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Одна из наиболее вредоносных бактериальных болез�
ней томата — черная бактериальная пятнистость. Возбу�
дитель Xanthomonas campestris pv. vesicatoria поражает
томат (Lycopersicum esculentum Mill.) и перец (Capsicum
annum L), вызывая значительные потери урожая в странах
с теплым и влажным климатом. Болезнь распространена
на всех континентах [19, 21, 23, 25]*. Защита от этого бак�
териоза затруднительна, т.к. применяемые медьсодер�
жащие препараты против этой болезни неэффективны
из�за устойчивости большинства штаммов Xanthomonas
campestris pv. vesicatoria к ним [26]. В РФ и странах СНГ
болезнь распространена повсеместно на томате и пер�
це. В годы эпифитотий количество больных растений
может составлять от 40 до 70%. Болезнь отмечена на
Северном Кавказе, в Краснодарском и Алтайском кра�
ях, Воронежской, Читинской, Волгоградской и других
областях [1, 3, 4, 6, 7, 8, 9]. В последние годы наблюдает�
ся усиление этого бактериоза в Молдове и Украине [5,
10]. Симптомы поражения черной бактериальной пятнис�
тостью — небольшие темно�коричневые пятна с хлоро�
тическим ободком — сначала появляются на нижних лис�
тьях и постепенно переходят на листья верхнего яруса.
Пятна чаще неправильной формы, как правило, сливают�
ся, листья скручиваются, засыхают, наблюдается преж�
девременное опадение листвы. Плоды перца поражают�
ся реже, чем плоды томата.

Бактериальная пятнистость томатов была впервые об�
наружена в Южной Африке  в 1914 г. и ее возбудитель
был отнесен к Bacterium vesicatoria [14, 15]. Примерно в
это же время подобное заболевание было описано в США
[17], но возбудитель был назван B. exitosa. При этом
Doidge указал, что выделенный им возбудитель обладал
слабыми амилолитическими свойствами, а Gardner and
Kendrick, напротив, подчеркивали высокую амилолити�
ческую активность патогена. Подобная бактериальная пят�
нистость была обнаружена на перце. Все выделенные
возбудители  из томата и перца имели одинаковые фено�
типические свойства и были отнесены к Bacterium
vesicatoria [20, 18]. В течение длительного времени
номенклатура этого возбудителя постоянно меня�
лась, но в 1980 г. эта бактерия была отнесена к
Xanthomonas campestris pv. vesicatoria [16]. К этому
же патогену был отнесен и Pseudomonas gardneri,
выделенный из томата в 1957 г. [32]. В начале 1990�
х гг. независимо друг от друга Stall [31] и Vauterin
[33] обнаружили, что Xanthomonas campestris pv.
vesicatoria состоит из двух генетически различных
групп Xanthomonas axonopodis pv. vesicatoria (груп�
па А) и Xanthomonas vesicatoria (группа В). Изуче�
ние более 400 штаммов мировой коллекции
Xanthomonas campestris pv. vesicatoria подтверди�
ло существование этих групп [11, 12, 21]. В настоя�
щее время классифицированы 3 вида и 4 патоген�
ные группы среди бывшего вида Xanthomonas
campestris pv. vesicatoria на томате: Xanthomonas
axonopodis pv.  vesicatoria (группы А и С),
Xanthomonas vesicatoria (группа В) и Xanthomonas gardneri
(группа Д). Группы различаются на основании амилолити�
ческой активности, наличия уникальных протеиновых ко�
лец, реакции на сортах�дифференциаторах, реакцией с
моноклональными антигенами, профилями рестрикции
ДНК и данными по ДНК/ДНК гибридизации. Штаммы груп�
пы А были охарактеризованы следующим образом: от�
рицательные по гидролизу крахмала и разложению по�
липектата натрия, имели протеиновое кольцо 32�35 кДа
(альфа протеины), в большинстве случаев относились к

серотипу А
1
, были устойчивы к меди, но различались по

устойчивости к стрептомицину, использовали цис�аконит,
были лизогенны к одному или нескольким фагам, имели
ДНК гомологию с другими штаммами этой же группы на
70% и входили в один и тот же кластер при проведении
электрофореза в пульсирующем геле. Штаммы группы
В были строго амилолитическими и пектолитическими,
имели протеиновое кольцо 25�27 кДа (бета�протеины),
не были выделены фаги, лизирующие эту группу, и отно�
сились в большинстве случаев к серотипу В0 и В1. Гомо�
логия ДНК между этими двумя группами была менее чем
на 50%, что указывало на наличие двух различных видов.
Штаммы групп А и В широко распространены во многих
странах, а штаммы групп С и Д пока имеют  ограниченное
распространение. В группу Д (Xanthomonas gardneri) вхо�
дят штаммы, генетически близкие к X.campestris pv.
carotae, pv. pelargonie, pv. taraxaci. Штаммы группы С
близки к группе А (Xanthomonas axonopodis pv.
vesicatoria), но явно заслуживают статуса подвида.

