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АННОТАЦИЯ

Обзорная статья содержит информацию о распространении и основных симптомах бактериального рака – одно-
го из наиболее опасных заболеваний плодовых растений, которое вызывают фитопатогенные бактерии Pseudomonas 
syringae pv. syringae. Приведены данные о цикле развития, факторах вирулентности и способах идентификации па-
тогена, а также информация о мерах контроля заболевания, в том числе с использованием средств химической и био-
логической защиты растений. Собраны основные сведения об устойчивости сортов и гибридов к бактериальному 
раку в естественной среде и условиях in vitro.
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ВВЕДЕНИЕ

Восприимчивость плодовых растений к бактериальному раку, причиной которого являются 
фитопатогенные бактерии Pseudomonas syringae van Hall, определяет необходимость разработ-
ки комплекса мероприятий по снижению потерь от заболевания по всему миру [1–6]. Согласно 
подавляющему числу проанализированных литературных источников, у восприимчивых плодо-
вых растений не обнаружено иммунных к бактериальному раку сортов и гибридов, однако реги-
стрируется разная степень устойчивости, которая может варьировать в зависимости от способа 
заражения [7–10], плотности бактериальной культуры [11, 12], вирулентности штамма-возбуди-
теля [13, 14], комбинации «растение – год» [15], географического расположения насаждений [16] 
и пр. 

Оптимальным способом борьбы с заболеваниями, вызванными бактериями P. syringae, счи-
тается использование устойчивых сортов. В настоящее время по всему миру активно проводится 
анализ существующих сортов и гибридов восприимчивых растений, а также ведутся работы по 
выведению устойчивых форм [7, 17–21].

Согласно данным, полученным отечественными исследователями (Л. Н. Григорцевич, 
1974; Н. А. Коновалова, 1983; М. Г. Мялик, 1983; В. Н. Копиця, 1998) во второй половине XX в., 
в Республике Беларусь заболеваниям, которые вызывают фитопатогенные бактерии P. syringae, 
в наибольшей степени подвержены такие хозяйственно ценные растения, как груша, черешня 
и вишня [19, 22–24]. В связи с постоянным обновлением сортимента вышеозначенных растений, 
а также известными ограничениями на выполнение исследований в открытом грунте, стано-
вится очевидной целесообразность оценки устойчивости сортов и гибридов плодовых культур 
к бактериальному раку, в том числе в условиях in vitro с применением современных методов.

Общие сведения о заболевании и возбудителе. Бактериальный рак плодовых культур пред-
ставляет собой одно из наиболее вредоносных заболеваний, ежегодно причиняющее ущерб пи-
томникам, садоводческим хозяйствам и приусадебным участкам по всему миру: ограничивает 
срок жизни деревьев, а также существенно снижает урожайность и качество древесины [1, 25].

Возбудитель заболевания впервые был выделен М. Бейеринком (M. W. Beijerinck) в 1899 г. из 
больных растений сирени (Syringa vulgaris L.) [26]. В 1902 г. патоген был охарактеризован ван 
Халлом (C. J. J. van Hall) и получил название Pseudomonas syringae van Hall [26, 27]. P. syringae 
представляют собой флюоресцирующие грамотрицательные аэробные подвижные палочковид-
ные бактерии с полярными жгутиками, распространение и эпифитотийные свойства которых 
имеют общемировое значение [1, 26–28].
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Проблема бактериального рака привлекает внимание ученых со второй половины прошлого 
века. Сообщения о заболевании и выделении возбудителя появлялись в США, Великобритании, 
странах Южной Америки [3–5; 28, 29], а также в странах, граничащих с Беларусью [6, 9, 30, 31]. 
В Республике Беларусь бактериальный рак и его возбудитель впервые выявлен Л. Н. Григорцевич 
в 1967 г. в совхозе «Патрики» Брестской области на растениях груши, а впоследствии был обнару-
жен и на растениях сливы, черешни и яблони [23, 32]. Дальнейшим изучением заболевания, а так-
же характеристикой сортовой устойчивости к бактериальному раку плодовых культур в нашей 
стране занимались Л. Н. Григорцевич, Н. А. Коновалова, М. Г. Мялик, В. Н. Копиця [17–19, 32].

В последние три десятилетия интерес к бактериальному раку возрастает по всему миру. 
Связано это с интенсификацией плодоводства, увеличением площадей, занятых под молодые 
сады, и отсутствием эффективных мер контроля заболевания [33–37].

Анализ масштабного поражения вишневых садов, проведенный в Турции (регион Мармара) 
в 2016–2018 гг., показал уровень распространенности бактериального рака в 58,88 % [37]. В 2012 г. 
в одном из садов Сербии от бактериального рака в течение одного вегетационного периода по-
гибло более 500 растений черешни [33]. В 2012–2014 гг. в 24 садах Туниса вспышка бактериоза 
цитрусовых, возбудителем которого были штаммы Pseudomonas syringae pv. syringae, привела 
к серьезным потерям урожая [38, 39]. В центральной Италии в 2006 г. в результате вспышки 
инфекции на интродуцированных сортах абрикоса Lillycot, Mangocot, Orangecot и Sweetcot по-
гибла треть однолетних насаждений в регионе [40]. C 1999 по 2001 г. в провинциях Эрзурум, 
Эрзинджан и Артвин в Турции бактериальным раком было поражено почти 80 % абрикосовых 
деревьев в коммерческих садах и на приусадебных участках [41]. 

Активно накапливающиеся данные о вредоносности бактерий P. syringae, разнообразии вы-
зываемых ими симптомов и увеличение перечня восприимчивых культур привели к появлению 
условного обозначения – «комплекс бактерий P. syringae» (P. syringae sensu lato) [42–44]. Вопрос 
таксономии комплекса, широко обсуждающийся последние 40 лет, до сих пор остается откры-
тым. В настоящее время комплекс включает в себя 15 родственных видов фитопатогенных бак-
терий рода Pseudomonas и более 60 патоваров P. syringe (sensu stricto) [43, 45, 46]. Разделение на 
патовары также является предметом дискуссий и определяется, в основном, диапазоном расте-
ний-хозяев и симптоматикой.

Из всех представителей комплекса наибольший ущерб мировому плодоводству наносят бак-
терии P. syringae pv. syringae (Pss), P. syringae pv. morsprunorum (Psm) [13, 47, 48], а также два 
карантинных объекта – P. syringae pv. actinidiae и P. syringae pv. persicae [49, 50]. Среди относи-
тельно узкоспециализированных патоваров бактерии Pss обладают самым широким кругом рас-
тений-хозяев. Известно порядка 180 видов косточковых и семечковых плодовых культур, а также 
орехоплодных, ягодных, злаковых, овощных и декоративных растений, причиной заболевания 
и гибели которых являются бактерии Pss [5, 26, 35–37, 46, 48, 51–54]. Более того, список расте-
ний-хозяев и ареал распространения бактерий Pss продолжает пополняться, что свидетельствует 
о важном эпифитотийном значении данного патогена и актуальности проводимых в настоящее 
время исследований [55–59]. 

