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В очаге лиственничной чехликовой моли Coleophora sibiricella Falkovitsh в чистом лиственничнике
исследован защитный ответ флоэмы ствола лиственницы сибирской Larix sibirica Ledeb. на поране-
ние или инокуляцию ствола грибным индуктором. В качестве грибного инокулята использовали
мицелий офиостомового гриба Ceratocystis laricicola Redfern & Minter, его экстракт и белковую
фракцию, полученную из экстракта. Содержание лигнина, крахмала, конденсированных дубиль-
ных веществ (проантоцианидинов) во флоэме определено в начале опыта (0 сут), через 7 и 14 сут.
С помощью анализа ANOVA показано, что параметры ответа флоэмы не зависели от формы гриб-
ного инокулята (р ≥ 0.918), но зависели от других факторов (р ≤ 0.005) – повреждения кроны молью,
времени от начала опыта, наличия инокулята в ране.
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Лиственничные чехлоноски или лиственнич-
ные чехликовые моли (Lepidoptera, Coleophoridae),
вызывающие частичное хроническое поврежде-
ние хвои, широко распространены по всему ареалу
лиственницы в Евразии (Плешанов, 1982; Ермола-
ев, Ермолаева, 2003; Vîlcan et al., 2013). Листвен-
ничная чехлоноска сибирская Coleophora sibiricella
Falkovitsh – один из представителей данного се-
мейства, являющийся вредителем лиственницы
сибирской Larix sibirica Ledeb.

Повреждение хвои молью не приводит к гибе-
ли деревьев (гусеницы выедают внутренние ткани
верхней части хвоинок), но вызывает значительное
снижение прироста стволовой древесины и продук-
тивности лиственничников. При этом характерно
образование хронических очагов размножения, в
которых одни и те же деревья подвергаются много-
кратному повреждению насекомыми. Несмотря на
разрастание базальной части хвои и повышение
интенсивности фотосинтеза, образование пер-
вичных продуктов фотосинтеза снижено, нару-
шен синтез лигнина (Benz, 1974; Плешанов, 1982;
Ермолаев, Ермолаева, 2003). Характерная особен-
ность лиственницы, повреждаемой молью, – от-
сутствие снижения устойчивости к насекомым-
ксилофагам (Плешанов, 1982), жизненный цикл
которых в основном проходит в тканях ствола
(Исаев, Гирс, 1975). Причины такой высокой ре-

зистентности к стволовым вредителям до сих пор
остаются невыясненными.

Повреждение лиственницы чехликовой мо-
лью оценивается в основном с точки зрения вли-
яния этого биотического фактора на параметры
хвои. При этом физиологические характеристики
тканей ствола вообще остаются за пределами об-
ласти исследования, хотя снижение ассимиляци-
онной активности дефолиированной кроны не
может не сказаться на его функционировании.

В практике применяется метод искусственной
инокуляции ствола офиостомовыми грибами для
изучения изменений в системе растение-хозяин–
патоген-вредитель (Paine et al., 1997; Goodsman
et al., 2013; Hammerbacher et al., 2013). Регистра-
ция в зоне ответа флоэмы таких неспецифиче-
ских параметров, как динамика протекторных со-
единений и неструктурных углеводов, позволяет
судить о механизмах устойчивости к неблагопри-
ятным факторам.

Давно известно, что офиостомовые грибы,
развивающиеся в проводящих тканях, заносятся
в растительные ткани насекомыми-ксилофагами
(Paine et al., 1997; VonSchrenk, 1903, цит. по Gibbs,
1999). Развитие этих грибов в проводящих тканях
вызывает окрашивание древесины (у хвойных из-
вестное как синева древесины). Для хвойных по-
казано, что устойчивость к офиостомовым грибам
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прямо связана с резистентностью к стволовым
вредителям, которые эти грибы переносят (Wright
et al., 1979; Ветрова и др., 1995). В связи с этим по-
нимание физиологических механизмов устойчиво-
сти тканей ствола к офиостомовым грибам, вероят-
но, поможет получить ответ на вопрос о причинах
высокой устойчивости дефолиированной молью
лиственницы к воздействию стволовых вредителей.

