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Фитоплазменные болезни были известны задолго до открытия их возбудителя. С начала 
1930-х годов на постсоветском пространстве была признана инфекционная природа заболевания, 
известного под названием «столбур томатов». Предпринимались попытки найти переносчика это-
го заболевания (И.К. Корачевский, 1934; В.Л. Рыжков с соавт., 1934). В 1945 году был обнару-
жен вектор болезни — циксиида Hyalesthes obsoletus Sign. (К. Сухов с соавт., 1946). В течение 
нескольких десятилетий в нашей стране и за рубежом безуспешно велись поиски возбудителя 
инфекционных болезней растений с симптомами карликовости, пожелтения, изменений в листьях 
и генеративных органах, не способного расти на искусственных питательных средах. Открытие 
было сделано только в 1967 году японскими исследователями (Y. Doi с соавт., 1967). Возбудите-
лем заболевания оказался ранее неизвестный фитопатоген из класса Molliсutes, сходный с пато-
генами микоплазмы животных. Позже было установлено, что жизненный цикл фитоплазм связан 
как с клетками флоэмы растений, в которых они размножаются, так и с насекомыми-пере-
носчиками из отряда Hemiptera, которые питаются соком растений, а также способны поддержи-
вать размножение фитоплазм в своем организме и даже передавать их потомству. Фитоплазмы, 
как и другие Molliсutes, не имеют клеточной стенки. Они обладают минимальным геномом, из-
вестным среди клеточных организмов, что обусловливает их обязательное паразитическое суще-
ствование. В бывшем СССР фитоплазменные болезни широко изучались во Всесоюзном научно-
исследовательском институте защиты растений и в других учреждениях. Для этого использовали 
методы электронной микроскопии, иммунологические исследования, осуществляли успешное куль-
тивирование патогена на искусственных питательных средах.  Спустя три десятилетия итальян-
ские ученые смогли добиться культивирования инфекционного агента на искусственных средах и 
подтвердили его принадлежность к фитоплазме, секвенировав ДНК (А. Bertaccini с соавт., 2010; 
N. Contaldo с соавт., 2012, 2013). В 1990-е годы с внедрением молекулярно-генетических мето-
дов был сделан шаг вперед в области диагностики и изучения свойств фитоплазм. Их таксономия 
была разработана на основе консервативного гена 16S рибосомальной РНК и получила дальней-
шее развитие с привлечением других консервативных и менее консервативных генов (I.-M. Lee с 
соавт., 1993; B. Schneider с соавт., 1993, 1997; I.-M. Lee с соавт., 1998, 2010; М. Martini с 
соавт., 2007). Выявлены факторы вирулентности фитоплазмы, которые влияют на растение-
хозяина и делают его более привлекательным для насекомых-переносчиков, участвующих в рас-
пространении фитоплазм в природе. В последние годы получено много данных об организации 
геномов различных фитоплазм, уделяется внимание изучению метаболизма фитоплазм, что важно 
для понимания взаимодействия в системе хозяин—патоген—вектор (К. Oshima с соавт., 2004; 
Х. Bai с соавт., 2006; А. Hoshi с соавт., 2009; А. Sugio с соавт., 2011; А. MacLean с соавт., 2011; 
К. Sugawara с соавт., 2013; Z. Orlovskis с соавт., 2016). В России применение молекулярно-
генетических методов диагностики позволило определить фитоплазменный характер заболеваний 
неясной этиологии, что дает ключ к разработке методов борьбы с ними. Важное значение имеет 
профилактика заболеваний: получение здорового посадочного материала, использование устойчи-
вых сортов и агроприемов, которые способствуют пространственной изоляции от источников 
инфекции, уничтожение сорняков, использование биопрепаратов и биологических агентов, спо-
собных производить антибиотические вещества (группы тетрациклина). 
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На 2017 год пришлось несколько юбилейных дат в области фито-
патологии: 125-летие открытия вирусов Д.И. Ивановским, 110-летие со 
времени организации А.А. Ячевским фитопатологической лаборатории в 
России и 50 лет с открытия фитоплазм и вироидов, причем заболевания, 
вызванные обоими этими патогенами, были известны и рассматривались 
как вирусные задолго до обнаружения их возбудителей. Фитопатогены, 
получившие в 1994 году название фитоплазмы, были обнаружены в 1967 
году японскими вирусологами. Это открытие могло случиться на 10 лет 
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раньше в США, но по досадным причинам не произошло. Во флоэме рас-
тений, пораженных болезнями типа желтух (ведьмина метла, карлико-
вость), были обнаружены не вирусы, а бактериальные полиморфные тела, 
напоминающие микоплазму ― возбудителя плевропневмонии крупного ро-
гатого скота (плевропневмониеподобные организмы, pleuropneumonia like-
organisms, PPLO = PLT) (1). Они также были выявлены у переносчиков 
болезни ― цикадок (сем. Cicadellidae), а в дальнейшем и у листоблошек 
(сем. Psyllidae).  

