолого-биохимических параметров хвои. Исследования проводили на 15 участках хвойно-
широколиственных лесов Пермского края. Выделены следующие категории санитарного состояния деревьев пихты 
(КСС): здоровое (I), ослабленное (II), сильно ослабленное (III), усыхающее (IV), среди категории погибших деревьев 
исследовали свежий (V) и старый сухостой (VI). Изучали состояние фотосинтетического аппарата хвои по содержанию 
пигментов и показателям индуцированной флуоресценции хлорофилла, а также уровень окислительного стресса – по 
концентрации H

2
O

2
 и продуктов перекисного окисления липидов. В хвое деревьев первых трёх КСС с увеличением 

степени их усыхания параметры флуоресценции хлорофилла, отражающие эффективность использования световой 
энергии (F

v
/F

m
, Φ

PSII
, ETR), проявляли тенденцию к снижению на фоне стабильного содержания фотосинтетических 

пигментов и их соотношений. При этом коэффициент нефотохимического тушения флуоресценции хлорофилла (NPQ) 
и концентрация прооксидантов незначительно, но повышались, что указывало на мобилизацию защитных механизмов. 
Заметные повреждения фотосинтетического аппарата, характеризующиеся деградацией хлорофиллов, ослаблением 
фотосинтетической активности и усилением окислительных реакций, зафиксированы в хвое уже усыхающих деревьев 
(КСС IV). У хвои погибших деревьев (V–VI) содержание пигментов резко снижалось, фотосинтез прекращался, 
а уровень прооксидантов заметно падал, что свидетельствовало о прекращении жизненных процессов. Намечены 
перспективы применения параметров состояния фотосинтетического аппарата и прооксидантного статуса хвои пихты 
для создания моделей дистанционного мониторинга на основе спектральных характеристик отражения крон.

Ключевые слова: Abies sibirica, флуоресценция хлорофилла, фотосинтетические пигменты, пероксид водорода, 
перекисное окисление липидов, усыхание, Polygraphus proximus.
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The invasive stem pest, four-eyed fir bark beetle Polygraphus proximus, drives the Abies sibirica L. massive dieback 
in the Russian taiga zone. Early detection of infestation hotspots requires the development of rapid remote sensing 
methods and novel vegetation indices sensitive to changes in the physiological and biochemical parameters of needles. 
Research was completed across 15 sites in coniferous-broadleaf forests in the Perm Krai. The following categories of 
fir tree sanitary condition (CSC) were identified: healthy (I), weakened (II), severely weakened (III), dying (IV); and 
among dead trees: recent deadwood (V) and old deadwood (VI). We assessed the photosynthetic apparatus state in the 
needles by photosynthetic pigment content and chlorophyll fluorescence parameters. Oxidative stress level was evalu-
ated by measuring H

2
O

2
 and lipid peroxidation products concentration in the needles. In the needles of the I–III CSC 

trees, with increasing desiccation rate, chlorophyll fluorescence parameters reflecting the efficiency of light energy using  
(F

v
/F

m
, Φ

PSII
, ETR) tended to decrease while photosynthetic pigment content and ratios were stable. Concurrently, the 

non-photochemical quenching coefficient (NPQ) and pro-oxidant content slightly increased, indicating a mobilization 
of protective mechanisms. Significant damage of the photosynthetic apparatus, characterized by chlorophyll degrada-
tion, weakened photosynthetic activity, and increased oxidative reactions, was recorded in the dying trees’ (CSC IV) 
needles. In the needles of dead trees (V–VI), pigment content dropped sharply, photosynthesis ceased, and pro-oxidant 
level declined markedly, indicating the cessation of vital processes. Prospects for using parameters of the photosynthetic 
apparatus and the pro-oxidant status of fir needles are outlined for creating remote monitoring models based on the 
spectral reflectance of tree crowns.

Keywords: Abies sibirica, chlorophyll fluorescence, photosynthetic pigments, hydrogen peroxide, lipid peroxidation, 
dieback, Polygraphus proximus.

