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1Рослини та мікроорганізми співіснують 
впродовж усього життєвого циклу в особливій, 
неоднорідній екологічній ніші – фітосфері: 
комплексній еконіші, яка складається з ризо-
сфери (зони впливу кореневої частини рослини 
на субстрат), ендосфери (тканини рослини), та 
філосфери (сукупності усіх надземних повер-
хонь рослини) (Van Peer et al., 1990; Normander, 
Prosser, 2000; Van Elsas et el., 2003).  

Мікроорганізми, асоційовані з рослиною, 
можуть бути шкідливими, нейтральними або 
корисними, впливати на процеси росту і розви-
тку, стійкість до негативних чинників тощо 
(Van Overbeek, Van Elsas, 1995). Корисні бакте-
рії, які колонізують фітосферу, мають тісний 
структурний і функціональний зв’язок з росли-
ною. Вони стимулюють ріст, впливають на 
врожайність, знижують чутливість до патоге-
нів, підвищують стійкість до біотичних та абіо-
тичних стресорів (Compant, 2009; Lugtenberg, 
Kamilova, 2009). Їх використовують, як біопре-
                                                           
1 Адреса для кореспонденції: Косаківська Ірина Василівна, 
Інститут ботаніки НАН України, вул. Терещенківська, 2, 
Київ, 01601, Україна; 
e-mail: science@botany.kiev.ua 

парати, що поліпшують процеси живлення, як 
фітопротектори у боротьбі з фітопатогенами, а 
також з метою фіторемедіації забруднених ґру-
нтів (Sturz et al., 2000; Compant, 2009). Встано-
влено, що характер впливу бактерій на рослини 
в лабораторних умовах відрізняється від умов 
відкритого ґрунту. Причиною такого явища 
може бути недостатня колонізація ризосфери 
внаслідок низької конкурентоспроможності ла-
бораторних культур (Lugtenberg et al., 2001). 
Позитивний вплив окремих мікроорганізмів ви-
значається ефективністю колонізації рослин в 
умовах конкуренції з іншими мікроорганізмами 
(Мошинець та ін., 2010).  

Наші уявлення щодо просторової органі-
зації, функціонування та взаємодії мікрооргані-
змів між собою та з рослинами залишаються 
обмеженими, що зумовлено як складністю мік-
робно-рослинних взаємовідносин і значним ге-
нетичним різноманіттям мікроорганізмів, так і 
відсутністю універсальних методів досліджень.  

Методичні підходи, що нині застосову-
ються в екологічній мікробіології, можна роз-
ділити на чотири групи: мікроскопічне дослі-



МОШИНЕЦЬ, КОСАКІВСЬКА 

 
                                              Миттєва фіксація                        Мінімальні зміни зразків 
 
Характеристика зразків:         нежиттєздатні                                      життєздатні 
 
 
 
Характер дослідження:                 статичне                                           динамічне                       
 
 
 
 
Методичний підхід:    мікроскопія           аналіз          інкубація зразків     мікробіологічне 
                                                                 біомаркерів              in situ                культивування 
  

Схема інтегрованої парадигми методологічних підходів дослідження рослинно-
мікробних взаємовідносин. 

дження, культивування, фізіологічне інкубу-
вання та аналіз біомаркерів (рисунок). 

Мікроскопічні дослідження та мікробіо-
логічне культивування дозволяють візуально 
спостерігати живі та зафіксовані мікроорганіз-
ми, отримувати чисті культури і вивчати їх фі-
зіолого–біохімічні властивості в умовах лабо-
раторного культивування. Недоліком цих мето-
дів є те, що лише 1% мікроорганізмів залиша-
ється придатним для культивування в лабора-
торних умовах (Sharma et al., 2005). Немає та-
кож впевненості, що мікроорганізми, отримані 
в чистій лабораторній культурі, характеризу-
ються такими ж біологічними та фізіолого–
біохімічними властивостями, як в нативній 
асоціації (Lindow, 2005). Відомо, що природні 
мікроценози містять значну кількість мікроор-
ганізмів, які не культивуються в лабораторних 
умовах (Velimirov, 2001; Oliver, 2005), а також 
мікроорганізмів з низьким рівнем метаболізму 
та малою кількістю ДНК (Longnecker et al., 
2005), наноорганізмів (Нікітін та ін., 1966; 
Uwins et al., 1998; Velimirov, 2001), які не мож-
на дослідити методами мікроскопії та культи-
вування на поживних середовищах. Усі існуючі 
мікроорганізми можна умовно розділити на 
групи, виходячи з характеру та особливостей 
їхнього культивування:  