В бывшем СССР задолго до открытия фитоплазм были известны 
такие заболевания растений, как столбур пасленовых, желтуха астровых, 
ведьмина метла люцерны, ведьмина метла картофеля и древесных, карли-
ковость зерновых. Чаще всего по сходству симптомов их относили к ви-
русным, но иногда считали неинфекционными. После революционного 
открытия Д.И. Ивановским в 1892 году нового микроорганизма, вызыва-
ющего мозаичную болезнь табака, последовала череда открытий так назы-
ваемых фильтрующихся вирусов ― возбудителей болезней человека и жи-
вотных, однако в области фитопатологии вирусологические исследования 
получили продолжение только в 1920-е годы после посещения А.А. Ячев-
ским США. Он описал ряд вирусных заболеваний картофеля (Solanum 
tuberosum L.), среди которых в 1926 году была и ведьмина метла (2). До 
1930-х годов исследования в области вирусных заболеваний сводились к 
описанию вирусоподобных симптомов у растений разных видов в разных 
регионах и сравнению их с заболеваниями, описанными в зарубежных об-
зорах. В 1930-1940-х годах были организованы первые вирусологические 
лаборатории и получены данные по инфекционности ряда заболеваний, 
считавшихся вирусными, в том числе столбура пасленовых и закукливания 
злаков, которые были отнесены к группе желтух. 

Впервые болезнь, получившую название столбур (искаженное от 
украинского «стовбур» — ствол), наблюдали на томатах с симптомами од-
ревеснения плодов в конце 1920-х годов. Это слово в дальнейшем стало 
международным термином для обозначения фитоплазм, принадлежащих к 
группе 16SrXII. В 1934 году И.К. Корачевский описал характерные симп-
томы столбура на томатах (3). Посредством прививки томата, больного 
столбуром, на здоровое растение была доказана инфекционная природа за-
болевания (4). Болезнь не передавалась ни семенами, ни инокуляцией сока 
в ткани здорового растения. В то же время наблюдались случаи быстрого 
распространения столбура, приводящие к массовому заражению планта-
ций. И.К. Корачевский пытался найти переносчика болезни среди насе-
комых, однако испытание тлей, трипсов, клопов и некоторых видов цика-
довых не дало результатов, поэтому причину стали искать в воздействии 
различных абиотических факторов на физиологию томатов. Это был зна-
чительный шаг назад в понимании природы столбура (5). 

В 1945 году К.С. Сухов и А.М. Вовк, поняв, что экологические ги-
потезы причины болезни ведут по ложному пути, принялись настойчиво 
искать переносчика. Они определили весь видовой состав насекомых от-
ряда Hemiptera (полужесткокрылые) подотряда Auchenorrhyncha (шеехобот-
ные, или Cicadinea (цикадовые), которые посещали томаты. Это были на-
секомые из семейств Cixiidae (2 вида), Delphacidae (свинушки, 3 вида), 
Aphrophoridae (пенницы, 1 вид), Cicadellidae (цикадки, 11 видов). Всего бы-
ло проверено 17 видов цикадовых и несколько редко встречавшихся видов 
(без определения видовой принадлежности). Удалось выявить только один 
вид-переносчик — Hyalesthes obsoletus (Sign.) из семейства Cixiidae (цикси-
иды) (6). В последующие годы эти данные нашли подтверждение (7, 8). 
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Открытие советских ученых стало важным шагом в объяснении эпифито-
тиологии (эпидемиологии) широко распространенных и вредоностных в 
Евразии заболеваний экономически значимых культур, вызываемых фито-
плазмами группы столбура. 

Впервые инфицирование картофеля предположительно столбуром 
было зафиксировано в Крыму в 1935 году (9). В 1940 году показано, что 
этой болезнью с помощью прививки можно заразить картофель (10). Пер-
вые вспышки столбура на картофеле зарегистрированы в 1943 году в Кир-
гизии и в 1944 году в Московской области (11). С того времени термин 
«столбур» широко используют для описания заболеваний с характерными 
симптомами пожелтения и покраснения листовой пластинки и отставания 
в росте (12). В 1945 году от 40 до 70 % посадок картофеля в Краснодар-
ском крае пострадали от столбура. Болезнь вызвала серьезное снижение 
урожайности культуры и привела к катастрофическим экономическим по-
терям (12). Заболевание имело серьезное экономическое влияние и в дру-
гих регионах Российской Федерации, особенно в Поволжье (7), а также в 
союзных республиках бывшего СССР: в Крыму (4, 5, 13, 14), на Украине 
(15, 16), в Молдавии (17), Армении (18), Грузии (19, 20), Азербайджане 
(21, 22) и в Центральноазиатских республиках (23-25).  

В Грузии был обнаружен новый вид переносчика столбура тома-
тов — циксиида Hyalesthes mlokosiewiczi Sign. (сем. Cixiidae) (26). Ее личи-
нок, нимф и имаго, отловленных на инфицированных столбуром растени-
ях вьюнка полевого (Convolvulus arvensis L.) и пересаживали под изоляторы 
на здоровые томаты, где эти насекомые какое-то время питались. Через 
21-23 сут после кормления появились первые симптомы инфицирования 
(20, 26). 

Длительное время в отечественной фитопатологической литературе 
велась дискуссия об экологической или грибной природе столбурного увя-
дания картофеля. Даже в настоящее время фитопатологи, впервые сталки-
ваясь со столбурным увяданием картофеля (Solanum tuberosum L.), перца 
(Capsicum annuum L.) или баклажана (Solanum melongena L.), связывают его 
с поражением исключительно грибами родов Fusarium, Rhizoctonia, Verticil-
lium или Colletotrihum (27). Этот факт объясняется тем, что инфицирован-
ные фитоплазмами растения овощных и зерновых культур более подвер-
жены поражению возбудителями корневых гнилей и сосудистого увяда-
ния, а также грибных пятнистостей листьев, например альтернариозом и 
кладоспориозом (28-30). 