В норме хвойные растения, как правило,
устойчивы к офиостомовым грибам. Искусствен-
ная инокуляция ствола этими специализированны-
ми патогенами либо препаратами, выделенными из
мицелия, вызывает локальную сверхчувствитель-
ную реакцию флоэмы, сопровождающуюся быст-
рой некротизацией тканей, накоплением в них
протекторных веществ и формированием изоли-
рующей перидермы, разделяющей некроз и жи-
вые ткани (Полякова и др., 2011; Goodsman et al.,
2013; Hammerbacher et al., 2013). Опыты на дере-
вьях согласуются с экспериментами in vitro. В кал-
лусах лиственницы сибирской L. sibirica, обрабо-
танных экстрактами из мицелия офиостомового
гриба Ceratocystis laricicola Redfern & Minter, заре-
гистрировано накопление лигнина, участвую-
щего, как известно, в защитной трансформации
клеточных стенок, и конденсированных дубиль-
ных веществ (проантоцианидинов (ПА)), также
обладающих протекторными свойствами (Шеин
и др., 2001; Vidhyasekaran, 2008).

Цель работы – проверка предположения об
изменении физиологических параметров ствола
лиственницы сибирской при хроническом частич-
ном повреждении хвои насекомым C. sibiricella.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Для достижения цели исследования сравнива-

ли динамику лигнина, ПА и крахмала в зоне
сверхчувствительной реакции флоэмы ствола
лиственницы сибирской на поранение и действие
гриба C. laricicola либо мицелиальных экстрактов
у деревьев без признаков повреждения хвои и де-
фолиированных молью.

Характеристика древостоя. Объект исследова-
ния – лиственница сибирская L. sibirica 100–120 лет
диаметром 24 см, произрастающая в чистом
лиственничнике разнотравном (54°41′11′′ с.ш.,
89°25′37′′ в.д., 523 м над у. м.), в спелом средне-
полнотном насаждении II класса бонитета (Южно-
Хакасский округ подтаежных сосново-лиственнич-
ных и горно-таежных лиственнично-темнохвойных
лесов Алтае-Саянской горной лесорастительной
области (Смагин и др., 1980)). Древостой распо-
ложен в хроническом очаге лиственничной чех-
ликовой моли (чехлоноски) C. sibiricella.

Подготовка микробиологического материала
для инокуляции. Чистую культуру офиостомового
гриба C. laricicola выделяли из образцов флоэмы и

заболони, высеченных из стволов лиственницы
сибирской, содержащих различные части ходов
большого лиственничного короеда Ips cembrae
Heer. Культуры грибов поддерживали при 4°С на
агаризованной питательной среде – пивном сусле
(2° по Баллингу). Мицелий гриба для инокулиро-
вания деревьев выращивали на агаризованном
пивном сусле (2° по Баллингу) при 24°С в течение
5 сут.

Мицелиальную массу для экстрагирования на-
ращивали на жидком пивном сусле методом “по-
верхностного” культивирования при 24°С. В каче-
стве инокулюма для жидкой среды использовали
мицелий 7-суточных колоний гриба на агаризо-
ванном сусле. После 10 сут культивирования на
жидкой среде биомассу гриба собирали фильтро-
ванием.

Мицелиальную массу после предварительного
замораживания использовали для приготовления
грибного экстракта (Метлицкий и др., 1976). Ми-
целий гомогенизировали с помощью жидкого
азота, затем ультразвука (15 кГц) с добавлением
кварцевого песка. После исчерпывающей экс-
тракции 70%-ным этанолом с использованием
водяной бани супернатант упаривали досуха. Рас-
творенный в воде остаток (5 мл) подвергали диа-
лизу против 4 л воды в течение 2 сут с 4-кратной
сменой воды при 4–6°С.

Инокуляция ствола и отбор образцов флоэмы. В
начале опыта в середине июля (0 сут) в очаге лист-
венничной чехликовой моли инокулировали
семь деревьев лиственницы без признаков повре-
ждения и семь деревьев, частично дефолиирован-
ных этим насекомым. В начале эксперимента на
каждом дереве на высоте 1.3 м высекали восемь
отверстий в лубе до заболони диаметром 7 мм и
прямоугольный образец луба размером 2 × 4 см.
Высечки располагались на стволе горизонтально
на расстоянии ~5 см одна от другой. Прямоуголь-
ный образец после удаления мертвой коры фик-
сировали в 96%-ном этиловом спирте для биохи-
мического анализа в варианте “неповрежденная
флоэма” (0 сут).