- культивовані мікроорганізми – мікроор-
ганізми, що успішно ізольовані та очищені в 
лабораторних умовах, зберігаються у вигляді 
«чистих культур». Колекції чистих культур мі-
кроорганізмів є у США (АТСС, American Type 
Culture Collection), Німеччини (DSMZ, Deutsche 
Sammlung von Mikroorganismen und 
Zellkulturen), кілька колекцій в Росії (у т.ч. 
VKM у м. Пущино; VKPM у Москві), Бельгії, 
Нідерландах, Японії, Великобританії, Франції, 

Польщі, Новій Зеландії і у деяких інших краї-
нах. В Україні Національна колекція мікроор-
ганізмів містить понад 20000 культур та збері-
гається в Інституті мікробіології ім. 
Д.К.Заболотного НАН України 
(http://www.imv.kiev.ua/);  

- некультивовані мікроорганізми – всі 
інші мікроорганізми. Кількість та різноманіття 
мікроорганізмів на Землі досі є абсолютно не-
визначеними (Rappe, Giovannoni, 2003). За де-
якими підрахунками, кількість некультивова-
них мікробів може бути у 104 разів більшою від 
кількості культивованих мікроорганізмів 
(Rappe, Giovannoni, 2003). По-іншому можна 
визначити некультивовані мікроорганізми як 
такі, до яких поки що не підібрані оптимальні 
умови культивування (Kaeberlein et al., 2002). 
Тому, згідно із потенціалом мікробів до куль-
тивування, некультивовані мікроорганізми мо-
жна розділити на культурабельні та некульту-
рабельні;  

- культурабельні мікроорганізми – ті мік-
роорганізми, які поки що не отримані у вигляді 
чистої культури, але такі чисті культури мо-
жуть бути отримані за наявності відповідного 
поживного середовища та фізико-хімічних 
умов культивування (Kaeberlein et al., 2002);  

- некультурабельні мікроорганізми – мік-
роорганізми, чисті культури яких не можуть 
бути отримані, наприклад, через несприятливі 
умови навколишнього середовища, які не спри-
яють культивуванню та вводять клітини мікро-
організмів у стан із низьким рівнем метаболіз-
му;  

- голодуючі мікроорганізми впродовж 
тривалого часу перебувають у стані спокою, 
характеризуються низькою метаболічною акти-
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вністю та низьким вмістом клітинних компарт-
ментів. До цієї групи відносять так званий 
VBNC-стан (від англ. viable but nonculturable – 
живі, але не культивовані), який є дуже актуа-
льним питанням в екології мікробних патогенів 
людини у фітосфері (Winfield, Groisman, 2003; 
Oliver, 2005). До цієї групи мікроорганізмів та-
кож належать мікроорганізми у стані LNA ( від 
англ. low nucleic acid – низький рівень нуклеї-
нової кислоти). Показано, що LNА-стан є мож-
ливим для культурабельних бактерії, такий 
стан характеризується суттєвою редукцією вмі-
сту ДНК порівняно з культивованою формою. 
Тим не менше, показано, що за особливих умов 
LNA-стани деяких бактерій можуть культиву-
ватися за спеціальних умов. До цієї групи на-
лежать мікробні патогени людини, знайдені у 
фітосфері (Winfield, Groisman, 2003; Oliver, 
2005), та мікроорганізми з низьким вмістом 
ДНК (Longnecker et al., 2005);  

- неживі мікроорганізми – ті, життєву ак-
тивність яких не можна відновити. Такі мікро-
організми можна спостерігати при мікроскопі-
чному або цитофлуорометричних досліджен-
нях, але їхній статус можна визначити, як «ме-
ртві», або «вмираючі» (Boulos et al., 1999; 
Maeda et al., 1999).  