По данным отечественных исследователей, в Республике Беларусь наибольший вред бактери-
альный рак наносит таким хозяйственно ценным культурам, как груша, черешня и вишня. Также 
поражаются растения яблони и сливы [22, 23, 31]. Вспышки раковых заболеваний в Республике 
Беларусь наблюдали после холодных зим 1995–1996, 1997–1998, 2002–2003 гг. [32, 60]. 

Цикл развития возбудителя и симптомы бактериального рака плодовых растений. 
Вредоносность бактериального рака плодовых культур может варьировать в зависимости от па-
тогенных свойств его возбудителя, состояния восприимчивых растений и условий окружающей 
среды.

Так как природным резервуаром бактерий Pss являются сорная и дикорастущая раститель-
ность, а также дождевая вода и снег [61, 62], распространению первичного инокулюма на воз-
делываемые сельскохозяйственные культуры способствуют ветер, дождливая сырая погода, ту-
ман, а также, в незначительной степени, насекомые [63, 64].
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Входными воротами для инфекции являются раны, полученные в результате обрезки, силь-
ного ветра, града и пр., и естественные отверстия – устьица, чечевички и листовые рубцы [52]. 

Развитие бактериального рака плодовых культур, а также распространение патогена про-
ходит согласно циклу, представленному на рис. 1. Являясь сильными эпифитами, бактерии Pss 
способны долгое время бессимптомно колонизировать филлосферу, а после достижения опре-
деленной численности и наступления подходящих условий переходить к эндофитному суще-
ствованию – внедряться в растительную ткань, инициируя затем развитие болезни [53, 65, 66]. 
Опытным путем доказана отрицательная корреляция между частотой инфицирования бактери-
ями Pss и ростом температуры, а также строгая положительная корреляция с повышением влаж-
ности. В экспериментах по искусственному заражению цветочных почек манго было показано, 
что максимальная частота инфицирования (80–93 %) была достигнута при высокой влажности 
(более 93–100 %) и относительно низкой температуре (15–19 °C). При этом частота инфицирова-
ния значительно падала (до 58–75 %) при снижении влажности и повышении температуры [64]. 

Активное развитие популяций патогена и манифестация заболевания в регионах с умерен-
ным климатом может проходить весной, ранним летом и осенью в условиях низких положитель-
ных температур, а также высокой влажности [52]. Значительное влияние погодных условий на 
развитие бактериального рака было зарегистрировано в 2015–2016 гг., когда феномен Эль-Ниньо 
послужил причиной резкого повышения численности бактерий Pss и масштабного роста вспы-
шек данного заболевания в странах Южной Африки и Южной Америки [67]. Обследования пло-
довых насаждений по садовым зонам Республики Беларусь, проведенные в 90-х гг. прошлого 
века, установили, что наиболее благоприятные для развития бактериального рака условия на-
блюдаются в западной подзоне центральной садовой зоны и в южной садовой зоне [19]. 

Летом развитие заболевания замедляется, так как снижается плотность бактериальной по-
пуляции и повышаются защитные силы растений [52, 60]. Проведенные исследования во время 
вспышки бактериального рака 2011–2012 гг. в садах черешни в Сербии показали, что в сухую 
жаркую погоду скорость роста раковых язв заметно снижается и практически исчезает каме-
детечение, а пораженные участки отделяются от здоровых растущей каллусной тканью [34]. 
Анализ содержания бактерий Pss в инфицированных тканях выявил колебания их численность 
от 106–108 КОЕ/г в феврале – апреле до 102 КОЕ/г в июле – августе [53, 68].

Рис. 1. Цикл развития бактериального рака плодовых растений, вызванного Pss*

* Перевод автора.
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Бактерии Pss вызывают заболевания всех надземных органов у восприимчивых культур, 
а симптомы варьируют в зависимости от пораженной культуры, сорта, фенологии и состояния 
растения, погодных условий и фитопатогенных свойств штамма, в связи с чем название «бак-
териальный рак» (bacterial canker sensu lato [9]) является обобщающим и объединяет призна-
ки, указывающие на поражение органов и тканей бактериями Pss [66]. Данные признаки могут 
встречаться в литературе как синонимичные бактериальному раку названия.

Принято считать, что наибольшую вредоносность представляют язвенные поражения коры 
штамба и скелетных ветвей дерева [53, 69], так как развитие язв носит опоясывающий характер 
и приводит к гибели дерева. Являясь одними из мест зимовки патогена, язвы приводят к умень-
шению числа жизнеспособных генеративных и вегетативных почек и постепенному отмиранию 
скелетных ветвей и побегов. Если к весне зараженная почка не погибает, патоген развивается 
эпифитно и при достижении оптимальной численности переходит к эндофитной фазе, вызывая 
пятнистости или увядание цветков и листьев [53]. 

Широкий спектр симптомов, а также восприимчивых культур обусловлены способностью бак-
терий Pss продуцировать ряд факторов вирулентности, отвечающих за адаптацию и противосто-
яние растительному иммунитету: от физических барьеров, таких как восковой слой и кутикула, 
до специфических внутриклеточных защитных механизмов, распознающих внедрение патогена. 

Факторы вирулентности бактерий Pseudomonas syringae pv. syringae. К факторам виру-
лентности, определяющим стратегию взаимодействия бактерий Pss с восприимчивыми растени-
ями, относятся токсины, система секреции третьего типа (ССТТ), сидерофоры, белки нуклеации 
льда, экзополисахариды, экзоферменты, фитогормоны и пр. [52, 70]. Набор факторов вирулент-
ности штаммов Pss зависит от конкретной патосистемы [71]. В данном обзоре рассматриваются 
факторы, которые использовались автором работы для характеристики и диагностики штаммов 
возбудителя бактериального рака, выделенных на территории Республики Беларусь.

Порообразующие токсины бактерий Pss – это циклические липодепсипептиды (цЛДП) ма-
лых и больших форм, которые отличаются друг от друга размером молекул, диаметром образу-
емых пор и биологической активностью [72]. Амфифильные молекулы цЛДП (рис. 2, а) встраи-
ваются в цитоплазматическую мембрану растительных клеток, вызывая дисбаланс ионов K+, H+ 
и Ca2+. Последующее снижение рН нарушает электрический потенциал мембраны, что ведет к за-
пуску сигнального каскада, летального для растительной клетки (рис. 2, б) [73]. Эксперименты 
с нокаутом генов биосинтеза мембранотропных токсинов, а также искусственная инокуляция 
очищенных препаратов цЛДП показали, что именно они способствуют развитию некроза пора-
женных растительных тканей [71, 74–76] (рис. 2, в, г). 