В 1955 году А.М. Вовк и Г.С. Никифорова предприняли первую в 
СССР попытку определить размеры и форму возбудителя столбура пасле-
новых в соке больного томата с помощью электронной микроскопии (31). 

В США в штате Делавер основной причиной усыхания персиковых 
деревьев в 1890-1900 годах были желтухи персиков. В начале 1930-х годов 
L.O. Kunkel обнаружил переносчика болезни ― цикадку Macropsis trim-
aculata (Fitch) (32). A. Hartzell изучал экологию переносчика и при элек-
тронно-микроскопическом исследовании фиксированных срезов сосудов 
персика с признаками желтухи и M. trimaculata обнаружил наличие плаз-
моподобных тел и включений. Однако из-за их лабильности, специфиче-
ской морфологии и отличия от фитовирусов идентифицировать возбуди-
теля ему не удалось (33, 34). 

Американский фитовирусолог K. Maramorosch инъецировал цика-
док Macrosteles fascifrons Stal. соком растений астры, больных желтухой, а 
также вытяжкой из цикадки-переносчика и показал возможность размно-
жения возбудителя заболевания и в растении, и в переносчике (35, 36). В 
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одном из экспериментов к вытяжкам добавлялись антибиотики (пеницил-
лин, стрептомицин и тетрациклин). Экспериментатор был уверен, что они  
не должны влиять на инфицирование, поскольку считалось, что инфекци-
онный агент — вирус. Однако в случае применения тетрациклина зараже-
ния не происходило. Не найдя объяснения этому факту, автор списал его 
на действие высоких температур в теплице. Эксперимент повторен не был. 

В 1966 году K. Maramorosch посетил лабораторию известного виру-
солога и иммунолога W. Henle в Филадельфии. Он привез с собой элек-
тронно-микроскопические фотографии слюнных желез цикадок. Работав-
ший в том же институте специалист по электронной микроскопии Т. Hum-
meler, посмотрев эти фотографии, обратил внимание автора снимков на 
наличие на них структур, сходных с микоплазмами. Однако K. Maramorosch 
не придал этому значения, поскольку не был знаком с работой по успеш-
ному культивированию Mycoplasma pneumonia, не знал, что означает слово 
«микоплазма» и даже не поинтересовался этим (37, 38). 

В 1967 году, во время ежегодного совещания Японского общества 
фитопатологов E. Shikata — бывший сотрудник K. Maramorosch из Уни-
верситета Хоккайдо — изучил тезисы статьи Y. Doi с соавт., в которой го-
ворилось о микоплазмоподобных организмах (МПО), обнаруженных в шел-
ковице (род Morus) с симптомами карликовости. E. Shikata заподозрил, что 
подобные микроорганизмы были на электронно-микроскопических фото-
графиях патогена желтухи астр, сделанных им в 1954 году, когда он рабо-
тал в лаборатории K. Maramorosch, и попросил прислать ему пластинки. 
Негативы были найдены, но ввиду отсутствия на них вирусов не отправ-
лены по запросу (37). 

Ключевую роль в распознании фитоплазм сыграл ветеринар из То-
кийского университета K. Koshimizu. Изучив в 1967 году электронные 
микрофотографии, сделанные Y. Doi, он обнаружил сходство видимых на 
них структур с микоплазмами и предложил испытать на деревьях действие 
тетрациклина. Y. Doi не оставил эту информацию без внимания. С подачи 
Y. Doi его руководитель H. Asuyama поручил другому своему сотруднику 
T. Ishii провести эксперимент по оздоровлению больных саженцев шелко-
вицы тетрациклином, что и было сделано с положительным результатом. 
В итоге на ежегодном совещании в г. Саппоро (Япония) были представле-
ны три доклада, которые и ознаменовали открытие МПО, позднее полу-
чивших название «фитоплазмы», у растений (39-41). 

В мае 1968 года во Франции появилась первая работа J. Giannotti с 
соавт. по определению МПО в лесной яблоне с признаками пролиферации 
(42). Исследователи не делали ссылок на публикации японских ученых, 
представляя свою работу как пионерскую. Позже J. Giannotti опубликовал 
данные по культивированию МПО на искусственных питательных средах. 
Однако другим ученым, в частности J. Bové и R. Davis, не удалось повто-
рить культивирование МПО. Попытка культивировать фитоплазмы в лабо-
ратории K. Maramorosch также не имела успеха из-за образования псевдо-
колоний, формируемых при избытке лошадиной сыворотки (43). Несколько 
неудачных попыток, предпринятых в разных лабораториях, привели к при-
нятию международным комитетом микоплазмологов постулата о невозмож-
ности культивирования микоплазм на искусственных питательных средах. 
Однако позднее K. Maramorosch выразил надежду, что сотрудничество фи-
топлазмологов с другими микробиологами в конечном итоге приведет к 
возможности культивирования этих прихотливых микроорганизмов (37). 

После открытия фитоплазм во всем мире начался активные элек-
тронно-микроскопические исследования возбудителей желтух растений и 
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их тетрациклиновой терапии. Число работ, посвященных растительным 
микоплазмам, стало прогрессивно возрастать: в 1967 году вышли 4 работы, 
в 1968 ― 29, в 1969 ― 61, в 1970 ― 90, и к 1974 году число обнаруженных 
фитоплазмозов растений достигло 50. В СССР изучение микоплазмопо-
добных болезней проводились в Институте микробиологии АН СССР, в 
украинском Институте микробиологии и вирусологии им. Д.К. Заболотно-
го, во Всесоюзном НИИ защиты растений (ВИЗР), где лабораторию ви-
русных и микоплазменных болезней возглавлял ученик К.С. Сухова — 
профессор Ю.И. Власов, и в некоторых других научных учреждениях. 