Метод фізіологічного інкубування поля-
гає у визначенні рівня геохімічної активності 
мікроорганізмів безпосередньо у субстраті. Так, 
зокрема, визначають присутність різних фізіо-
логічних груп мікроорганізмів шляхом аналізу 
газових сумішей, що випаровує субстрат із мік-
роорганізмами, в режимі реального часу 
(Wilson, Madsen, 1996). Зафіксовані зразки до-
зволяють проаналізувати статус мікробного це-
нозу. Дослідження проводять з використанням 
польових камер (Conrad, 1996) та польових мі-
кроелектродів (Glud et al., 1994) при визначен-
ні, зокрема, біодеградації забруднювачів навко-
лишнього середовища. Іншим підходом є екст-
ракція та аналіз активності ферментів мікроор-
ганізмів (Ogunseitan, 1997).  

Аналіз біомаркерів полягає у вивченні біо-
хімічних (жирні кислоти, стероли, ліпополіса-
хариди, ліпопротеїни, леткі метаболіти) і гене-
тичних (геном в цілому та окремі гени) компо-
нентів мікроорганізмів. Серед недоліків такого 
аналізу слід виділити неможливість екстракції 
усіх біомаркерів, присутніх у зразку, і залеж-
ність якості та кількості біомаркерів від методу 
екстрагування (Dennis et al., 2008).  

У таблиці представлені відомості про ме-
тоди дослідження рослинно-мікробних взаємо-

відносин. Останнім часом має місце інтеграція 
методичних підходів, що забезпечує комплекс-
ний аналіз і дозволяє уникнути окремих недо-
ліків наведених вище методів (Copley, 2000; 
Dennis et al., 2008). 

Найбільш дослідженою частиною фітос-
фери є ризосфера. Вперше про наявність 
зв’язку між ризо- та ендосферами повідомляло-
ся ще наприкінці 19-го століття (Galippe, 1887; 
DiVestea, 1888). Проте, тривалий час така точка 
зору не визнавалася, і взаємозв’язок між ризо- 
та ендосферами заперечувався (Simth, 1911). І 
лише впродовж останнього десятиліття було 
встановлено, що тканини рослин колонізуються 
ендофітними мікроорганізмами, які мають пе-
реважно ризосферне походження і позитивно 
впливають на рослини (Compant, 2009). У цьо-
му огляді проаналізовано та узагальнено літе-
ратурні відомості щодо структурно-
функціональної характеристики і рослинно-
мікробної взаємодії у ризо-, філо- та ендосфері. 
Фітосфера розглядається нами як єдина еколо-
гічна ніша для існування мікроорганізмів.  

1. Мікрофлора, асоційована з рослиною: 
ризосфера  

Ґрунт разом із кореневою системою рос-
лин розглядається, як динамічна багатокомпо-
нентна екосистема (Foster, 1988; Smiles, 1988). 
Виходячи з структури ґрунту та сили впливу рі-
зних домінуючих абіотичних факторів, таку си-
стему розділяють на два компартменти: ризоп-
лан та ризосферу (Van Elsas et al., 1991).  

Термін «ризосфера» вперше було запро-
поновано Гілтнером (Hiltner, 1904) для визна-
чення зони ґрунту, в якій коренева система пе-
ребуває у контакті з мікрофлорою. Ця мікро-
флора, у свою чергу, впливає на рослину. Ко-
ренева система разом з ґрунтом утворює склад-
ну екологічну нішу, заселену корисними, шкід-
ливими та нейтральними для рослин мікроор-
ганізмами. Рослина створює відповідні умови 
для існування мікроорганізмів, які утворюють 
разом з нею міцні асоціації у середині тканин 
кореня, на його поверхні – ризоплані, а також у 
ґрунті, що безпосередньо оточує корінь. Ризо-
сферою вважають ґрунт навколо живого коре-
ня, на який впливають продукти кореневої жит-
тєдіяльності (Rovira, Davey, 1974; Darrah, 1993; 
Hinsinger, 1998).  

1.1. Архітектура ризосфери. У ризосфе-
рі накопичуються і функціонують продуковані 
рослинами специфічні індуктори генної екс-
пресії, які  є медіаторами  алелопатичних  взає- 
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Методи дослідження рослинно-мікробних взаємовідносин  

Назва 
методу  

Характер до-
слідження  Можливості методу Недоліки  Літературні джерела  

Мікро-
скопія 

Пряме візуаль-
не спостере-
ження  

- визначення загаль-
ної кількості мікро-
бних клітин у зраз-
ках;  
- дослідження мор-
фологічних ознак 
клітин;  
- характеристика по-
верхневої структури 
клітин  