Подавляющее большинство штаммов Pss, выделенных из косточковых и семечковых плодо-
вых культур, а также цитрусовых, орехоплодных, злаковых, бобовых и других растений, проду-
цируют одну из молекул малых цЛДП – сирингомицин [77–80], в связи с чем анализ последо-
вательностей, кодирующих продукцию этого токсина, используется также и для диагностики 
возбудителя бактериального рака [81, 82].

Биосинтез сирингомицина индуцируют сигнальные молекулы – фенольные гликозиды, со-
держащиеся в тканях восприимчивых к Pss растений [81, 83, 84]. Арбутин – сильный индуктор 
продукции сирингомицина – составляет 3–5 % по массе от листьев (Pyrus communis) [81, 85]. 
В тканях вишни (Prunus avium) найдено три фенольных гликозида, также являющихся силь-
ными индукторами продукции цЛДП; один из них – дигидровогонин-7-глюкозид – составляет 
1,1 % по массе флоэмы [81]. 

В свою очередь, индуцирующая активность фенольных гликозидов повышается за счет мо-
лекул сахаров, что приводит к значительному увеличению биосинтеза сирингомицина [77, 81, 
86]. В исследованиях N. B. Quigley, Y.-Y. Mo и D. C. Gross для некоторых штаммов Pss показано 
увеличение продукции сирингомицина в 2–5 раз на среде, содержащей арбутин и D-фруктозу; 
авторы пришли к выводу, что химический состав тканей растений, восприимчивых к бактериям 
Pss, оказывает существенное влияние на инфекционный процесс [85, 87]. В работе F. Santi с со-
авт. отмечается, что в полевых условиях бактериальный рак вишни встречался чаще у двухлет-
них (и старше) растений и гораздо реже – у однолетних, что авторы также связали с накоплением 
в тканях растений фенольных соединений [88].
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Рис. 2. Модель действия ЛДП при взаимодействии патогена и растительных клеток на примере сирингомицина:  
а – строение амфифильной молекулы сирингомицина; б – механизм фитотоксического действия сирингомицина;  
в, г – некроз растительных тканей после искусственной инокуляции сирингомицинпродуцирующих штаммов Pss

К накоплению фенольных индукторов синтеза сирингомицина может приводить также на-
рушение углеродно-азотного баланса вследствие нехватки азотных удобрений и/или поражения 
нематодами [83, 89]. Показано, что у ослабленных растений язвы и другие некротические пора-
жения развиваются более интенсивно, чем у деревьев без дефицита азота [83]. Проведенные по-
левые испытания по влиянию медьсодержащих препаратов и NPK-удобрений на развитие бакте-
риального рака показали, что их сочетание значительно снижает тяжесть заболевания у Prunus 
domestica, тогда как только обработка медью не имеет такого эффекта [89].

Значение мембранотропных токсинов в патогенезе Pss и их влияние на вирулентность штам-
мов продемонстрирована неоднократно. По данным B. K. Scholz-Schroeder с соавт., при ино-
куляции в незрелые плоды вишни мутантные по синтезу сирингомицина штаммы Pss теряли 
23–35 % вирулентности в сравнении со штаммом дикого типа [74, 90], а в работе M. Kaluzna 
и P. Sobiczewski такое снижение достигает 70 % [13]. 

Сурфактантные свойства цЛДП, обусловленные строением молекул, играют важную роль 
в распределении питательных веществ при колонизации патогеном растительных тканей и пе-
ремещению бактерий Pss по апопласту и сосудам ксилемы [39, 81]. Также неизбирательный ме-
ханизм действия цЛДП обеспечивает бактериям Pss конкурентное преимущество перед сопут-
ствующей грибной и бактериальной микробиотой [73, 75, 80, 91–93].

Для некоторых штаммов Pss отмечена способность продуцировать не только цЛДП, но и ан-
тиметаболитные токсины, ингибирующие реакции ассимиляции неорганического азота клетка-
ми растений, а также сиринголины, подавляющие устьичный иммунитет и блокирующие пере-
дачу сигналов стресса; по мнению исследователей, одновременный синтез нескольких токсинов 
определяет не только диапазон восприимчивых растений, но также альтернативную симптома-
тику и вирулентность штаммов-возбудителя бактериального рака [65, 74, 81, 94–98]. 
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Согласно исследованиям Y. S. Cody и D. C. Gross, для максимального уровня продукции толь-
ко сирингомицина бактерии Pss нуждаются минимум в 2 мМоль/л ионов Fe3+ [99], поэтому эф-
фективное протекание патогенеза требует поступления в клетки достаточного количества же-
леза. В условиях дефицита данного элемента для его захвата из окружающей среды и перевода 
в биодоступное состояние возбудитель бактериального рака синтезирует сидерофоры – низкомо-
лекулярные хелатирующие пигменты, имеющие высокую константу стабильности (1025–1032 при 
значениях pH от 7 до 10 [99]), с помощью которых бактерии Pss конкурируют за железо с клетка-
ми растений и сопутствующей грибной (Rhizoctonia solani, Sclerotinia sclerotiorum, Phy tophthora 
megasperma) и бактериальной (P. fluorescence, Erwinia carotovora) микробиотой [99–105].

Сидерофоры относят к факторам вирулентности бактерий Pss, так как штаммы, не способ-
ные к их продукции, отличаются закономерно сниженной агрессивностью, конкурентоспособ-
ностью и скоростью генерации бактериальных клеток как в филлосфере, так и внутри расти-
тельных тканей [104, 106]. 

Для штаммов Pss описаны два сидерофора – пиовердин (устар. флюоресцеин) и ахромо-
бактин [107]. Предполагается, что каждый из них используется на разных стадиях развития па-
тогена. По данным A. D. Berti, M. G. Thomas, ахромобактину штаммов Pss B728a и Pss 22d/93 
отводится важная роль в адаптации к эпифитному существованию, так как помимо хелатирова-
ния железа, он действует как УФ-хроматофор, предохраняя бактерии от воздействия ультрафио-
летового излучения. При этом анализ штамма Pss B728a не выявил пиовердинпродуцирующей 
активности in situ [107], однако доказан его синтез после проникновения в апопласт [65, 100, 
107–109].

За счет секреции пиовердина продуцирующие его штаммы окрашивают колонии и питатель-
ную среду в желто-зеленый цвет; также пиовердин способен флюоресцировать под УФ-светом 
в диапазоне длины волны 364–410 нм (в зависимости от свободной или связанной с ионами Fe3+ 

формы), что используется как диагностический признак при идентификации представителей 
группы флюоресцирующих псевдомонад и, в частности, возбудителя бактериального рака [99, 
109–113].