В последние десятилетия отмечается рас-
ширение зоны усыхания и/или деградации 
темнохвойных лесов на территории Северной 
Евразии из-за климатических изменений, 
негативного антропогенного воздействия и ак-
тивизации размножения и распространения 
вредителей [1, 2]. В лесах Российской Феде-
рации особенно остро стоит проблема усыхания 
насаждений пихты сибирской (Abies sibirica L.) 
из-за молниеносного распространения ин-
вазионного стволового вредителя – поли-
графа уссурийского (Polygraphus proximus 
Blandford) [3]. В Сибири деградация пихто-
вых лесов, поражённых P.  proximus, достиг-
ла катастрофических масштабов, что привело 
к значительному усилению пожароопасности, 
изменению микроклиматических условий, 
структуры подлеска и растительности под 
пологом лесов [4, 5]. В������������������    �����������������   Пермском крае по-
лиграф уссурийский был идентифицирован 
в 2022 г. К  настоящему времени территория 
его расселения и площади повреждённых им 
пихтовых насаждений в регионе значительно 
расширились [6].

Известно, что продолжительное негатив-
ное влияние P. proximus на деревья связано 
с функционированием гриба-симбионта 
Grosmannia aoshimae. Ослабленные инвай-
дером деревья погибают из-за некроза луба, 
вызываемого грибом [7]. За поражением фло-
эмных сосудов (луба) происходит отмирание 
коры и далее хвои, затем дерево погибает.  
В среднем гибель пихты происходит за 3–5 лет. 

Основным методом санитарно-оздоро-
вительных мероприятий, ограничивающих 
экспансию P. proximus в пихтарники, являют-
ся санитарные рубки [3]. Для эффективного 
контроля санитарных рубок целесообразна 
идентификация поражённых деревьев на ран-

них стадиях их усыхания. Экспресс-методом 
обнаружения поражённых древостоев являет-
ся дистанционный мониторинг по космосним-
кам и с помощью беспилотных летательных 
аппаратов с применением вегетационных 
индексов отражения, чувствительных к из-
менению показателей фотосинтетической ак-
тивности хвои [8]. Среди вегетационных спек-
тральных индексов часто используются такие 
как PRI (Photosynthetic Response Index), EVI 
(Enhansed Vegetation Index), отражающие 
степень эффективности использования света 
хвоей [9–11], NDVI (Normalized Difference 
Vegetation Index), Chl NDI (Chlorophyll 
Normalized Difference Vegetation Index) и 
SIPI (Structural Independent Pigment Index), 
указывающие на изменения содержания хло-
рофиллов и соотношения хлорофиллы : каро-
тиноиды [12].

Помимо индексов, связанных с функ-
циональным состоянием фотосинтетического 
аппарата, предпринимаются попытки раз-
работки показателей, отражающих уровень 
окислительного стресса [13]. Воздействие 
любых стресс-факторов приводит к усилению 
окислительных реакций, главным индикато-
ром которых является увеличение генерации 
активных форм кислорода (АФК). Дисбаланс 
между генерацией АФК и способностью кле-
ток их нейтрализовать приводит к окисли-
тельному стрессу [14–17]. Вместе с тем, АФК 
выполняют функцию сигнальных молекул. 
Пероксид водорода (Н

2
О

2
), как наиболее долго 

живущая АФК, является одним из ключевых 
мессенджеров сигнальных путей стресс-ответа 
[18, 19]. Другим важным показателем окисли-
тельного стресса служит уровень перекисного 
окисления липидов (ПОЛ), включающий 
активацию и деградацию липидных ради-
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Рис. 1. Схема расположения заложенных 
пробных площадей на территории 

Пермского края
Fig. 1. A map showing the location 
of the sample plots in the Perm Krai

калов как основного субстрата окисления в 
биологических мембранах [15]. Активация 
ПОЛ приводит к нарушению функций био-
логических мембран.