Для каждого варианта инокуляции использо-
вали по два отверстия. В первом контрольном ва-
рианте (поранение) в каждое из двух отверстий
было внесено 50 мкл воды, во втором – 50 мкл вод-
ного раствора, содержащего белковую фракцию из
мицелия офиостомового гриба C. laricicola, в тре-
тьем – 50 мкл водного раствора, содержащего
грибные экстрактивные вещества (10 мг/мл), в
четвертом – мицелий C. laricicola на кусочке агара
(10–15 мм3), вырезанном из растущего края коло-
нии на агаризованной среде. Отверстия закрыва-
ли высечками коры.

Через 7 сут после инокуляции на каждом дере-
ве высекали по четыре прямоугольных образца
луба размером 2 × 4 см (по одному образцу каждо-
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го из четырех вариантов инокуляции) с инокуля-
ционным отверстием в центре. Образцы луба фик-
сировали в этаноле для последующего анализа.

Такие же манипуляции проводили через 14 сут
после начала опыта. Удельную массу луба рассчи-
тывали как массу образца луба на 1 см2 площади
камбия.

Определение содержания фенольных соединений
и крахмала. Растительные образцы растирали в
жидком азоте. Проводили исчерпывающую экс-
тракцию 70%-ным этанолом. Сухую массу расти-
тельного материала определяли как сумму масс
высушенного экстракта и нерастворимого в эта-
ноле остатка. Высушенный экстракт растворяли в
дистиллированной воде для определения содер-
жания свободных ПА.

Для определения содержания свободных ПА
анализируемый водный раствор нагревали со
смесью н-бутанол-НCl (9 : 1) в течение 60 мин при
95°С, затем измеряли его оптическую плотность в
1-сантиметровой кювете при 550 нм. Концентра-
цию ПА рассчитывали как произведение оптиче-
ской плотности на коэффициент 150 и выражали
в мкг/мл (Stafford, Lester, 1986).

В остатке, не растворимом в этаноле, опреде-
ляли содержание связанной формы ПА (Stafford,
Lester, 1986), лигнина (Venverloo, 1969) и крахмала
(Полякова, Сенашова, 2017).

Содержание общих ПА в сухом образце опре-
деляли как суммарную концентрацию свободных
и связанных ПА. Для определения содержания
лигнина 50 мг остатка нагревали с 1.8 мл смеси
тиогликолевой кислоты с НCl (10 г кислоты в
100 мл 2 N НCl) в запаянных стеклянных ампулах
в течение 8 ч при 100°С. Остаток лигнотиоглико-
левой кислоты промывали подкисленной водой
(рН 3), затем экстрагировали 20 мл 0.5 N NaOH.
Лигнотиогликолевую кислоту осаждали 5 N HCl.
Осадок высушивали и взвешивали (масса лигни-
на – 75% массы лигнотиогликолевой кислоты)
(Venverloo, 1969).

Для определения содержания крахмала 20 мг
остатка выдерживали в 0.6 мл 7.2 М HClO4 (хлор-
ной кислоты) 30 мин для гидролиза целлюлозных
компонентов. Добавляли 5 мл воды. Супернатант
с помощью 2 N NaOH нейтрализовали до pH 8,
затем с помощью 2 N CH3COOH – до pH 6. По-
степенно добавляли 0.5 мл 10%-ного раствора KJ
и 1 мл 0.01 М раствора KJO3. Через 30 мин определя-
ли оптическую плотность при 650 нм. Для калибров-
ки использовали чистый крахмал, с которым прово-
дили такие же манипуляции, как с растительным
остатком (Полякова, Сенашова, 2017). Содержа-
ние крахмала, лигнина и связанных ПА приведено
в мг на 1 г сухой массы нерастворимого остатка.

Статистическая обработка данных. Для оцен-
ки достоверности влияния различных факторов на

параметры защитного ответа использовали фак-
торный дисперсионный анализ ANOVA. Оцени-
вали, в частности, влияние повреждения кроны
молью, обработки места искусственного пора-
нения ствола грибным индуктором, длительно-
сти воздействия и способа приготовления (фор-
мы) грибного индуктора.