Еще одним свойством, повышающим вредоносность возбудителя бактериального рака, яв-
ляется их способность к образованию кристаллов льда (INA – Ice nucleation activity). За счет 
этой способности бактерии Pss не только играют огромную роль в круговороте воды в природе, 
формировании облаков и выпадении атмосферных осадков, но и снижают зимостойкость вос-
приимчивых к бактериальному раку растений [114–116]. Расположенные на внешней мембране 
клеток патогена, белки-нуклеаторы InaZ формируют ядра льдообразования (рис. 3), которые 
кристаллизуют молекулы воды при температурах на 2–8 °C выше, чем это происходит при обыч-
ных условиях [95, 114, 117, 118]. 
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Рис. 3. Схематичное изображение работы белков-нуклеаторов на поверхности клеток P. Syringae:  
а – наружная клеточная мембрана, б – InaZ белки со сформированными на них кристаллами льда;  

в – молекулы воды
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Показано, что количество белков InaZ в культуре клеток Pss, зависит от температуры, ус-
ловий окружающей среды, состава и pH питательной среды, возраста бактериальной культуры 
и генотипа бактерий [26, 114, 115]. Известно, что чем выше плотность бактериальной популяции 
на поверхности либо внутри растительных тканей, тем больше шанс, что белки InaZ будут ак-
тивны даже при 0 °C [26], поэтому присутствие бактерий Pss в тканях считается причиной рас-
хождения между актуальными температурами и симптомами повреждения морозом надземных 
частей плодовых растений [114, 119–121]. 

По мнению некоторых исследователей, переход штаммов Pss от эпифитного существования 
к эндофитной фазе развития возможен, в том числе и за счет разрушения льдом клеток эпидер-
миса [118]. В связи с этим увеличение эпифитной популяции бактерий Pss во время неустой-
чивой весенней погоды, часто совпадающей с цветением, приводит к серьезному повреждению 
почек, бутонов, цветков, молодых листьев и, как следствие, огромным экономическим потерям 
[15, 95, 114, 120]. По сообщениям K. Gasic с соавт., в 2017 г. в яблоневых садах штата Нью-Йорк 
(США), наряду с увяданием соцветий при мягких заморозках, были обнаружены симптомы под-
мерзания. Анализ выделенных из пораженной ткани бактерий Pss показал положительный INA-
фенотип. Это позволило авторам предположить, что наблюдаемые симптомы обусловлены дей-
ствием белков InaZ [122]. Трехлетние наблюдения за развитием апикального некроза растений 
манго, пораженных бактериями Pss, показали, что наибольший уровень заболевания наблюдал-
ся, когда температура в течение нескольких дней опускалась ниже 0 °C, при этом имелись по-
вреждения, характерные для гораздо более низких температур, чему, как предполагается, также 
способствовала IN-активность фитопатогена [68].

Исследования показывают, что большинство охарактеризованных штаммов Pss обладают 
фенотипом INA+ [26, 95, 123], кроме того, данным свойством обладают и другие близкородствен-
ные патовары P. syringae (glycinea, lacrimans, phaseolicola, maculicola, tomato, actinidiae, aptata 
и пр.) [95]. Для большого числа охарактеризованных штаммов возбудителя бактериального рака 
показана четкая связь между патогенностью и IN-активностью. В частности, штаммы, у которых 
был зарегистрирован высокий INA-потенциал, находились в кругу самых агрессивных штаммов 
с широким диапазоном растений-хозяев [115, 117].

Значительную роль в вирулентности бактерий Pss играет система секреции третьего типа 
(ССТТ). За счет данной системы через транспортный канал (hrp-пиль) бактерии Pss секретируют 
в апопласт или транслоцируют в цитоплазму клеток растений эффекторные белки. Данные бел-
ки обладают сигнальными свойствами и координируют физиологические процессы растения- 
хозяина [101, 124, 125]. Анализ штаммов PssB728a, P. s. pv. tomato DC3000 и P. s. pv. phaseolicola 
1448A показал присутствие 29, 58 и 28 генов-детерминантов-эффекторов соответственно, при 
этом только 13 из них являются общим компонентом для всех трех патоваров, а остальные – 
либо уникальны, либо присутствуют только у двух из них [126]. Согласно литературным дан-
ным, набор эффекторов зависит от конкретной патосистемы и определяет специфичность бакте-
риальных штаммов по отношению к определенной культуре [53, 101, 126, 127].

Наличие компонентов ССТТ вызывает развитие реакции гиперчувствительности (РГ) у не-
восприимчивых к бактериям Pss растений. РГ является одной из форм активного иммунитета 
растений и представляет собой быструю запрограммированную клеточную гибель. Анализ раз-
вития или отсутствия РГ на индикаторных растениях (Nicotiana tabacum, Pelargonium zonale, 
Solanum torvum и пр.) используется на первых этапах диагностики бактериального рака в рамках 
тестов схемы LOPAT (L – продукция ЭПС левана, O – оксидазная активность, P – мацерация 
картофеля, A – аргининдигидролазная активность, T – реакция гиперчувствительности при ино-
куляции в листья табака) для определения патогенности бактериальных штаммов [128].

Экзополисахариды (ЭПС) обеспечивают бактериям Pss высокую приспособленность к не-
благоприятным условиям, в том числе после проникновения внутрь растительных тканей [101]. 
В настоящее время известно о нескольких видах ЭПС, которые продуцируют бактерии Pss. На 
эпифитной стадии развития бактерий Pss альгинат и целлюлоза способствуют адгезии патоге-
на на поверхности растений, образованию биопленок, микроколоний и агрегатов, сохранению 
необходимого уровня влажности и питательных веществ, увеличивают устойчивость к ультра-
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фиолетовому излучению и высоким температурам, пестицидам и тяжелым металлам, в частно-
сти меди [129–132]. На эндофитной стадии основная роль принадлежит левану – высокомоле-
кулярному сильноразветвленному полимеру фруктозы [133, 134]. Продукция левана внеклеточ-
ным ферментом – левансахаразой – сопровождается высвобождением молекул глюкозы, а его 
расщепление – молекул фруктозы, которая, как сказано выше, является сильным индуктором 
синтеза сирингомицина. Согласно исследованиям, основная роль левана заключается в сохра-
нении питательных веществ, поддержании пролиферации и вирулентности бактерий Pss [133, 
135–137]. С продукцией левана связывают образование водянистых пятен на пораженных тка-
нях растений [101, 138] и формирование экссудата родственными бактериям Pss – патогенными 
псевдомонадами [139]. 

Проявление слизистого, мукоидного фенотипа бактериями на питательной среде, богатой са-
харозой, является признаком продукции левана и используется для определения принадлежно-
сти штаммов к группе P. syringae в рамках диагностических тестов схемы LOPAT [137].