В настоящее время применение дистанци-
онных методов позволяет обнаружить очаги  
A. sibirica, поражённых P. proximus, на поздних 
стадиях усыхания, когда в хвое большей части 
кроны уже разрушен хлорофилл [20–22]. 
Для идентификации и мониторинга ранних 
стадий усыхания и полноценного анализа со-
стояния древостоя дистанционными методами 
необходимо в совокупности проводить оценку 
состояния параметров фотосинтетического 
аппарата и уровня развития окислительного 
стресса в хвое, позволяющих выявить и де-
тализировать этапы, предшествующие раз-
рушению жизненно-важных биомолекул. 
Это внесёт вклад в разработку своевременных  
и целесообразных мер ликвидации очагов по-
ражения деревьев, будет способствовать под-
бору и оценке новых спектральных индексов 
на основе физиологических параметров.

Целью работы было оценить функциональ-
ное состояние фотосинтетического аппарата  
и содержание прооксидантов в хвое A. sibirica, 
поражённых полиграфом уссурийским.

Объекты и методы исследования

В задачи работы входило проанализиро-
вать степень чувствительности исследуемых 
физиологических параметров в зависимости 
от степени усыхания деревьев.

Объектом исследований служили лесные 
насаждения в зоне хвойно-широколиственных 
лесов Пермского края. Поскольку чистые пих-
тарники в районе исследований отсутствуют, 
подбирались смешанные насаждения с уча-
стием пихты в породном составе (рис. 1).

Полевые работы проводились в августе 
2025 г. на 15 пробных площадях (ПП), за-
ложенных согласно ОСТ 566983. Размер 
ПП определяли таким образом, чтобы было 
учтено не менее 100 деревьев главной породы. 
Координаты расположения ПП снимались  
с помощью ГНСС-приёмника (PrinCe i20AR, 
Китай). Основная часть ПП была заложена в 
насаждениях зеленомошного и кисличного 
типов леса. Доля участия пихты в составе дре-
востоев варьировала от 3 до 70 %. Класс воз-
раста древостоев пихты на ПП варьировал от 
3 (41–60 лет) до 5 (81–100 лет). Преобладали 
насаждения 4–5 классов возраста.

На каждой ПП был проведён сплошной 
перечёт деревьев. У каждого дерева визуально 

определялась категория санитарного состоя-
ния (КСС) по Правилам санитарной безопас-
ности в лесах (Постановление Правительства 
Российской Федерации № 2047). Выделили 
следующие КСС деревьев изучаемого вида: 
I – здоровые (без признаков ослабления) – 
деревья с отсутствием каких-либо признаков 
повреждения, II – ослабленные – деревья с 
наличием менее 25 % сухих ветвей, незначи-
тельных повреждений, небольших сухобочин, 
III – сильно ослабленные – наличие сухих 
ветвей от 25 до 50 %, плодовых тел трутовиков 
и дупел на стволах, ���������������������IV������������������� – усыхающие – усы-
хание более 2/3 ветвей кроны, хвоя рыже- и/
или жёлто-зелёная. В категории погибших 
деревьев выделяли V – свежий сухостой – хвоя 
рыжая, красно-бурая, кора частично опала и 
VI – старый сухостой – хвоя отсутствует или 
сохранилась частично, часть ветвей опали, 
кора разрушена, осыпалась частично или 
полностью. У каждого дерева визуально 
оценивали наличие следов заселения или от-
работки P. proximus по входным отверстиям, 
смолотечению и по наличию буровой муки. 
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Встречаемость заселённых и отработанных 
вредителем деревьев пихты определяли в 
процентах от общего запаса породы. Доля не 
повреждённых вредителем деревьев была ме-
нее 21 %. В трёх лесных массивах все деревья 
пихты были повреждены вредителем.

Для измерения биохимических показа-
телей проводили отбор хвои второго-третьего 
года у деревьев каждой КСС на ПП. Ветви для 
отбора хвои срезали со средней части кроны 
с высоты в среднем от 8 до 12 м, используя 
секатор и телескопическую лестницу. Образ-
цы хвои взвешивали на портативных весах 
Scout-Pro (Китай) и сразу замораживали  
в жидком азоте. Далее образцы транспортиро-
вали в лабораторию на сухом льду и хранили 
при –80 оС до проведения анализов.