Целью исследований, проводимых в ВИЗР, было изучение законо-
мерностей распространения фитоплазмозов в биоценозах и разработка ме-
тодов борьбы с ними. Классическая схема циркуляции возбудителя стол-
бура в природе была описана еще К.С. Суховым и А.М. Вовк (1949) в 
Краснодарском крае. Они же отмечали природноочаговый характер болез-
ни. В дальнейшем в эту схему вносились коррективы и дополнения, в ос-
новном касающиеся видового состава переносчиков и резерваторов ин-
фекции (44, 45). Было показано, что, кроме циксииды Hyalesthes obsoletus, 
болезнь распространяют Phylaenus spumarius L. (сем. Aphrophoridaе — пен-
ницы), Aphrodes bicinctus Schrank и Cicadella viridis L. (сем. Cicadellidae — 
цикадовые), а также циксиида Pentastiridius leporinus L. (46). Цикадки по-
лучают инфекцию при питании на зараженных многолетних растениях ― 
вьюнке полевом Convolvulus arvensis L., гебелии лисохвостой Goebelia al-
opecuroides (L.) Bunge, бодяке полевом Cirsium arvense (L.) Scop. и др. Ми-
грация цикадок с сорных и дикорастущих растений на сельскохозяйствен-
ные культуры происходит, когда условия питания насекомых в природном 
очаге становятся неблагоприятными, например при усыхании дикорасту-
щих растений в сухую жаркую погоду. 

В 1970-1990-х годах в Астраханской, Волгоградской областях, на 
Северном Кавказе, а также в Армении и Узбекистане распространенность 
столбура на томатах в некоторые сезоны достигала 50-60 %. Кроме того, 
были распространены ведьмина метла на картофеле (Solanum tuberosum L.) 
и люцерне (Medicágo satíva L.) и филлодия на клеверах (Trifolium L.). Ведь-
мина метла люцерны часто встречалась в Казахстане, Киргизии, Узбеки-
стане и Поволжье. В результате исследований этих болезней, выполнен-
ных сотрудниками ВИЗР, республиканских институтов защиты растений и 
других организаций, был расширен список переносчиков и резерваторов 
инфекции, изучены свойства возбудителя, обоснованы меры профилакти-
ки и борьбы с болезнями с учетом их природноочагового характера, изда-
ны методические указания с практическими рекомендациями (47, 48). 

В 1970-1980-х годах лаборатория вирусных и микоплазменных бо-
лезней ВИЗР вела активное сотрудничество со многими институтами в 
СССР и других странах. В совместных работах участвовали специалисты 
из Армении, Грузии, Украины. Плодотворным было сотрудничество со 
специалистом из Institut national de la recherche agronomique (INRА, Па-
риж, Франция) доктором J. Giannotti в 1981-1985 годах. Французских уче-
ных заинтересовала богатая коллекция образцов растений, инфицирован-
ных фитоплазмами, собранная в разных регионах СССР (Астраханская, 
Волгоградская области, Армения, Узбекистан) с томатов, картофеля, ба-
клажанов и других культур. Электронная микроскопия показала наличие в 
них инфекционного агента, принадлежащего к классу Molliсutes. Француз-
ские исследователи предложили использовать искусственную питательную 
среду для изучения микробиологических свойств патогенов.  

Мы уже указывали, что после нескольких неудачных попыток вы-
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растить фитоплазмы на искусственных питательных средах их некуль-
тивтивируемость стали считать неопровержимым фактом. Тем не менее в 
1980-е годы в ВИЗР активно занимались культивированием микроорга-
низмов из класса Molliсutes (рис. 1). Выделенные на средах микроорганиз-
мы были серологически родственны Acholeplasma laidlawii и Spiroplasma 
citri. Теперь трудно утверждать, относились ли они к фитоплазмам, но в то 
время исследователи были в этом уверены, разрабатывали сложные пита-
тельные среды для их культивирования (49, 50). Это были первые работы 
советских ученых, посвященные возможности культивирования фитоплазм, 
подтвержденные в XXI веке итальянскими фитоплазмологами с использо-
ванием молекулярно-генетических методов. 

 

Рис. 1. Рост возбудителя стол-
бура на искусственной пита-
тельной среде в виде колоний 
типа яичницы-глазуньи (½480) 
(а); возбудитель столбура тома-
та на срезе под электронным 
микроскопом (½20000) (б). Фо-
то Л.Н. Самсоновой (44). 

 

Начиная с 2010 года, в Италии стали появляться работы, показав-
шие возможность добиться роста фитоплазм из различных 16Sr групп на 
специальных коммерческих средах c использованием в качестве иноку-
люма фрагментов побегов барвинка Catharanthus roseus (L.) G. Don. Рост 
колоний фитоплазмы на агаре обычно происходит в течение 2-5 сут, хотя 
до этого требуется относительно длительное время для инкубации в жидкой 
среде. При равных условиях фитоплазмы и микоплазмы образуют морфоло-
гически сходные колонии размером 0,1-0,2 мм. Однако количественные по-
казатели не могут служить дифференциальной характеристикой, поскольку 
способны изменяться в широких пределах и зависят от вида, штамма мико-
плазмы, состава среды, температуры и времени культивирования. Методом 
полимеразной цепной реакции (ПЦР) было выявлено наличие ДНК фито-
плазмы в культивированных микроорганизмах, использованных в качестве 
источника ДНК-матрицы. Идентификация с помощью анализа полимор-
физма длины рестрикционных фрагментов (ПДРФ — restriction fragment 
length polymorphism, RFLP) и прямое секвенирование ампликонов также 
подтвердили, что это фитоплазма (51-53).  