Идентификация возбудителя бактериального рака. Традиционные лабораторные методы 
диагностики бактериального рака плодовых культур включают выделение из растительной тка-
ни в чистую культуру флюоресцирующих, пигментообразующих бактерий рода Pseudomonas. 
Эталонной средой для выявления этого фенотипа считается полуселективная питательная среда 
KingB, состав которой индуцирует продукцию пиовердина [113]. Физиолого-биохимическая ха-
рактеристика выделенных штаммов с помощью серии тестов LOPAT используется для иденти-
фикации патогенных P. syringae от других видов флюоресцирующих псевдомонад. Тесты GATTa 
(G – разжижение желатина, A – гидролиз аэскулина, T – тирозиназная активность, Ta – ути-
лизация тартрата) применяют для дифференциации патоваров (например, Pss и Psm) [140, 141]. 
Данный ряд тестов считается достаточно достоверным способом определения принадлежности 
выделенных бактерий к возбудителю бактериального рака, однако некоторые исследования по-
казывают гетерогенность штаммов Pss по этим показателям [39], в связи с чем их проводят не 
в диагностических целях, а для характеристики фенотипов патогенных штаммов [34, 142, 143]. 

Выявление возбудителя бактериального рака проводят, анализируя льдообразующую актив-
ность (INA) изолятов. Согласно литературным данным, INA+-фенотипом обладает подавляющее 
большинство штаммов Pss [95, 143, 144]. Тем не менее исследователи S. S. Hirano и C. D. Upper, 
а также S. J. Hall с соавт. отмечают, что способность к продукции льда бактериями, родствен-
ными Pss (P. s. pv. savastanoi, pv. glycinea, pv. atrofaciens, pv. actinidiae и пр.), и некоторыми эпи-
фитными видами (P. fluorescens), может повлиять на результат такой диагностики [25, 26, 95, 
143–145]. Диагностику бактерий Pss целесообразно проводить путем искусственного заражения 
растений разных видов, так как, по мнению некоторых исследователей, характер взаимоотноше-
ний патогена с растением-хозяином позволяет дифференцировать патоварную принадлежность 
[13, 141].

Некоторые авторы указывают на возможность выявления патоварной принадлежности воз-
будителя бактериального рака с помощью технологии масс-спектрометрии MALDI-TОF, широ-
ко используемой в медицинской практике [38, 146, 147]. По данным M. Oueslati с соавт., ана-
лиз MALDI-TОF MS обнаружил высокий уровень достоверности при идентификации бакте-
рий Pss и P. cerasi [148]. С другой стороны, М. В. Афанасьев, Л. В. Миронова, С. В. Балахонов, 
M. V. Jagannadham, E. F. Abou-Eladab, H. M. Kulkarni отмечают, что схожесть профилей различ-
ных представителей рода Pseudomonas и недостаточная наполненность доступных баз данных 
для сравнения анализируемых белков могут привести к получению ложноположительных ре-
зультатов либо, наоборот, низкого уровня совпадения, что предполагает использование различ-
ных инструментов поиска в базе данных и комбинацию методов диагностики [149, 150]. 

Один из методов быстрого определения Pss основан на амплификации участков генов синте-
за и экспорта сирингомицина (syrB и syrD соответственно) [13, 65, 82, 151, 152]. Однако следует 
отметить, что в настоящее время некоторые исследователи указывают на возможную гетеро-
генность штаммов: в исследовании Е. Abdellatif с соавт. анализ 47 изолятов показал продукт 
амплификации гена syrB у 45 из них, тогда как продукт гена syrD был зарегистрирован у всех 
исследуемых штаммов [39]. С помощью процедуры амплификации участка гена syrD мож-
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но разграничить патовара syringae от близкородственных pv. morsprunorum, pv. pisi, pv. oryzae 
и P. fuscovaginae, встречающихся в филлосфере [82, 153]. Данный метод позволяет проводить 
амплификацию с использованием нативных клеток патогена, что значительно ускоряет процесс 
идентификации [82].

Для идентификации возбудителя бактериального рака применяют метод ПЦР с праймерами 
к генам 16S рРНК [154], генов системы секреции третьего типа hrp-кластера [155], а также ис-
пользуют комплекс диагностических процедур ДНК-ДНК-гибридизации, ERIC PCR, BOX PCR, 
MLST и RFLP анализа и пр. [39, 40].

Не глядя на обширный перечень средств диагностики, подавляющее большинство исследо-
вателей сходятся на том, что определение бактерий Pss осложнено гетерогенностью фенотипов 
как в физиолого-биохимических, так и в молекулярно-биологических тестах, а также сходством 
симптомов бактериального рака с другими, вызванными бактериальными и грибными патоге-
нами с различным эпифитототийным потенциалом. Данные затруднения требуют согласования 
с полевыми исследованиями (учет симптомов, характера и времени их проявления, пораженные 
виды растений, сорта и органы, погодные и другие сопутствующие условия) и обязательным со-
блюдением постулатов Коха [2, 9, 58, 156].

Контроль бактериального рака. Вредоносность бактериального рака требует соблюдения 
традиционного комплекса профилактических и защитных мероприятий с учетом цикла разви-
тия заболевания, а также возможности эпифитно существовать в филлосфере растений, не явля-
ющихся хозяевами данного патогена [66].

С учетом вероятной латентной инфекции важной задачей является контроль чистоты поса-
дочного материала (семян, черенков, саженцев и пр.). По мнению некоторых авторов, посадоч-
ный материал является одним из основных источников инфекции (как Pss, так и Psm) [60, 157]. 
Именно с посадкой зараженных саженцев связывают серьезную вспышку бактериального рака 
в молодых садах черешни в 2011–2012 гг. в Сербии [34].

Наибольшую опасность для растений представляет эндофитная стадия развития патогена. 
По мнению D. Konavko, I. Moročko-Bičevska, B. Bankina при системном поражении плодовых 
бактериями Pss лечение растений становится невозможным, поэтому необходимо делать основ-
ной упор на профилактику данного заболевания, а также на селекцию устойчивых к бактериаль-
ному раку форм [29].

Самыми распространенными средствами для защиты растений от бактериального рака яв-
ляются соединения меди (оксихлорид меди, гидроксид меди, сульфат меди и пр.) и антибиоти-
ки (стрептомицин, касугамицин и пр.). Однако контактный характер действия медьсодержащих 
препаратов предусматривает контроль только эпифитной стадии развития заболевания [52, 53]. 
Применение же антибиотиков, не глядя на контактно-системное действие, в настоящее время 
строго регламентируется законодательством страны. 

Исследования, проведенные в 90-х гг. прошлого века, показали, что двукратные обработки 
вишневых и абрикосовых садов гидроксидом меди (1 г/л) в период цветения снижали числен-
ность эпифитных популяций Pss на 9,1 %. В экспериментах А. А. Джаймурзиной с соавт. также 
показано, что эффективность 5–7%-ной бордосской жидкости в отношении штаммов P. syringae, 
выделенных на территории Казахстана в начале 2000-х гг., предполагает использование данных 
концентраций для искореняющей обработки инфекции, накопившейся в течение вегетационного 
периода [158].

Тем не менее уже с 60-х гг. ХХ в. начали поступать сообщения о снижении бактерицидной 
эффективности широко используемых препаратов, вплоть до полной резистентности патоген-
ной микробиоты к допустимым концентрациям меди и антибиотиков [159–161]. Исследования 
F. M. Cazorla с соавт. показали, что из 66 штаммов Pss, выделенных из растений манго в Испании 
в 2005–2006 гг., устойчивыми к меди в концентрации ≥ 0,8 мМ являются более 50 % штаммов [162]. 