- деструктивність: при непря-
мій мікроскопії - руйнування 
архітектури мікроценозу, руй-
нування мікроорганізмів;  
- неможливість відокремити 
живі клітини від мертвих;  
- непрозорість більшості суб-
стратів  

Никитин та ін.,1966;  
Norries, Ribbons, 1970; 
Bonnell, 2001;  
Murphy, 2001;  
Braga, Ricci, 2004;  
Hibbs, 2004;  
Darby, Hewitson, 2006; 
Taatjes, Mossman, 2006

Культи-
вування 

Суспендування 
зразка у воді та 
перенесення 
суспензії на 
тверді або рідкі 
поживні сере-
довища  

- визначення. загаль-
ної кількості культу-
рабельних клітин у 
зразку;  
- визначення кілько-
сті окремих мікроор-
ганізмів у зразку;  
- фізіологічна харак-
теристика мікроор-
ганізмів у чистих ку-
льтурах;  
- класифікація мік-
роорганізмів  

- деструктивність, руйнація ар-
хітектури мікроценозу;  
- обмеження кількості культи-
вованих (не більше 1%) мікро-
організмів;  
- некультурабельний стан ку-
льтурабельних мікробів 
(VBNC);  
- зміни фізіологічного стану та 
властивостей мікроорганізмів в 
умовах in vitro;  
- ймовірні незворотні зміни ге-
нотипу мікроорганізмів в умо-
вах in vivo;  
- розбіжності між відомостями 
про чисельність, домінування, 
фізіолого-біохімічну актив-
ність мікробів, що отримані in 
vitro, та тими, які є in situ  

Norries, Ribbons, 1970; 
Connon, Giovannoni, 
2002;  
Kaeberlein, 2002;  
Rappe, Giovannoni, 
2003;  
Davis et al., 2005;  
Oliver, 2005  

Інкубація 
зразків in 
situ 

Визначення фі-
зіологічного 
потенціалу мік-
робного ценозу 

- визначення типів 
біогеохімічної акти-
вності;  
- характеристика 
швидкості поглинан-
ня вуглецевих спо-
лук  

- фізіологічна активність (фізі-
ологічні групи) мікроорганіз-
мів визначається не прямим 
методом, а виходячи з величи-
ни сумарної активності;  
- неможливість аналізу окре-
мих мікроорганізмів  

Glud et al., 1994;  
Conrad, 1996;  
Wilson, Madsen, 1996; 
Ogunseitan, 1997  

Аналіз 
біомар-
керів 

Виділення та 
аналіз прокарі-
от-специфічних 
молекулярних 
структур  

- визначення таксо-
номічного складу мі-
кробного ценозу  

- деструктивність;  
- неможливість прямого спо-
стереження;  
- відсутність універсального 
методу виділення біомаркерів;  
- залежність результатів від 
методу виділення біомаркерів;  
- неможливість якісного розді-
лення біомаркерів живих клі-
тин та залишків клітин; екст-
ракція всього пулу біомарке-
рів;  
- використання програмного 
забезпечення, можливість не-
контрольованої помилки при 
обробці результатів  

Rajendran et al., 1991; 
Leff et al., 1995;  
Овчаренко, Козиров-
ська, 2008  
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модій, та метаболіти. У ґрунті, поза зоною  ри-
зосфери,   ці   речовини   містяться  в  низьких  

концентраціях, або взагалі відсутні (Curl, 
Truelove, 1986). У ризосфері виявлені бактерії, 
актиноміцети, гриби, водорості та нематоди, кі-
лькість яких значно вища, ніж у ґрунті. Хімічні, 
фізичні та біохімічні процеси, що відбуваються 
у ризосфері, впливають на перебіг процесів ро-
сту і розвитку, поглинання коренями води і по-
живних речовин, дихання і запасання поживних 
речовин (Van Overbeek, Van Elsas, 1995; Боро-
нін, 1998).  