До 1990-х годов точное определение таксономической принадлежно-
сти патогена, вызывающего столбур или аналогичные болезни, было невоз-
можно. В начале 1990-х годов появились молекулярные методы идентифи-
кации. На базе гена 16S рРНК были разработаны специфичные олигонук-
леотидные праймеры, позволившие с помощью ПЦР амплифицировать 
16S рДНК фитоплазм широкого круга растений-хозяев, инфицированных 
фитоплазмами (54, 55). Стало возможным определять, дифференцировать 
и классифицировать фитоплазмы, используя ПДРФ-анализ. Амплифици-
рованную с помощью ПЦР 16S рДНК фитоплазмы подвергают воздей-
ствию эндонуклеаз рестрикции (каждой в отдельности), в результате чего 
получают фрагменты ДНК разной длины, которые затем разделяют элек-
трофорезом в полиакриламидном геле и сравнивают с опубликованными 
картами рестрикции. Длина фрагментов и их число зависят от количества 
сайтов рестрикции для используемой эндонуклеазы в молекуле амплико-
на. В последнее время ампликоны чаще подвергают прямому секвениро-
ванию и дальнейшему виртуальному in silico (компьютерному) расщепле-
нию и разделению ДНК-фрагментов. Была разработана новая система 
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классификации фитоплазм, основанная на различиях первичной структу-
ры ДНК, кодирующей ген 16S рРНК (54-56).  

За два последующих десятилетия фитоплазмы были обнаружены у 
многих растений с заболеваниями неизвестной этиологии с характерными 
симптомами пожелтения. Развитие виртуального ПДРФ-анализа (компью-
терная имитация ПДРФ) позволяет проанализировать большое количество 
последовательностей гена 16S рРНК фитоплазм, депонированных в Gen-
Bank (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/), и значительно облегчает воз-
можность обновлять их список (57). В настоящее время этот список со-
держит около 50 групп и свыше 100 подгрупп 16S рРНК фитоплазм (16Sr) 
(58). Было показано, что 16Sr группы соответствуют филогенетическим 
кладам, установленным методом филогенетического анализа последова-
тельности полноразмерного 16S рРНК гена, что указывает на обоснован-
ность классификации на основе ПДРФ-анализа (рис. 2). 

 

 

Рис. 2. Филогенетическое древо, построенное по методу максимальной экономии (parsimony 
analysis) на основе полной последовательности гена 16S рРНК для 46 членов класса Mollicutes и 
нескольких представителей бактерий, имеющих клеточную стенку. Escherichia coli использована 
в качестве внешней группы. Длина ветвей пропорциональна числу изменений в последова-
тельности. Значения bootstrap-анализа для внутреннего узла указаны на ветвях дерева (59). 
 

С 2006 года (сначала в рамках российско-американского сотрудни-
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чества по проекту Международного научно-технического центра — МНТЦ, 
International Science and Technology Center, ISTC, Астана, Республика Ка-
захстан, а затем российских программ) во Всероссийском НИИ фитопато-
логии продолжается работа по определению и идентификации фитоплазм с 
использованием ПЦР/ПДРФ-анализа. Осуществлен мониторинг фито-
плазменных болезней, поражающих картофель в восьми экономических 
районах Российской Федерации: Северном, Северо-Западном, Централь-
ном, Центрально-Черноземном, Северо-Кавказском, Уральском и Запад-
но-Сибирском. За 7 лет исследований проверено свыше 1200 образцов с 
симптомами фитоплазменного инфицирования. Идентифицированы фито-
плазмы, принадлежащие к пяти 16Sr группам и восьми подгруппам: 16SrI-
B, 16SrI-C, 16SrI-P, 16SrII-A, 16SrIII-B, 16SrVI-A, 16SrVI-C и 16SrXII-A. 
Показано, что симптомы типа столбура на картофеле может вызывать как 
фитоплазма группы столбура (16SrXII-A), так и фитоплазмы, принадле-
жащие к другим группам (16SrI, 16SrIII, 16 SrVI) (60). 