Еще более напряженная ситуация с устойчивостью к меди возбудителя бактериального рака 
описана в работе D. Aiello с соавт.: анализ штаммов Pss, выделенных из растений манго в период 
с 2010 по 2014 г. в Сицилии (Италия), показал, что из 71 изолята Pss 100 % оказались высоко-
устойчивы к меди. Из них 62 % росли на среде с концентрацией меди в 2,6–3,2 мМ, 22 % изоля-
тов – при 1,8–2,4 мМ и 16 % – при 1,0–1,6 мМ [163]. 
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По данным R. I. Tarakanov, A. N. Ignatov, F. S.-U. Dzhalilov, анализ 57 штаммов P. syringae, вы-
деленных в России в период с 1950 по 2019 г., показал достоверно более высокую устойчивость 
к стрептомициновым антибиотикам и тетрациклину у изолятов, выделенных после 2010 г. [164]. 
Похожая ситуация наблюдалась в шести садах груши в штатах Орегон и Вашингтон (США) 
в 90-х гг. ХХ в. Из 323 штаммов Pss 75 % оказались устойчивыми к меди в концентрации 1,0 мМ. 
При этом 25 % из общего числа изолированных штаммов были устойчивы и к меди, и к стреп-
томицину (100 мг/мл), а 3 % – к меди, стрептомицину и окситетрациклину (250 мг/мл). По сло-
вам авторов публикации, резистентность патогена положительно коррелировала с программами 
применения антибиотиков в этих садах [165]. 

Исследования показали, что устойчивость к меди и антибиотикам вызвана несколькими де-
терминантами, одной из которых является наличие в геноме патогена R-плазмид [166–168], не-
сущих в том числе регуляторные гены, индуцирующие экспрессию других генов устойчивости 
при повторных обработках [169].

Согласно данным F. M. Cazorla с соавт., такие плазмиды присутствуют более чем у 70 % ис-
следованных штаммов Pss и способны передаваться между бактериями посредством конъюга-
тивного переноса [166]. Это свойство имеет важное эпифитототийное значение, поскольку пе-
редача резистентности может проходить не только в пределах популяций Pss, но также между 
Pss и другими фитопатогенами, такими как P. syringae pv. papulans, Xanthomonas campestris pv. 
vesicatoria и др. [168, 170].

Не только резистентность, но и накопление меди в почве, воде и пищевых продуктах вслед-
ствие применения соответствующих фунгицидов привело к появлению ограничений на исполь-
зование медьсодержащих препаратов в ряде европейских стран [171]. В качестве альтернативы 
препаратам меди и антибиотикам для борьбы с возбудителем бактериального рака в настоя-
щее время изучается эффективность химических соединений с доказанной фунгицидной ак-
тивностью. Эффективность дитиокарбоматов, в частности Манкоцеба и Метирама, в услови-
ях in vitro описана в отношении фитопатогенных штаммов Pss, P. s. pv. atrofaciens, P. syringae, 
E. amylovora, X. translucens, Xanthomonas arboricola [31, 172–176], а также в отношении несколь-
ких патоваров Ps при протравливании семян [175–177]. Тем не менее А. Mikiciński, P. Sobiczewski, 
S. Berczyński отмечают отсутствие противомикробного действия этих препаратов при обработке 
плодов и цветков груши и связывает это с влиянием условий внешней среды [172]. 

Анализ публикаций о бактерицидной эффективности фунгицидов на основе дитианона вы-
являет противоречивые данные о чувствительности популяций P. syringae. В экспериментах 
V. Patyka с соавт. отмечается, что дитианон, 70 % – в концентрации в 10 раз ниже рекомендуе-
мой – полностью ингибировал рост 100 % штаммов коллекции P. syringae pv. atrofaciens (патоге-
на пшеницы), а также штамма Pss UKM B-1027 [30]. В то же время, по данным S. Lee с соавт., все 
штаммы Pss, выделенные из яблони, были полностью устойчивы к дитианону, 75 % [178]. 

Ингибирующая активность, обусловленная неспецифической амфифильной природой веще-
ства [179], в отношении бактерий Ps в условиях in vitro обнаружена для додина: J. P. Cabral по-
казал, что уже через 1 минуту экспозиции концентрация данного вещества в 50 мкМ вызывала 
летальное действие на цитоплазматические мембраны клеток патогена [180, 181].

Бактерицидный эффект разной степени интенсивности, обусловленный прямым или кос-
венным действием фунгицидов на нецелевую микробиоту (фитопатогенные бактерии рода 
Pseudomonas), показан для препаратов на основе производных фосфоновой кислоты [68, 182], 
триазолов [31], пидифлуметафена [183, 184], тиофанат-метила [31]. Помимо химических 
средств, в настоящее время активно разрабатываются альтернативные способы контроля бак-
териального рака, сопутствующей задачей которых является снижение пестицидной нагруз-
ки [174]. В отношении различных патоваров P. syringae и других фитопатогенных бактерий 
(Erwinia sp., Xanthomonas sp.) отмечена бактерицидная активность аминогликозидного антибио-
тика касугамицина (вторичного метаболита бактерий Streptomyces kasugaensis) [17, 64, 185, 186].

В Беларуси исследования эффективности касугамицина проводили в 1979–1986 гг. в отделе 
биометода БелНИИ защиты растений [32]. Авторы исследования отмечают, что развитие бак-
териального рака при трехкратных обработках груши снижалось в 1,8 раза по сравнению с эта-
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лоном (хомецин); также биологическая эффективность Касумина, введенного в состав лечебной 
замазки, использованной для залечивания ран, вызванных возбудителем бактериального рака, 
составляла 56 % [32].

В качестве антагонистов к бактериям Pss рассматриваются эпифитные микроорганизмы, 
обладающие значительным конкурентным потенциалом, а также продуцирующие противогриб-
ковые, антибактериальные вещества и гидролитические ферменты. Такие свойства отмечены 
для непатогенных бактерий рода Pseudomonas, Bacillus и Arthrobacter, выделенных из филло-
сферы восприимчивых к Pss растений и сорной растительности плодовых садов, а также почвы 
[187–190]. Проводится анализ потенциала бактериофагов в отношении возбудителя бактери-
ального рака и близкородственных ему патогенов, часто встречающихся в комплексе [66, 191, 
192]. Исследованиями эффективности бактериофагов в отношении возбудителя бактериального 
рака в Республике Беларусь занимались А. Ф. Былинский, А. М. Ромашко, Л. Н. Григорцевич, 
Н. А. Коновалова. Многолетние (1981–1996 гг.) исследования, проведенные в БелНИИ защиты 
растений, показали эффективность обработок плодовых насаждений интенсивного типа биопре-
паратом Пентафаг (титр 2–5 × 1010 фаговых частиц) [17, 193–195]. В настоящее время исследо-
вания фаговых препаратов против бактерий рода Pseudomonas ведутся в институте микробио-
логии НАН Беларуси. Получен консорциум, содержащий смесь шести бактериофагов, который 
обладает выраженной литической активностью к Pseudomonas syringae, что говорит о перспек-
тивности его применения в интегрированной системе защиты растений [196, 197].