На рис. 1а–з указаны средние значения для се-
ми деревьев, стандартные ошибки, а также досто-
верность различия средних значений, рассчитан-
ная по t-критерию.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

В начале эксперимента в середине июля (0 сут)
у лиственниц с поврежденной молью хвоей было
отмечено более высокое содержание крахмала и
ПА во флоэме ствола по сравнению с таковым у
контрольных деревьев (p < 0.05) (рис. 1в, г, ж, з).

Контрольные деревья реагировали на искус-
ственное повреждение ствола (поранение либо
инокуляция) достоверным накоплением крахма-
ла (p < 0.05), а дефолиированные – снижением
(p < 0.05) (рис. 1в, г).

У контрольных деревьев не отмечено сниже-
ния массы флоэмы в зоне реакции, в то время как
у дефолиированных деревьев наблюдалось суще-
ственное изменение данного показателя через
2 нед после начала опыта (p < 0.05) (рис. 1а, б).

В начале опыта (0 сут) во флоэме контрольных
деревьев содержание лигнина было существенно
выше (p < 0.05), а ПА ниже (p < 0.05) по сравнению с
дефолиированными лиственницами (рис. 1д–з).
Контрольные лиственницы отвечали на инокуля-
цию ствола достоверным накоплением ПА в реа-
гирующей флоэме (рис. 1ж), а дефолиированные –
лигнина (рис. 1е).

Проведенный эксперимент не показал стати-
стически значимого изменения концентрации
лигнина во флоэме ствола после искусственного ее
повреждения у контрольных лиственниц (рис. 1д)
и ПА у дефолиированных (рис. 1з). Возможно,
это связано с недостаточностью объема выборки.

С помощью факторного дисперсионного ана-
лиза ANOVA было доказано достоверное влияние
на характеристики защитного ответа большин-
ства исследованных факторов (р ≤ 0.005) (табл. 1).
Влияние фактора “форма грибного индуктора
C. Laricicola” оказалось незначимым (р ≥ 0.918)
(табл. 1), т.е. измеренные параметры сверхчув-
ствительного ответа флоэмы не зависели от того,
живой мицелий вносится в инокуляционное от-
верстие или выделенные из него экстрактивные
вещества.
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Рис. 1. Удельная масса флоэмы, прилегающей к инокуляционному отверстию (а, б), а также содержание крахмала
(в, г), лигнина (д, е) и общих проантоцианидов (ПА) (ж, з) в начале опыта (0 сут) и через 7, 14 сут при разных вариантах
повреждения флоэмы ствола. 1 – неповрежденная флоэма, 2 – поранение, 3 – инокуляция белковой фракцией Cera-
tocystis laricicola, 4 – инокуляция экстрактом C. laricicola, 5 – инокуляция мицелием C. laricicola. а, в, д, ж – деревья без
признаков повреждения молью; б, г, е, з – деревья, дефолиированные молью. Указаны средние значения и их стан-
дартные ошибки для семи контрольных деревьев без признаков повреждения хвои и семи дефолиированных. а – до-
стоверное различие (p < 0.05 по t-критерию) между вариантом 1 и вариантами 2–5, b – между двумя группами деревьев
(контрольные и дефолиированные) при одинаковых вариантах повреждения флоэмы.
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Хвойные растения имеют два механизма защи-

ты от повреждения насекомыми-ксилофагами и
ассоциированными с ними офиостомовыми гри-
бами. Первичная защита присуща интактным
тканям хозяина, индуцированная возникает в от-
вет на действие вредителя-патогена (в нашем слу-
чае короедно-грибного комплекса) (Lieutier,
1999). Эксперимент с искусственной инокуляци-
ей ствола грибным мицелием и выделенными из
него экстрактами показал, что первичная защита
тканей флоэмы ствола у лиственниц без призна-
ков повреждения кроны отличалась от таковой у
дефолиированных деревьев; то же относится и к
индуцированной защите.

Первичная защита. В начале опыта (0 сут), еще
до экспериментального повреждения ствола, во
флоэме был зарегистрирован более высокий уро-
вень резервных углеводов (крахмал) и протектор-
ных соединений (конденсированные дубильные
вещества) у дефолиированных лиственниц по срав-
нению с контрольными деревьями (рис. 1в, г, ж, з).
Повышение содержания крахмала и ПА в консти-
туционной флоэме свидетельствует об иррадиации
адаптивных изменений от места повреждения хвои
молью до тканей ствола и может, по нашему мне-
нию, рассматриваться как один из факторов вы-
сокой устойчивости таких деревьев к воздей-
ствию стволовых вредителей (Плешанов, 1982).