Функциональное состояние фотосинтети-
ческого аппарата хвои A.  sibirica оценивали 
по параметрам индуцированной флуорес-
ценции хлорофилла a фотосистемы II (ФСII) 
на флуориметре PAM 2100 (Walz, Германия) 
в полевых условиях на неотделённой хвое. 
Фоновый (F

0
) и максимальный (F

m
) уровни 

флуоресценции измеряли у хвои, предвари-
тельно выдержанной 30 мин в темноте для 
полной разгрузки реакционных центров. Ве-
личины стационарного (F

t
), фонового (F′

0
) и 

максимального (F′
m

) уровня флуоресценции 
измеряли у хвои, адаптированной в течение 
3–5 мин к актиничному свету интенсивно-
стью 300 мкмоль ФАР/м2 с. Расчёт значений 
максимального (F

v
/F

m
) и реального (Ф

PSII
) 

квантового выхода ФСII, и коэффициента 
нефотохимического тушения (NPQ), характе-
ризующих функциональное состояние ФСII, 
осуществляли согласно [23].

Перед анализом содержания фотосин-
тетических пигментов хвою предварительно 
лиофилизировали в сублимационной сушке 
Beta-2-8-LSCbasic (Christ, Германия). Экс-
тракцию пигментов из образца проводили 
100 % ацетоном с добавлением воды. Содержа-
ние хлорофиллов (Хл) и каротиноидов (Кар) в 
экстракте определяли спектрофотометрически 
(здесь и далее использовали спектрофотометр 
UV����������������������������������������-1700, ���������������������������������Shimadzu�������������������������, Япония) путём регистра-
ции оптической плотности при длинах волн 
662, 644 и 478 нм [24].

Интенсивность ПОЛ определяли по на-
коплению в тканях хвои продуктов, реагирую-
щих с тиобарбитуровой кислотой (ТБК-РП) 
[25]. Растительный материал гомогенизи-
ровали в 0,1  М Трис-HCl буфере (pH 7,6), 
добавляли 0,5  % тиобарбитуровую кислоту  
в 20 % трихлоруксусной кислоте. Пробы инку-

бировали 30 мин при 100 оС на водяной бане. 
После охлаждения пробы центрифугировали 
при 10  000  g в течение 10 мин. Адсорбцию 
супернатанта определяли спектрофотометри-
чески при длинах волн 532 и 600 нм. Содержа-
ние ТБК-РП рассчитывали с использованием 
коэффициента экстинкции ТБК 155 л/(мМ 
см) после вычитания поглощения при 600 нм.

Содержание Н
2
О

2
 определяли с использо-

ванием ксиленолового оранжевого согласно 
[26]. Растительную ткань гомогенизировали 
в дистиллированной воде. Гомогенат центри-
фугировали при 12 000 g в течение 15 мин. По-
глощение конечного продукта в супернатанте 
определяли спектрофотометрически при длине 
волны 560 нм. Содержание Н

2
О

2
 рассчитывали 

по градуировочной зависимости и выражали 
в мкмоль/г сухой массы.

Статистическую обработку получен-
ных результатов осуществляли в программе 
Statistica 10 (StatSoft Inc., США). Для про-
верки нормальности распределения данных 
использовали критерий Шапиро-Уилкса. Зна-
чимость различий между средними значения-
ми показателей в зависимости от КСС деревьев 
оценивали с применением дисперсионного 
анализа ANOVA, критерий Тьюки для нерав-
ных объёмов выборок или Краскела-Уоллиса 
(в зависимости от распределения данных) 
при P ≤ 0,05. В таблицах и на рисунках при-
ведены средние арифметические значения со 
стандартной ошибкой.

Результаты и обсуждение

Содержание хлорофиллов и каротинои-
дов, а также их соотношение в хвое деревьев 
A. sibirica КСС ����������������������������I���������������������������–��������������������������III����������������������� существенно не изменя-
лись (табл.). У деревьев КСС IV концентрация 
зелёных пигментов достоверно снижалась в 
среднем в 1,2 раза по сравнению с КСС I–III, 
содержание каротиноидов не изменялось. 
Хвоя особей КСС V и VI характеризовалась 
резким сокращением пула Хл и Кар в среднем 
в 8 и 5 раз соответственно по сравнению с 
КСС I–III.