Мониторинг фитоплазменных болезней бобовых в четырех россий-
ских регионах (Северном, Центральном, Поволжском и Западно-Сибир-
ском) показал, что большинство инфицированных растений клевера име-
ли типичные симптомы филлодии клевера, краевого пожелтения клевера и 
пролиферации клевера. На растениях других родов и видов встречались эти 
же заболевания, но их симптомы могли существенно различаться. Инфи-
цированная люцерна проявляла типичные симптомы ведьминой метлы. 
Всего на бобовых идентифицированы фитоплазмы, принадлежащие к че-
тырем группам и шести подгруппам, причем чаще встречались фитоплаз-
мы подгруппы краевого пожелтения клевера (16SrIII-B) и филлодии кле-
вера (16SrI-С), реже — подгруппы столбура (16SrXII-A) и пролиферации 
клевера (16SrVI-A), в единичных случаях были идентифицированы фито-
плазмы подгрупп 16SrI-B и 16SrIII-F (61). Кроме картофеля и бобовых, 
фитоплазма была выделена из культурных и дикорастущих растений более 
чем 30 семейств, среди которых, наряду с травянистыми, были кустарнико-
вые и древесные. К числу наиболее редко встречавшихся групп фитоплазм 
относится фитоплазма группы ведьминой метлы арахиса (16SrII), выделен-
ная из картофеля и полыни (Artemisia vulgaris L.) в 2009 году, фитоплазма 
группы желтух вяза (16SrV) — из вяза крупнолистного (Ulmus laevis Pall) и 
фитоплазма группы пролиферации яблони (16SrХ) — из груши (Pyrus com-
munis L.) (62). Более 20 видов насекомых из отряда Hemiptera, собранных в 
Московской области, были проверены в течение нескольких лет на фито-
плазмоносительство. У восьми видов цикадок и трех видов пенниц (Aphro-
phoridae) обнаружены фитоплазмы группы 16SrI (подгруппы 16SrI-B, 16SrI-
C и 16SrI-P), 16SrIII (подгруппа 16SrIII-O), 16SrVI и 16SrXII-A. Преобла-
дали цикадки Euscelis incisus Krs., Macrosteles laevis Rib. и Aphrodes bicinctus 
Schrk. (60, 61). В Поволжье выявлена носатка Dictyophara europaea L. как 
носитель фитоплазмы группы 16SrIX, циксииды Hyalesthes obsoletus Sign. и 
Pentastiridius leporinus L. как носители фитоплазмы подгруппы 16SrXII-A и 
Psammotettix striatus L., инфицированная фитоплазмой группы 16SrIII. Все 
перечисленные виды насекомых отряда Hemiptera могут быть потенциаль-
ными переносчиками фитоплазм в Центральном регионе России и в По-
волжье (62). 

Способностью к переносу фитоплазм обладают только флоэмно-
питающиеся виды, главным образом из подотрядов Cicadinea (пенницы, 
цикадки, горбатки, циксииды, носатки) и Sternorrhyncha (псиллиды). Пред-
полагается, что специфичность связи переносчика и фитоплазмы опреде-
ляется взаимодействием главного антигенного белка мембраны фитоплазм 
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(Amp) и микрофиламентного комплекса насекомого, что определяет пере-
ход фитоплазм через стилет в кишечник, а затем в гемолимфу и слюнные 
железы, в которых происходит размножение фитоплазм и достижение ин-
фекционного титра. Этот период называют латентным. Так, для большин-
ства представителей цикадовых из семейства Cixiidae (Hyalesthes obsoletus 
Signoret, Pentastiridius leporinus Linnaeus, Cixius wagneri China, Reptalus 
panzeri Löw и др.) характерна специфическая связь с фитоплазмами груп-
пы столбура (16SrXII), а инкубационный период может составлять 20 сут. 

 

 

Рис. 3. Филогенетическое древо, построенное по методу максимальной экономии (parsimony 
analysis) на основе частичной последовательности гена 16S рРНК для российских штаммов фи-
топлазмы картофеля вида Candidatus Phytolasma. Acholeplasma palmae была использована в 
качестве внешней группы для укоренения дерева. Длина ветвей пропорциональна числу из-
менений в последовательности. Значения bootstrap-анализа указаны на основных ветвях де-
рева. В скобках приведены номера, под которыми последовательности депонированы в 
GenBank. Номера российских изолятов выделены жирным шрифтом (60). 

 

Четырнадцать последовательностей российских изолятов фито-
плазм картофеля (EU333397, EU333398, EU333400, EU344884, KP864663-
KP864669, KP864672-KP864675) и 42 последовательности фитоплазм бобо-
вых (KX773491-KX773530, KY587524 и KY587525) были депонированы в 
базе данных GenBank (рис. 3) (60, 61). 
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Рабочая группа по таксономии фитоплазм IRPCM Phytoplasma/Spi-
roplasma Working Team — Phytoplasma Taxonomy Group (2004) рекомендо-
вала при наименовании новых видов использовать термин Candidatus Phy-
toplasma в том случае, если речь идет об уникальной последовательности 
гена 16S рРНК который имеет менее 97,5 % сходства с ранее описанным 
видом Ca. Phytoplasma. Из-за высокой консервативности 16S рДНК мно-
гие биологически и экологически разные штаммы фитоплазмы, которые 
могли бы рассматриваться как новые таксоны, не считаются ими с учетом 
указанного критерия. В этом случае для определения видовой принадлеж-
ности необходимо принимать во внимание дополнительные уникальные 
биологические свойства, такие как специфичность антител, круг расте-
ний-хозяев, специфичные переносчики, а также молекулярные критерии. 

Для более тонкой дифференциации фитоплазм стали прибегать к 
анализу последовательности генов, которые менее консервативны, чем ген 
16S рибосомальной РНК. Например, ПДРФ-анализ гена рибосомального 
белка (rp-ген) позволяет дифференцировать штаммы в пределах 16Sr груп-
пы (63). Ген домашнего хозяйства Tuf, кодирующий фактор элонгации 
EF-Tu (elongation factor Tu), представляет собой консервативный ген, ча-
сто используемый для дифференциации и классификации фитоплазм. Од-
нако ПДРФ-анализ его последовательности позволил различать три штамма 
внутри подгруппы 16SrXII-A и 5 — внутри группы 16SrI (64). Обнаружена 
приуроченность этих штаммов к растениям-хозяевам — крапиве двудом-
ной Urtica dioica L., вьюнку полевому Convolvolus arvensis L. и повою за-
борному Calystegia sepium (L.) R. Br. (65). Сообщалось и о различной гео-
графической распространенности tuf типов фитоплазмы (66). 