Сообщается об эффективности в условиях in vitro против P. syringae pv. syringуae эфирных 
масел Origanum sp., Thymus sp., Mellisa sp., Mentha sp. и пр. [198, 199], в тепличных условиях 
и в чашечных тестах in vitro – аллицина (Allium sativum) [188].

Разрабатываются способы контроля, основанные на физиологических характеристиках па-
тогена: для борьбы с льдообразующей активностью Pss рассматриваются химические ингибито-
ры льдообразования (ионы тяжелых металлов, катионные детергенты, экстремальные значения 
рН) [121], для нейтрализации сидерофоров – обработки растений алюминием или галлием [112], 
для нейтрализации антиметаболитных токсинов Pss – обработка перманганатом калия [200]. 

Перспективными мерами считается создание трансгенных растений, обладающих устой-
чивостью к комплексу бактерий P. syringae, а также индукция устойчивости растений к воз-
будителю бактериального рака с помощью синтетических соединений, распыляемых на листья, 
впрыскиваемых инъекциями внутрь растения либо поглощаемых через корневую систему (сали-
циловая и изоникотиновая кислота, ацилобензолар-S-метил) [52, 53]. 

Несмотря на проводимые исследования, достаточно эффективного соединения, способного 
полностью искоренить бактериальный рак, до сих пор не найдено, и большинство исследова-
телей сходятся на необходимости внедрения наиболее перспективного и экологичного способа 
борьбы с заболеванием, а именно выведения и культивирования устойчивых сортов и гибридов 
плодовых культур [8, 11].

Устойчивость сортов плодовых растений к бактериальному раку. Согласно подавляюще-
му числу проанализированных литературных источников, у восприимчивых культур не обнару-
жено иммунных к бактериальному раку сортов и гибридов, однако регистрируется разная сте-
пень восприимчивости, которая может варьировать в зависимости от способа заражения [7–10], 
плотности бактериальной культуры [11, 12], вирулентности штамма-возбудителя [13, 14], комби-
нации «растение – год» [15], географического расположения насаждений [16] и пр. При этом дан-
ные полевых и лабораторных исследований могут отличаться, что учитывается для адекватной 
оценки устойчивости [8, 9, 24, 88, 201]. 

Оценка сортов и гибридов груши, проводимая в БелНИИ плодоводства Н. А. Коноваловой 
и М. Г. Мялик в 70–90-е гг. прошлого столетия, показала перспективность использования в ка-
честве доноров устойчивости к бактериальному раку Pyrus ussuriensis и P. pyrifolia. По данным 
этих исследований, наибольшая устойчивость при проведении полевых исследований наблюда-
лась у сорта Сибирячка и гибрида 5/27, а также гибридов 96/40 (Бергамотная × Дружба) и 16/62 
(Сапежанка × Дружба) [18]. Согласно данным еще одной публикации этих же авторов сравнение 
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полевых наблюдений и результатов искусственного заражения выявило наибольшую устойчи-
вость у сортов Млиевская ранняя, Мраморная, Народная; высокая восприимчивость отмечена 
для сортов Виндзоровская, Дружба, Русская. Авторами отмечается, что при проведении лабо-
раторной инокуляции поражение бактериальным раком наблюдалось у 100 % анализируемых 
сортов, тогда как симптомы на естественном инфекционном фоне проявлялись только у 34 %. 
Отдельно установлена положительная зависимость между степенью устойчивости и временем, 
необходимым для развития симптомов заболевания [24]. 

Согласно данным полевых исследований, проведенных Л. Н. Григорцевич в Брестской об-
ласти, распространение бактериального рака на деревьях груши на госсортоучастке достигло 
80 % [22]. К слабопоражаемым отнесены сорта груши Дюшес местный, Александровка (по дру-
гим данным того же автора – слабовосприимчивый [60]), Бере зимняя Мичурина; к среднепора-
жаемым – Виневка, сеянец Бере Слуцкой, Бере Лошицкая, Урожайная; к сильнопоражаемым – 
Марианна, Сапежанка, Бере Боск [23].

В работе S. Yessad, C. Manceau, J. Luisetti [12] восприимчивость к бактериальному раку сор-
тов Feudiere и Doyenne du Comice оценена при помощи различных способов искусственной ино-
куляции. Замечено, что сорт Feudiere, в отличие от Doyenne du Comic, невосприимчив к умерен-
но вирулентным штаммам Pss при плотности культуры 106 КОЕ/мл как в условиях in situ, так 
и на отдельных листьях в чашечных тестах. Однако при повышении плотности до 108 КОЕ/мл 
симптомы развиваются и в первом, и во втором случае. Также показано, что ни один из исследо-
ванных штаммов не вызывал развитие заражения при инокуляции в листья, но при этом заражал 
цветки груши in situ. Авторы публикации предполагают, что такая ситуация может быть связана 
с низкой вирулентностью патогена или с заболеванием цветков, вызванным более вирулентным 
резидентным штаммом, циркулирующим в саду. Отмечается, что листья на микрочеренках, ино-
кулированные в пробирках, более восприимчивы к бактериальному раку, чем на сеянцах на ста-
дии 8–10 листьев, выращенных в теплице, в том числе при инокуляции бактериальной суспензи-
ей 106 КОЕ/мл. Таким образом, авторы считают, что анализ патогенности штаммов и устойчиво-
сти сортов груши на микроразмножаемых растениях в пробирках является более эффективным, 
хоть и не таким удобным, как чашечное исследование отдельных листьев [12]. 

В исследованиях, проведенных С. Moragrega с соавт. [202], показано значительное влияние 
сорта на степень проявления заболевания (р < 0,001), различный уровень восприимчивости, 
а также отсутствие иммунных сортов. При инокуляции незрелых плодов уровень интенсивно-
сти развития заболевания находился в пределах от 30 (сорт El Dorado) до 85–100 % (для сортов 
Conference, Beurre Hardy и General Leclerc); при заражении отдельных листьев – в пределах от 
19 (Beurre Hardenpont) до 92 % (Preguystar), а поражение либо затрагивало только центральную 
жилку, либо распространялось по всей поверхности листовой пластины. Авторы исследования 
отмечают, что такие часто возделываемые сорта, как Conference, Abbate Fetel, General Leclerc, 
Williams, Doyenne du Comice, El Dorado, Alexandrine, Beurre Anjou, представляют группы уме-
ренно и высоковосприимчивых к бактериальному раку [202]. 