Величины содержания и соотношения 
фотосинтетических пигментов в хвое A����� . ��� si-
birica КСС I–III были в пределах значений, 
характерных для хвои здоровых деревьев 
пихты в летний период в подзоне средней 
тайги Республики Коми [27]. Судя по значе-
ниям соотношения Хл а/b (табл.) сокращение 
пула зелёных пигментов происходило за счёт 
разрушения Хл  а, что свидетельствовало об 
уменьшении эффективности использования 
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Таблица / Table
Содержание фотосинтетических пигментов (мг/г сухой массы) в хвое пихты Abies sibirica 

разных категорий санитарного состояния / Content of photosynthetic pigments 
(mg/g dry weight) in the needles of Abies sibirica of different categories of sanitary condition (CSC)

КСС
CSC

Хл a
Chl a

Хл b
Chl b

Хл (a+b)
Chl (a+b)

Хл a/b
Chl a/b

Кар
Car

Хл/Кар
Chl/Car

I 2,25 ± 0,16a 1,12 ± 0,07ab 3,37 ± 0,22a 2,01 ± 0,06a 0,55 ± 0,02a 6,03 ± 0,13a

II 2,49 ± 0,06a 1,21 ± 0,03a 3,69 ± 0,08a 2,09 ± 0,05a 0,60 ± 0,01a 6,20 ± 0,03a

III 2,40 ± 0,06a 1,17 ± 0,04a 3,57 ± 0,09a 2,09 ± 0,05a 0,58 ± 0,01a 6,18 ± 0,04a

IV 2,00 ± 0,07b 1,05 ± 0,03ab 3,04 ± 0,10b 1,91 ± 0,05a 0,54 ± 0,02a 5,67 ± 0,04a

V 0,19 ± 0,03c 0,29 ± 0,05c 0,48 ± 0,08c 0,81 ± 0,08b 0,13 ± 0,01b 3,15 ± 0,26b

VI 0,14 ± 0,03c 0,24 ± 0,06c 0,39 ± 0,09c 0,72 ± 0,07b 0,11 ± 0,02b 3,16 ± 0,32b

Примечание: представлены средние арифметические значения и их стандартные ошибки содержания 
и соотношения хлорофиллов (Хл a и b) и каротиноидов (Кар). Разные надстрочные символы обозначают 
статистическую значимость различий между величинами параметра в зависимости от категории санитарного 
состояния дерева (КСС) (критерий Краскела-Уоллиса, P ≤ 0,05).

Note: The means and their standard errors of the chlorophylls (Chl a and b) and carotenoids (Car) content and ratio 
are presented. Different superscript letters indicate statistical differences between parameter’s values depending on the trees’ 
CSC (Kruskal-Wallis test, P ≤ 0.05).

света в реакционных центрах фотосистем [28]. 
Снижение величины Хл/Кар с увеличением 
КСС было менее выраженным и указывало 
на более высокую стрессоустойчивость Кар 
по сравнению с Хл. Каротиноиды, помимо 
функции поглощения световой энергии, вы-
полняют фотопротекторную роль, защищая 
фотосинтетический аппарат и, в целом, клетку 
от избытка света и АФК [28]. Хорошо известно 
об участии Кар ксантофиллового цикла, вно-
сящих основной вклад в развитие нефотохи-
мического тушения избытка световой энергии 
ФСII (NPQ), в защите фотосинтетического 
аппарата от фотодеструкции [29].