У этого патогена имеется несколько рас (табл. 1 и 2).
В настоящее время обнаружено 9 рас среди штаммов,
поражающих перец, и 3 расы, поражающие томат.
Имеется некоторая корреляция фенотипических
свойств и рас. Так, раса 1 на томате (Т1) относится к
группе А, а  раса 2 (Т2) — группе В. Третья раса,
идентифицированная во Флориде как раса Т3 томата,
относится к группе В штаммов, но отличается от них по
профилю протеинов и реакциями с моноклональными
сыворотками. Расы томата 1 и 2  обнаружены в Север�
ной и Южной Америке, Австралии и Европе. Раса Т1
обнаружена также в Африке. Во Флориде много лет
подряд (до 1991 г.) доминировала раса Т1, в то время
как раса Т2 была изолирована из других штатов США,
включая Калифорнию, Оклахому, Индиану, Огайо и
Джорджия. Недавно третья раса была обнаружена  во
Флориде, затем в Мексике и Таиланде. Раса Т3 более
агрессивна, чем раса Т1, и продуцирует бактериоцины
против расы Т1 [12].

*� -� Гены� Àстойчивости;
**� -� В�—� восприимчивый;� РСЧ�—� реа³ция� сверхчÀвствительности

Таблица�1.�Реа±ция�рас�Xanthomonas�vesicatoria
на�сортах-дифференциаторах�перца

P0
P1
P2
P3
P4
P5
P6
P7
P8

Раса,� номер� [21]
ECW-10
(BS1)*
РСЧ**

В
РСЧ
В
В

РСЧ
В
В
В

Сорта-дифференциаторы
ECW

В**
В
В
В
В
В
В
В
В

ECW-30
(BS3)*
РСЧ
РСЧ
В
В

РСЧ
В
В

РСЧ
В

ECW-20
(BS2)*
РСЧ
РСЧ
РСЧ
РСЧ
В
В
В

РСЧ
РСЧ

P1235047

РСЧ
РСЧ
В

РСЧ
РСЧ
В

РСЧ
В
В

*� -� В�—� восприимчивый;� РСЧ�—� реа³ция� сверхчÀвствительности

T1
T2
T3

Раса,� номер� [21]

Таблица�2.�Реа±ция�рас�Xanthomonas�vesicatoria
на�сортах-дифференциаторах�томата

Сорта-дифференциаторы
Bonny� best

В*
В
В

H7998
РСЧ*
В
В

H7981
В
В

РСЧ



Впервые расы перца идентифицированы в США в 1969 г.,
позже в Бразилии (1972 г.). В настоящее время обнару�
жено 9 рас (P0—P8) этого возбудителя, поражающего
перец [21]. В начале 1980�х гг. Cook и Stall [13] охаракте�
ризовали мировую коллекцию рас возбудителя пятнис�
тости перца и показали, что в этот период наиболее рас�
пространенной была раса P1, в то время как раса Р2 огра�
ничена Флоридой и Гватемалой. Раса Р0 первоначально
описана в Северной Каролине, а затем обнаружена в
Мексике, Бразилии, штате Оклахома и на Барбадосе. Раса
Р3 доминировала в Огайо, во Флориде и некоторых стра�
нах Карибского бассейна. Раса Р4 впервые установлена в
Австралии, а сейчас распространилась на юго�востоке
США, Барбадосе и в штате Флорида. Сравнительно не�
давно в США выявлены расы Р5, Р6, Р7 и Р8 [27]. Штаммы
рас Р0—Р3 имеют авирулентный ген avrBS2 и не поража�
ют сорта перца, несущие ген BS2. Дополнительно раса P1
и P2 имеют гены avrBS1 и avrBS3 и вызывают реакцию
сверхчувствительности на сортах перца, имеющих гены
устойчивости BS1 и BS3 соответственно. Раса Р0 несет все
три авирулентных гена и вызывает реакцию сверхчувстви�
тельности на сортах перца, имеющих только один из ге�
нов устойчивости. Гены avrBS1 и avrBS3 находятся на са�
мостоятельно передающихся плазмидах (self�
transmission), а ген arvBS2 — на хромосоме. Лаборатор�
ные исследования показали, что изменение расового со�
става  внутри популяции происходит с высокой частотой
(4 х 104 мутация/клеточное деление) и эти изменения идут
от расы Р2 к Р3 и далее. Изменение расового состава
патогена приводит к нулевому эффекту полевой устой�
чивости. Так, сорт Hawaii 7998, устойчивый к расе Т1, был
поражен расой Т3. Устойчивость к расе Т3 была обнару�
жена у сорта 7981 и у диких видов L. pimpinellifolium и L.
accessions [29]. На основании лабораторных исследова�
ний установлено несколько механизмов потери авиру�
лентных генов. С помощью рифиноустойчивых мутантов
показано, что раса Р3 быстро развивается в течение ве�
гетационного сезона в поле из рас Р1 и Р2 на сортах пер�
ца, устойчивых только к расе Р1. Перелом расы Р1 в Р3
произошел из�за утраты плазмиды, несущей ген avrBS2,
а расы Р2 в расу Р3 в результате инактивации инсерцион�
ного элемента IS 476, несущего ген avrBS1. Такие идеаль�
ные условия сложились на юго�востоке США, когда теп�
лая и влажная погода преобладала в течение вегетацион�
ного сезона в 1988—1990 гг.