Анализ устойчивости сортов груши, проведенный S. K. Whitesides и R. A. Spotts с помощью 
искусственного заражения цветков на срезанных побегах, показал, что степень развития забо-
левания для некоторых сортов значительно изменялась в разные годы наблюдений. В 1989 г. 
интенсивность заболевания на цветках сорта Forelle составляла 14 %, тогда как в 1990 г. – 37 %. 
Обратная ситуация наблюдалась у сортов Barlett и Beurre Bosc: в 1989 г. интенсивность заболе-
вания составляла 48 и 97 % соответственно, а в 1990 г. – 44 и 19 % соответственно. По мнению 
авторов, такая разница может объясняться изменениями в качественном составе и количестве 
фоновой микробиоты на растительных объектах. Также авторы публикации приводят данные 
о значительных различиях в восприимчивости бактериального рака между красноплодным сор-
том Beurré d’Anjou и зеленоплодным клоном, предполагая, что такая разница может быть объяс-
нена различной скоростью роста данных форм. Отмечено также, что характер проявления сим-
птомов отличается среди сортов груши: для сортов Winter Nelis, Josephine de Malines и Beurre 
Superfin характерно быстрое распространение инфекции вниз по чашечке на цветоножку [15].
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При проведении анализа устойчивости к бактериальному раку сортов (Rainier, Sweetheart, 
Bing, Regina и Chelan) и гибридов черешни (AA, BB, CC, DD, EE, GG (от прямого и обратного 
скрещивания PMR-1 × Rainier)) J. Mgbechi-Ezeri с соавт. отмечает, что восприимчивость геноти-
пов значительно зависит от техники инокуляции, тем не менее при всех методах заражения наи-
лучший результат по устойчивости показали гибридные формы AA, BB, DD, EE и сорт Regina. 
Несмотря на то, что все они продемонстрировали симптомы заражения, анализ плотности бак-
териальной культуры, выделенной из зоны поражения и областей ее окружающих, указывает на 
частичную способность данных генотипов ограничивать миграцию патогена внутри раститель-
ных тканей. По мнению авторов, данные гибриды могут являться потенциальными донорами 
аллелей устойчивости к бактериальному раку [7].

В исследованиях S. Farhadfar с соавт. при проведении анализа устойчивости сортов вишни 
показана значительная зависимость степени поражения от сорта (р < 0,01) и метода заражения, 
однако отсутствует корреляция между данными полевых и лабораторных исследований [8]. 
Исходя из результатов двух полевых экспериментов, сорта вишни Albaloo-meshkinsha и Ferracida 
отнесены к наиболее устойчивым, а сорт дюка Albaloogilas-daneshkad – к среднеустойчивым. 
Данный результат частично согласуется с ранними исследованиями об устойчивости к бакте-
риальному раку P. avium, P. cerasus и P. avium × P. cerasus как низкой, высокой и очень высокой 
соответственно, что, по мнению авторов, в большей или меньшей степени может зависеть от 
используемого клона [8]. 

Влияние клона на результат эксперимента показан и в работе F. Santi с соавт. [88]. Авторы 
публикации указывают, что эффект клона был значительным (F = 6,3–66,8) и проявлялся как 
в полевых, так и в лабораторных экспериментах. Отдельно отмечается, что влияние возраста 
инокулированного побега, а именно его диаметр, отмечено только в лабораторных условиях – 
чаще всего данный эффект был выше у инокулированных побегов второго года по сравнению 
с однолетними, а в полевых условиях такое влияние было оценено как незначительное. По мне-
нию авторов публикации, влияние диаметра побегов может искажать действительный результат 
заражения, так как толщина доступных побегов разных клонов отличается – может происходить 
либо слишком быстрое распространение заболевания, либо слишком медленное. Таким образом, 
чтобы избежать подобных ситуаций, для рутинного исследования динамики заражения авторы 
рекомендуют выбирать полевые тесты или четко ранжировать диаметр побегов [88].

Инокуляции бактериями Pss стеблей однолетних укорененных растений вишни и черешни, 
проведенная R. Iličić с соавт. [9], указывает на различный уровень восприимчивости и отсут-
ствие иммунных сортов. Основываясь на длине некротических повреждений, к высоковоспри-
имчивым сортам черешни отнесены Katalin, Linda, Summit, New Star, Bigarreau Burlat; сорт виш-
ни Érdi Bôtermô и черешни Drogan’s Yellow, Carmen, Germersdorfer, Noir de Meched – к воспри-
имчивым; сорта вишни Španska и Újfehértói fürtös и черешни Rita – к менее восприимчивым [9]. 
Проведенное параллельно заражение отдельных листьев этих же сортов показывает схожие ре-
зультаты по восприимчивости для сортов Summit, New Star и Bigarreau Burlat, и полное отсут-
ствие симптомов на листьях сортов Carmen и Érdi Bôtermô. По мнению авторов исследования, 
такие данные указывают на значительное влияние метода инокуляции на интерпретацию ре-
зультатов заражения. В этой же публикации авторы отмечают значительные вариации в интен-
сивности развития заболевания при заражении некоторых сортов, проведенных в 2017 и 2018 г., 
однако не приводят объяснения этому различию [9]. 

T. Thomidis, E. Exadaktylou и K. E. Bedford, P. L. Sholberg, F. Kappel объясняют различия ре-
зультатов заражения задействованием в инфекционный процесс тканей, имеющих различные за-
щитные механизмы, а также использование срезанных и растущих объектов, выращенных в не-
однородных условиях [10, 203].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Изменение климата, интенсификация плодоводства, а также отсутствие эффективных 
средств защиты растений и надлежащих мер по соблюдению чистоты посадочного материа-
ла привели к масштабному распространению бактериального рака по всему миру. С каждым 
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годом ученые выявляют все больше восприимчивых к данному заболеванию видов растений, 
в том числе имеющих большое народно-хозяйственное значение. Учитывая отсутствие иммун-
ных форм, оптимальным способом борьбы с бактериальным раком с точки зрения экономики 
и экологии является селекционный процесс, а именно выведение и культивирование устойчивых 
сортов и гибридов. 
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BACTERIAL CANKER OF FRUIT PLANTS (PSEUDOMONAS SYRINGAE PV. SYRINGAE)

V. Y. LAGONENKO 

Abstract
The review article provides information on the spread and major symptoms of bacterial canker that is one of the most 

dangerous diseases of fruit plants caused by the phytopathogenic bacteria Pseudomonas syringae pv. syringae. Data on the 
development cycle, virulence factors and methods for identifying the pathogen, as well as on disease control measures, in-
cluding the use of chemical and biological plant protection products, are given. The article presents basic information about 
the resistance of varieties and hybrids to bacterial canker in the natural environment and in vitro conditions.

Keywords: Pseudomonas syringae pv. syringae, Pss, bacterial canker, fruit plants bacteriosis, identification of bacterial 
canker agent, control of bacterial canker.
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