Возможность использования вегетаци-
онных индексов отражения Chl NDI и SIPI 
показана для оценки усиления уровня стресса 
ели красной и пихты бальзамической с уве-
личением высоты [12]. Однако содержание 
пигментов в данной работе не определяли.  
В другом исследовании на примере хвои здо-
ровых и стрессированных затоплением или 
загрязнением воздуха деревьев нескольких 
хвойных пород было выявлено, что разница в 
содержании хлорофиллов в среднем в 1,5 раза 
статистически значимо влияла на изменения 
спектров отражения в области 698–955 нм  
[30]. При этом хвоя деревьев уже имела 
видимые признаки нарушений в виде по-
желтения и/или побурения. Полученные в 
наших исследованиях данные указывают на 
то, что содержание и соотношение фотосинте-
тических пигментов в хвое, а, следовательно,  
и связанные с ними вегетационные индексы 
не могут в полной мере свидетельствовать  
о ранних этапах усыхания поражённой ин-
вайдером пихты.

Показатели индуцированной флуорес-
ценции хлорофилла ФСII. Величина макси-
мального квантового выхода (F

v
/F

m
), отра-

жающего потенциальную способность ФСII 
использовать поглощённую световую энергию 
для фотохимических реакций, у хвои деревьев 
КСС ����������������������������������������I���������������������������������������–��������������������������������������III����������������������������������� составляла в среднем 0,82, что ти-
пично для здорового листа (рис. 2�����������A����������). У дере-
вьев КСС IV выявлено достоверное снижение 
значений F

v
/F

m
 в среднем на 40 % относитель-

но деревьев КСС I–III. При этом наблюдали 
существенное увеличение разброса между 
максимальными и минимальными значениями 
параметра. У деревьев КСС V величина F

v
/F

m
 

не превышала 0,1, что свидетельствовало о 
сильном повреждении фотосинтетического 
аппарата. Более высокую чувствительность 
к усыханию проявляли такие параметры как 
реальный квантовый выход (Ф

PSII
) и скорость 

транспорта электронов (ETR), отражающие 
эффективность использования поглощённых 
квантов света в фотохимических реакциях  
в ФСII хвои в реальных условиях освещения 
(рис. 2������������������������������������B�����������������������������������, ���������������������������������C��������������������������������). Тенденцию к снижению этих по-
казателей отмечали уже у деревьев КСС II–III. 
У сильно ослабленных деревьев снижение  
и одновременно разброс между максималь-
ными и минимальными значениями Ф

PSII
 и 

ETR были более выражены. У деревьев КСС V 
величины Ф

PSII
 и ETR приближались к нулю, 

что свидетельствовало о крайне низкой спо-
собности к фотосинтезу.

Величина коэффициента NPQ, характе-
ризующего уровень тепловой диссипации по-
глощённой хвоей световой энергии, проявляла 
тенденцию к увеличению у деревьев КСС I–III, 
однако у деревьев КСС IV снижалась и была 
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Рис. 2. Величины максимального (A) и реального квантового выхода (B), скорости транспорта 
электронов (C) и коэффициента нефотохимического тушения хлорофилла (D) ФСII хвои деревьев 

разных категорий КСС. Представлены средние арифметические значения (●), стандартные ошибки 
(□) и минимальные и максимальные значения (бары). 

Разными латинскими буквами обозначена статистическая значимость различий 
между величинами параметра в зависимости от КСС (ANOVA, критерий Тьюки, P ≤ 0,05)
Fig. 2. Dynamics of maximal (A) and actual quantum yield (B), electron transport rate (C) 

and non-photochemical quenching coefficient (D) in PSII of the needles of trees from different categories 
of sanitary condition (CSC). Means (●), standard errors (□), and minimal and maximal values (bars) are 

shown. Latin letters indicate statistically significant differences in the parameter 
values depending on the trees’ CSC (ANOVA, Tukey’s HSD test, P ≤ 0.05)

ниже значений хвои здоровых деревьев. Уро-
вень NPQ хвои деревьев КСС V был ниже в 
среднем в 3 раза относительно КСС I (рис. 2D).

Хвоя деревьев КСС ���������������������VI������������������� не проявляла фото-
химической активности (все исследуемые па-
раметры были равны нулю).