Другой ген домашнего хозяйства — secY, кодирующий транслока-
цию рибосомной субъединицы, также успешно используется в качестве 
маркера для выявления более тонких различий внутри групп и подгрупп 
фитоплазм. С его помощью можно дифференцировать генетически близ-
кие, но экологически разные штаммы, которые не удается различить, ана-
лизируя ген 16S рРНК (67). ПДРФ-анализ амплифицированных фрагмен-
тов, содержащих последовательность groEL гена фитоплазмы, который ко-
дирует белки теплового шока из семейства HSP60, позволил дифференци-
ровать восемь разных штаммов, отнесенных ранее по классификации ри-
босомального гена к одной подгруппе 16SrI-B (68). Последовательность 
межгенной области 16S-23S рРНК также была использована для диффе-
ренциации фитоплазм (69, 70). Показатель генетического разнообразия 
фитоплазм значительно увеличивается, если проводить анализ генов vmp1 
и stamp, кодирующих мембранные белки фитоплазм (71, 72). 

В 2004 году у штамма OY-М фитоплазмы Candidatus Phytoplasma 
asteris секвенировали полный геном. Его размер составил 800 тыс. п.н. Это 
был минимальный набор генов, необходимый для существования облигат-
ного внутриклеточного паразита. Как оказалось, в геноме фитоплазмы за-
кодировано даже меньше метаболических функций, чем в геноме мико-
плазм. Кроме того, у изучаемой фитоплазмы не обнаружили пентозофос-
фатного цикла и субъединиц АТФ-синтазы, которые, как считалось, необ-
ходимы для жизни. Возможно, это стало следствием внутриклеточного 
паразитизма в среде, богатой питательными веществами (73). Ахолеплазмы 
(Acholeplasmas) и фитоплазмы отличаются от микоплазм и спироплазм тем, 
что триплет UGA служит у них терминирующим кодоном (стоп-кодон), 
тогда как у остальных прокариот, включая большинство Mollicutes, этот 
триплет кодирует аминокислоту триптофан. 

Как и многие патогенные микроорганизмы растений, фитоплазмы 
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производят факторы вирулентности (то есть эффекторы), которые вмеши-
ваются в нормальные процессы жизнедеятельности хозяина, изменяя их в 
пользу патогена. Первым был описан белок, выделенный из лука (Allium 
sp.), инфицированного фитоплазмой, которая вызывала его пожелтение, — 
«tengu-su inducer» (TENGU) (74). По флоэме он транспортируется в другие 
клетки, в том числе верхушечной и пазушных меристем, и вызывает об-
разование характерных симптомов — ведьмину метлу и карликовость. На 
N-конце TENGU имеется сигнальный пептид из 11 аминокислот, кото-
рый отщепляется in vivo в процессе протеолиза сериновой протеазой рас-
тения. Предполагается, что этот фрагмент на N-конце белка непосред-
ственно индуцирует развитие наблюдаемых симптомов (75). 

Через 2 года появилось сообщение о расшифровке генома еще од-
ного штамма фитоплазмы Ca. Phytoplasma asteris AY-WB — возбудителя 
ведьминой метлы салата (Lactuca sativa L.). Если первый штамм принад-
лежал к подгруппе 16SrI-B, то второй — к подгруппе 16SrI-А. Это самая 
многочисленная подгруппа, вызывающая более 100 экономически значи-
мых болезней (76). Было показано, что штамм AY-WB использует для воз-
действия на растение-хозяина по крайней мере два белковых эффектора 
(SAP54 и SAP11), в результате чего растение становится более пригодным 
для колонизации насекомыми-переносчиками. Именно от них всецело 
зависит распространение фитоплазм в природе (77-79).  

Была сконструирована последовательность генома для четырех фи-
топлазм, принадлежащих к группе 16SrIII (Х-болезни), — штамма МА, 
вызывающего ведьмину метлу клюквы Vaccinium subgen. Oxycoccus (Hill) 
A. Gray, штамма JR1, вызывающего филлодию клевера (Trifolium L.) в 
Италии, фитоплазмы, индуцирующей ветвление пуансеттии (Euphorbia pul-
cherrima Willd. ex Klotzsch), и фитоплазмы желтухи молочая (Euphorbia 
antiquorum L.). У всех четырех штаммов, несмотря на их принадлежность к 
разным подгруппам группы 16SrIII, геномы оказались сходными и включа-
ли высококонсервативную часть (идентичность последовательности ДНК 
составила 92-98 % на 500 тыс. п.н.) и мелкие штаммоспецифичные участ-
ки. Гены, кодирующие функциональные белки, которые обеспечивали 
взаимодействие с растением-хозяином (мембранный транспорт, протеазы, 
ДНК-метилазы, эффекторы и др.), отличались друг от друга и от штаммов 
других видов (80).  