Отмеченный эффект повышенного содержа-
ния крахмала в стволе дефолиированных дере-
вьев по сравнению с контрольными деревьями
согласуется с концепцией активного резервиро-
вания неструктурных углеводов у деревьев в слу-
чае нарушения работы ассимилирующего аппа-
рата стрессирующими факторами (Wiley, Helliker,
2012; Rocha, 2013; Palacio et al., 2014). Эта концеп-
ция, предложенная для оценки состояния дере-
вьев, дефолиируемых при засухе, выдвинута в
противовес концепции пассивного накопления
ассимилятов. Сторонники пассивной модели
считают, что неструктурные углеводы не могут

накапливаться, когда рост лимитируется недоста-
точным поступлением СО2 в ткани растения.
Приверженцы активной модели (концепции
консервативной стратегии) считают, что форми-
рование резервов этих углеводов возможно при
редуцированном росте. Это обеспечивает эво-
люционное преимущество для выживания при
стрессе (Wiley, Helliker, 2012; Palacio et al., 2014).
Зарегистрированное в нашем эксперименте на-
копление крахмала в интактной флоэме ствола
лиственниц, дефолиированных молью, свидетель-
ствует о том, что деревья переключают ресурсы в
пользу активного накопления резервных углеводов
в тканях ствола в ущерб радиальному приросту.

В соответствии с гипотезой углеродного ба-
ланса хронический стресс может привести расте-
ние к гибели в том случае, если потери углерода
превышают его поглощение (Mueller-Dumbois,
1987, цит. по McDowell et al., 2008). В этом случае
наблюдается отрицательный углеродный баланс –
углеродное голодание (carbon starvation). Более
высокое содержание крахмала во флоэме ствола,
отмеченное в начале опыта (0 сут), у хронически
повреждаемых молью лиственниц по сравнению
с таковым у контрольных деревьев подтверждает
положительный углеродный баланс (рис. 1в, г),
несмотря на уменьшение прироста ствола при де-
фолиации молью (Плешанов, 1982). Высокая
адаптивная способность деревьев к хронической
дефолиации подтверждается и ранее опублико-
ванными данными. Так, у деревьев, которые в те-
чение 11 лет искусственно дефолиировали и затем
на 6 лет оставили без повреждения, отмечено бо-
лее высокое содержание неструктурных углево-
дов по сравнению с таковым у контрольных эк-
земпляров (Palacio et al., 2014).

Индуцированная защита. Искусственное по-
вреждение тканей ствола (поранение либо иноку-
ляция) индуцировало во флоэме, прилегающей к
инокуляционному отверстию, различное измене-
ние регистрируемых характеристик у контроль-
ных и дефолиированных молью лиственниц. Так,

Таблица 1. Уровни значимости воздействия различных факторов на параметры флоэмы (содержание общих ПА,
лигнина, крахмала, удельную массу флоэмы), прилегающей к инокуляционному отверстию, при использовании
различных форм грибного индуктора в соответствии с результатами анализа ANOVA

Примечание. 1–3 – уровни значимости факторного воздействия (р = 1 – Р) для разных пар грибного индуктора: 1 – мицелий
и экстракт, 2 – мицелий и белковая фракция, 3 – экстракт и белковая фракция. Жирным шрифтом выделено значимое вли-
яние фактора.

Фактор (градации фактора) 1 2 3

Повреждение хвои чехликовой молью Coleophora sibiricella (без повреждения 
молью, дефолиирование)

0.000 0.000 0.000

Время после начала опыта (0, 7, 14 сут) 0.000 0.000 0.000
Наличие грибного индуктора Ceratocystis laricicola в инокуляционном отверстии 
(пустое инокуляционное отверстие, инокулят внесен)

0.000 0.005 0.000

Форма грибного индуктора C. laricicola (мицелий, экстракт, белковая фракция) 0.918 0.998 0.995
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контрольные деревья характеризовались накоп-
лением ПА в зоне реакции флоэмы (рис. 1ж), а де-
фолиированные – лигнина (рис. 1е).