Определение расового состава возбудителей пятнисто�
стей на томате и перце  проводили также в Югославии [24].
Штаммами, выделенными из перца и томата, заражали
сорт�дифференциатор перца Early Calwonder (ECW) и его

изогенные линии ECW�10R, ECW�20R ECW30R и Walter. Расы
определяли по способности вызывать совместимые или
несовместимые реакции в комбинациях хозяин — патоген
при инфильтрации бактериальной суспензии в листовые пла�
стинки. В случае совместимых реакций водонасыщенные
пятна развивались на листьях через 3—5 дн., а несовмести�
мых — проявлялась реакция сверхчувствительности через
12—36 ч. Были зарегистрированы 2 группы патогенов; 12
штаммов вызывали реакцию сверхчувствительности на ли�
нии перца  ECW�30R и были отнесены к расе Р1, а 11 штам�
мов, вызвавшие типичные симптомы поражения на ECW�
30R, отнесены к расе P3 Xanthomonas campestris pv.
vesicatoria. Все штаммы из перца вызывали реакцию сверх�
чувствительности на сорте томата Walter, а штаммы из то�
мата поражали только томат.

Несмотря на интенсивные работы по выведению устой�
чивых сортов томата к возбудителю бактериальной пятни�
стости, до сих пор нет сортов, устойчивых к этому патоге�
ну  [28]. Интересные работы в этом направлении проведе�
ны в Болгарии [30]. Был проведен отбор линий томата, по�
лученных методом внутривидовой гибридизации с дикими
линиями. Для оценки их устойчивости к обоим патотипам
этого возбудителя испытаны 3 группы линий: 1 группа —
гибридизация L.esculentum х L.pimpinellifolium), 2 группа —
L. Esculentum x с тригеномным гибридом (L. esculentum x L.
chilense — L. peruvianum var. humifusum), 3 группа  — (L.
esculentum x L. chilense  — L. peruvianum var. humifusum) х
Okitso sozai 1�200. Okitso sozai 1�200  получен путем гибри�
дизации L. esculentum с L. hirsutum f. glabratum P1 41813.
Устойчивость сортов и линий оценивали по реакции сверх�
чувствительности после инокуляции растений в фазе 5—6
настоящих листьев методом инфильтрации 36�ч бактери�
альной суспензии (108 кое/мл). Сорт томата Идеал исполь�
зовали как восприимчивый, а Hawaii 7998 как устойчивый.
Среди испытанных сортов иммунных не обнаружено. По�
лученные линии сортов отличались по устойчивости к обо�
им патотипам. Наиболее вирулентными были штаммы груп�
пы А. Этот патотип авторы обозначили как XvPT. При ино�
куляции этим патотипом было значительно меньше ус�
тойчивых линий, чем при инокуляции патотипом XvT (груп�
па В). Высокий уровень устойчивости получен у сортов 2
группы. Это доказывает, что дикие виды L. chilense и L.
peruvianum var. humifusum являются лучшими донорами
генов устойчивости к возбудителям пятнистости, выде�
ленным из перца и томата. Линии группы 3 также облада�
ли низкой степенью развития болезни. Это указывало,
что L. peruvianum var. humifusum — материнское расте�
ние линии Okitso sozai 1�200 также имеет ген устойчивости
к этому патогену.
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