В литературе имеется достаточно обшир-
ный материал об использовании параметров 
индуцированной флуоресценции Хл для оцен-
ки реакции и выявления механизмов адапта-
ции фотосинтетического аппарата хвойных 
пород при изменении условий среды.

Установлены адаптивные изменения пара-
метров флуоресценции хлорофилла ФСII в хвое 
растений подзоны средней тайги к сезонным 
флуктуациям свето-температурного режима 
[27]. Изменения величин ETR и NPQ адекватно 
характеризовали состояние фотосинтетического 
аппарата хвои сосны сибирской в поясном гра-
диенте [31]. Снижение F

v
/F

m
 и увеличение NPQ 

отмечали у хвои Pinus sylvestris [10] и Abies alba 
[9] в условиях длительной засухи. Поражение 
хвои ели обыкновенной патогеном Chrysomyxa 
rhododendri вызывало снижение F

v
/F

m
, что 

обусловлено закрытием устьиц и уменьшением 
содержания фотосинтетических пигментов [32]. 
Угнетение ETR хвои подроста A. sibirica наблю-
дали уже на первые сутки после инокуляции 
стволов культурой гриба-симбионта полиграфа 
уссурийского G. aoshimae [33].

Проведённые нами исследования пока-
зали, что существенное снижение величин 
параметров флуоресценции Хл происходило 

у деревьев КСС ���������������������������IV������������������������� и выше. Однако необходи-
мо отметить, что у хвои деревьев КСС II–III 
разброс величин параметров флуоресценции 
заметно возрастал с увеличением степени 
усыхания, несмотря на стабильное содержание 
фотосинтетических пигментов. Скорее всего, 
это связано с ослаблением функционирова-
ния фотосинтетического аппарата из-за на-
рушения проводящей системы поражённых 
деревьев и, как следствие, водного режима. 
Известно, что недостаток воды вызывает за-
крытие устьиц, снижая ассимиляцию CO

2
 

и подавляя фотосинтез, что отражается в изме-
нениях параметров флуоресценции Хл хвой-
ных растений [34]. Сильный дефицит влаги 
почвы приводил к двукратному снижению  
F

v
/F

m
 хвои A. alba из-за развивающейся эмбо-

лии сосудов ксилемы [35]. О нарушении вод-
ного режима в хвое КСС ��������������������II������������������–�����������������III�������������� косвенно сви-
детельствовала тенденция к увеличению NPQ. 
Повышение NPQ – важный механизм защиты 
фотосинтетического аппарата от фотоокисли-
тельного стресса [36] и может расцениваться 
как адаптивная реакция, вызванная началом 
усыхания поражённых деревьев.

В целом, полученные результаты указыва-
ют на перспективность использования пара-
метров флуоресценции Хл на ранних этапах 
усыхания пихты. В литературе также показана 
взаимосвязь параметров флуоресценции Хл со 
спектральными индексами отражения, чув-
ствительными к изменениям эффективности 
использования энергии света в процессе фото-
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Рис. 3. Содержание пероксида водорода (А) и продуктов липопероксидации (ТБК-РП) (B)
 в хвое деревьев разных КСС. Разными латинскими буквами обозначена

 статистическая значимость различий между величинами параметра в зависимости 
от КСС (критерий Краскела-Уоллиса, P ≤ 0,05). Остальные обозначения, как на рисунке 2

Fig. 3. Content of hydrogen peroxide (A) and lipid peroxidation products (TBARS) (B) in the needles 
of different trees’ CSC. Latin letters indicate statistically significant differences between the parameter values 

depending on the CSC (Kruskal-Wallis test, P ≤ 0.05). Other designations are as in figure 2

синтеза, к примеру, такими как PRI [9, 10] и 
EVI [11]. Выявлена высокая чувствительность 
индекса EVI при идентификации деревьев 
ели, атакованных короедом типографом (Ips 
typographus L.) [11].