Активный синтез лигнина, отмеченный в зоне
защитной реакции флоэмы на ее повреждение у де-
фолиированных лиственниц, вероятно, обеспечи-
вается высоким содержанием крахмала, отмечен-
ным в начале опыта у таких деревьев (рис. 1г, е). На
сосне обыкновенной Pinus sylvestris L. с помощью
13С доказано, что резервные углеводы ствола ис-
пользуются в защитной реакции флоэмы, вы-
званной инокуляцией ствола офиостомовым гри-
бом Ophiostomoa brunneo-ciliatum (Guérard et al.,
2007, цит. по Goodsman et al., 2013). В опыте с
инокуляцией сосны P. contorta Dougl. офиостомо-
вым грибом Grosmannia clavigera резкое снижение
содержания углеводов во флоэме наблюдалось в
случае успешной защитной реакции, когда размер
некроза был небольшим (Goodsman et al., 2013).

У дефолиированных деревьев масса флоэмы
через 2 нед после ее повреждения снизилась по-
чти в 2 раза по сравнению с массой неповрежден-
ной флоэмы в начале опыта (рис. 1а, б). Такое рез-
кое снижение массы, по-видимому, обусловлено
ослаблением транспорта ассимилятов к месту ис-
кусственного повреждения ствола и восполнения
ресурсов в зоне реакции у дефолиированных
лиственниц. О нарушении нисходящего транс-
порта ассимилятов в стволе при термическом или
химическом повреждении хвои свидетельствуют
результаты нашего опыта с инокуляцией ствола
60-летних сосен экстрактивными веществами из
C. laricicola (Полякова и др., 2014).

Накопление протекторных соединений (лиг-
нина и ПА) было отмечено не только в вариантах
с инокуляцией грибного индуктора, но и после
поранения (рис. 1е, ж). Однако грибное воздей-
ствие существенно усилило синтез фенольных
соединений, что было подтверждено дисперси-
онным анализом (р ≤ 0.005) (табл. 1).

С помощью анализа ANOVA показано, что па-
раметры сверхчувствительного ответа флоэмы не
зависели от того, помещен в инокуляционное от-
верстие живой мицелий или выделенный из него
препарат (табл. 1). Это позволяет применять экс-
трактивные вещества из мицелия вместо живой
культуры гриба для изучения механизмов защитно-
го ответа лиственницы и повышает значимость мо-
дельных экспериментов с инокуляцией ствола раз-
личных видов хвойных деревьев экстрактивными
веществами из мицелия офиостомовых грибов
(Ветрова и др., 1995; Полякова и др., 2011, 2014).

Полученные результаты, доказывающие изме-
нение физиологических параметров ствола при
повреждении хвои чехликовой молью, объясняют
высокую устойчивость таких лиственниц с по-
врежденной кроной к стволовым вредителям,
так как дефолиированные деревья в отличие от

контрольных характеризовались более высоким
содержанием протекторных соединений ПА в
интактной флоэме ствола и активным накопле-
нием лигнина в зоне реакции флоэмы на ее ис-
кусственное повреждение. Также была подтвер-
ждена возможность использования экстрактив-
ных веществ из мицелия офиостомового гриба
для изучения механизмов иммунитета на взрос-
лых деревьях без риска внесения инфекции в на-
саждение.
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Influence of Chronical Partial Defoliation of Larch by Casebearer
on Stem Physiological Parameters

G. G. Polyakova1, #, N. V. Pashenova1, and V. A. Senashova1

1Sukachev Institute of Forest, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences,
Akademgorodok, 59/28, Krasnoyarsk, 660036 Russia

#e-mail: ggpolyakova@mail.ru

In the long-term explosion of mass reproduction of larch casebearer Coleophora sibiricella Falkovitsh in pure
larch stand the stem phloem responses of larch trees (Larix sibirica Ledeb.) to wounding damage or inocula-
tion of the trunk with the fungal inductor. Mycelium of the ophiostomoid fungus Ceratocystis laricicola Red-
fern & Minter, its extractive and protein fraction obtained from the extractive were used as a fungal inductor.
The content of lignin, starch, condensed tannins (proanthocyanidins) in the phloem was determined at the
beginning of the experiment (0 days), after 7 and 14 days. Using ANOVA analysis, it was shown that the re-
sponse parameters of the phloem did not depend on the shape of the fungal inoculum (p ≥ 0.918), but de-
pended on other factors (p ≤ 0.005) - damage to the crown by the moth, time from the start of the experiment,
and the presence of the inoculum in the wound.
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