Немецкий исследователь М. Kube сравнил четыре фитоплазмы —  
штаммы OY и AY-WB Candidatus Phytoplasma asteris, а также Ca. P. aus-
traliense и Ca. P. mali. Полный набор генов, необходимых для гликолиза, 
был обнаружен у всех фитоплазм, кроме Сa. Р. mali (81), поэтому возник 
вопрос об альтернативном пути получения АТФ. У фитоплазм отсутствует 
набор генов биосинтеза стеролов, цикла трикарбоновых кислот, фосфо-
трансферазы, синтеза нуклеотидов de novo и синтеза аминокислот. Это 
объясняет необходимость локализации патогена в ситовидных трубках, 
поскольку именно их сок содержит необходимые метаболиты. И хотя его 
состав меняется в зависимости от вида растения, в нем всегда присутству-
ет большое количество углеводов. Несмотря на разницу в размере гено-
мов, набор функциональных белков у всех фитоплазм одинаков (82). 

В последние годы разработаны методы диагностики фитоплазмо-
зов, продолжает совершенствоваться таксономия фитоплазм, появилась 
база данных, расширяющая возможности изучения предполагаемых фак-
торов вирулентности, получено много сведений об организации геномов 
различных фитоплазм (83-86). Основу борьбы с фитоплазменными заболе-
ваниями составляют методы профилактики: получение здорового посадоч-
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ного материала, использование устойчивых сортов и агроприемов, опреде-
ляющих устойчивость как к возбудителю, так и к его переносчикам, про-
странственная изоляция от источников заражения, уничтожение резерва-
торов инфекции и переносчиков, применение биопрепаратов и биологи-
ческих агентов, способных вырабатывать антибиотические вещества груп-
пы тетрациклина. 

Таким образом, за 50 лет, прошедших со времени открытия возбу-
дителя фитоплазменных болезней, наблюдается значительный прогресс в 
изучении этих патогенов: кратно увеличился список растений хозяев и 
переносчиков заболеваний, изучены и продолжают исследоваться генети-
ческие аспекты вредоносности, появились работы, посвященные метабо-
лизму фитоплазм, что важно для понимания взаимодействия в системе хо-
зяин—патоген—переносчик. Изучение фитоплазменных заболеваний под-
твердило их широкое распространение и катастрофическую вредоносность. 
Исследования, проведенные в России в последнее десятилетие, свидетель-
ствуют о том, что фитоплазмы поражают различные культуры, что требует 
углубления научных работ и объединения усилий вирусологов и практиче-
ских специалистов, связанных с сельским и лесным хозяйством.  
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A b s t r a c t  
 

Phytoplasma diseases were known long before the discovery of their agent. Since the early 
1930s in the former Soviet Union the infectious nature of the disease known under the name of 
“stolbur of tomato” has been recognized. Attempts were made to find vectors of the disease 
(I.K. Korachewski, 1934; V.L. Ryzhkov et al., 1934). In 1945 it was found that planthopper Hyales-
thes obsoletus can be the disease vector (K. Sukhov et al., 1946). Searching for an infectious agent of 
plant diseases with symptoms of dwarfism, yellowing, damaged leaves and generative organs, which 
was unable to grow on artificial nutrient media was unsuccessfully conducted for several decades in 
our country and abroad. The discovery was made only in 1967 by Japanese researchers (Y. Doi et 
al., 1967). The causative agent of the disease, the unknown earlier phytopathogen from Mollicutes 
class, was similar to mycoplasma pathogens of animals. Later it was found that the life cycle of phy-
toplasmas is associated with the phloem cells of the plants, in which they multiply, and with vector 
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insects of Hemiptera order which are feeding plant juice and able not only to support the phytoplas-
ma reproduction in their body, but even transmit phytoplasma to the offspring. Phytoplasmas, like 
other Mollicutes, have no cell wall; they have a minimal genome known to cellular organisms, which 
causes their obligate parasitism. In the ex-USSR, phytoplasma disease was extensively studied by 
electron microscopy, immunological methods, and phytoplasma were successfully cultured on artifi-
cial nutrient media. Three decades later Italian researchers managed to culture the infective agent on 
artificial media and confirmed its belonging to phytoplasma by DNA sequencing (А. Bertaccini et 
al., 2010; N. Contaldo et al., 2012, 2013). In 1990s, a great step forward was made due to molecular 
methods of phytoplasma diagnosis and study. Phytoplasmas’ taxonomy was developed based on the 
conservative 16S ribosomal RNA gene and further elaborated with the involvement of other genes hav-
ing both highly and less conserved sequences (I.-M. Lee et al., 1993; B. Schneider et al., 1993, 1997; 
I.-M. Lee et al. 1998, 2010; М. Martini et al., 2007). The next important step was a discovery of viru-
lence factors of phytoplasma affecting host plants and making them more attractive to insect vectors 
naturally involved in the spread of phytoplasmas. In recent years, a lot of genomic data has been 
obtained for various phytoplasmas; attention is paid to elucidate phytoplasma metabolism which is 
important to understand the host—pathogen—vector interactions (К. Oshima et al., 2004; Х. Bai et 
al., 2006; А. Hoshi et al., 2009; А. Sugio et al., 2011; А. MacLean et al., 2011; К. Sugawara et al., 
2013; Z. Orlovskis et al., 2016). In Russia, molecular methods have allowed the researchers to reveal 
the phytoplasma nature of a group of diseases with unclear etiology that gives the key to control of 
these widespread and harmful diseases. Prevention is the primary means of controlling phytoplasma 
diseases, including the use of healthy planting material, resistant varieties, methods aimed at spatial 
isolation from sources of infection, weed eradication, and the use of biopreparation and bioagents 
capable of producing tetracycline antibiotics. 

 

Keywords: phytoplasma, phytoplasma diseases, yellows, witches’-broom, stolbur, phyto-
plasma vectors, phytoplasma taxonomy, phytoplasma marker genes. 
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