Уровень окислительного стресса. Содер-
жание H

2
O

2
 и продуктов ПОЛ в хвое пихты 

первых трёх КСС были стабильно пониженны-
ми, варьируя в диапазоне 0,19–0,23 мкмоль/г 
сухой массы (рис. 3). При этом с увеличением 
КСС разброс между минимальными и макси-
мальными значениями параметров возрастал. 
У деревьев КСС ����������������������  IV��������������������  –�������������������  V������������������   концентрация про-
оксидантов в хвое существенно возрастала и 
достигала максимальных значений (рис. 3). 
Особи КСС VI характеризовались снижением 
как средних, так и максимальных величин ис-
следуемых параметров.

Содержание H
2
O

2
 и уровень ПОЛ явля-

ются маркерами развития окислительного 
стресса. Усиление окислительных реакций 
у разных видов хвойных выявлено при дей-
ствии высокотемпературного стресса и засухи 
[13, 37], а также при поражении насекомыми 
[38, 39]. Тенденция к увеличению значений 
ПОЛ и содержания Н

2
О

2
 у особей КСС II–III 

свидетельствовала о возникновении сигналов 
для индукции защитных механизмов [14, 18]. 
Повышение уровня прооксидантов в хвое 
деревьев КСС IV указывало как на развитие 
окислительного стресса и, как следствие, нару-
шение метаболизма (об этом свидетельствова-
ло ослабление фотосинтетической функции), 
так и на усиление «сигнализации» об ухуд-
шении жизнеспособности для обеспечения 

антиоксидантной защиты. На стадии КСС 
VI значения исследуемых параметров резко 
снижались, что было признаком прекращения 
жизненных процессов и отмирания дерева.

В литературе имеются пока единичные 
данные о связи содержания прооксидантов с 
вегетационными индексами. Так, разработана 
и апробирована модель для определения со-
держания ТБК-РП у проростков двух видов 
сосны на основе данных спектров отражения 
хвои в ближней ИК-области, для быстрой и 
неинвазивной оценки уровня окислитель-
ного стресса в условиях засухи [13]. Подбор 
и оценка новых спектральных индексов для 
выявления развития окислительного стресса 
у древесных пород является перспективным 
направлением для ранней диагностики очагов 
повреждений вредителями.

Заключение

Результаты проведённых исследований 
показали, что физиолого-биохимические по-
казатели, характеризующие состояние фото-
синтетического аппарата и уровень окисли-
тельного стресса хвои A. sibirica, могут быть 
использованы в качестве маркеров усыхания 
деревьев, поражённых P. proximus в пихтовых 
насаждениях хвойно-широколиственных 
лесов Пермского края. Характер изменения 
параметров зависел от КСС деревьев. Хвоя 
деревьев первых стадий усыхания (КСС 
II��������������������������������������   –�������������������������������������   III����������������������������������   ) характеризовалась стабильным со-
держанием фотосинтетических пигментов 
и их соотношений, типичных для здоровых 
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деревьев. Однако особи этих КСС уже демон-
стрировали снижение параметров флуорес-
ценции Хл (Ф

PSII
 и ETR), свидетельствующее 

об ослаблении фотосинтетической функции. 
Вместе с тем, усиление процессов энергодис-
сипации в ФСII и накопление прооксидантов 
в хвое на ранних этапах усыхания деревьев 
указывало на усиление адаптивной стратегии 
поддерживать функциональную активность 
фотосинтетического аппарата и сигналь-
ной системы для защиты от окислительного 
стресса. С повышением степени усыхания 
хвоя демонстрировала очевидные признаки 
деградации фотосинтетического аппарата и 
развития окислительных реакций. В бурой 
хвое деревьев КСС VI снижение содержания 
АФК и отсутствие световых реакций фотосин-
теза свидетельство о прекращении жизненных 
процессов и отмирании дерева. Полученные 
результаты могут быть использованы для 
подбора и обоснования использования вегета-
ционных индексов отражения, применяемых 
в дистанционных методах для диагностики 
ранних симптомов поражения A. sibirica по-
лиграфом уссурийским.

Исследование выполнено при поддержке 
гранта РНФ 24-76-10057 «Исследование по 
оперативному автоматизированному выяв-
лению усыханий елово-пихтовых древостоев 
с применением геоинформационных техно-
логий».
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