Процеси, що відбуваються у ризосфері, 
впливають на її просторову та часову організа-
цію (Foster, 1986; Hinsinger, 2005). Здатність 
рослин до зміни ризосфери призводить до якіс-
них і кількісних змін у її мікрофлорі (Schenck, 
1976). Рослина впливає на ризосферу, зокрема, 
поглинаючи азот, фосфор, калій та інші елеме-
нти, виділяючи цукри, амінокислоти, органічні 
кислоти, кисень, регулятори росту, вуглекислий 
газ, протони, бікарбонати, етилен, ферменти, 
сидерофори, алелохімічні сполуки, змінюючи 
кислотність та лужність (Darrah, 1991; Van 
Overbeek, Van Elsas, 1995; Pinton et al, 2001; 
Uren, 2001). Кореневі виділення стимулюють 
розвиток як корисної, так і патогенної мікро-
флори, окислюють залізо, сірку та магній 
(Nelson, 1990). Біологічно активні речовини, які 
виділяються рослиною у ризосферну зону, фак-
тично виступають як медіатори та модулятори 
усіх типів мікробно-рослинних взаємодій. 
Окремі метаболіти, присутні у низьких концен-
траціях, розглядаються як хемоатрактанти. Зо-
крема, бензоат у концентрації 10-9-10-10 М є ат-
рактантом для Azospirillum spp. (Lopez-de-
Victoria, Lovell, 1993), а лютеолін у концентра-
ції 10-9 М – атрактант для Agrobacterium 
tumefaciens та Rhizobium meliloti (Bauer, 
Caetano-Anolle´s, 1991; Dharmatilake, Bauer, 
1992). Фенольна сполука ацетосирінгон у кон-
центрації 10-7 М, а також сахароза, глюкоза і 
фруктоза в концентраціях 10-6 М є атрактанта-
ми для Agrobacterium tumefaciens (Loak et al., 
1988). Амінокислоти глютамін, треонін, серин, 
цистеїн та аргінін у концентраціях від 10-2 до 
10-3 М є атрактантами для Pseudomonas 
lachrymans (Chet et al., 1973) та Pseudomonas 
aeruginosa (Nikata et al., 1992).  

Деякі автори визначають, що зміни рН 
ризосфери відбуваються при незадовільному 
живленні рослини. Зниження значень рН ризо-
сфери має місце, якщо ріст рослини відбуваєть-
ся за умов дефіциту фосфору (Hedley et al., 

1983) та заліза (Marschner, 1983). Окремі рос-
лини підтримують високий рівень лужності ри-
зосфери за токсичних концентрацій іонів алю-
мінію і у відповідь на нестачу фосфатів та іонів 
заліза (Андріюк та ін., 2001).  

1.2. Ризобактерії, які сприяють росту 
рослин (група PGPR). Ризобактерії, які спри-
яють росту рослин, (група PGPR від англ. Plant 
Growth-Promoting Rhizobacteria) вперше були 
описані у 1978 році (Kloepper, Schroth, 1978). 
До групи PGPR належать ризобактерії, що зда-
тні колонізувати корені, існувати та розмножу-
ватися в мікроеконішах, асоційованих із повер-
хнею кореня, в умовах конкуренції з іншою мі-
крофлорою щонайменше впродовж часу, необ-
хідного для реалізації їх фітопротекторних та 
фітостимулюючих властивостей (Bashan, 
Holgum, 1998; Barea et al., 2005).  

До групи PGPR належать представники 
родів Azotobacter, Azospirillum, Azoarcus, 
Klebsiella, Bacillus, Pseudomonas, Arthrobacter, 
Enterobacter, Burkholderia, Serratia та 
Rhizobium. Представники родів Bacillus та 
Pseudomonas є одними з найбільш поширених 
(Barea et al., 2005). Встановлено, що один грам 
ризосферного ґрунту містить близько 107-109 
колоній-утворюючих одиниць (КУО) (Benizri 
et.al., 2001), тоді як щільність бактеріальної по-
пуляції, яка міститься в одному грамі ризопла-
ну, складає 105-107 КУО (Benizri et al., 2001; 
Bais et al., 2006).  

1.3. Колонізація ризосфери. Бактерії 
групи PGPR здатні колонізувати ризосферу та 
ризоплан впродовж всього життя рослини 
(Whipps, 2001; Complant et al., 2005). Окремі 
зони кореня характеризуються різною щільніс-
тю бактеріальних популяцій (Gamalero et al., 
2004).  

На процеси формування ризосферної та 
ризопланової бактеріальних зон впливають ме-
таболіти, які рослини виділяють у ґрунт, а та-
кож ексудатний градієнт. Важливу роль віді-
грає позитивний хемотаксис бактерій щодо ко-
реневих ексудатів (Lugtenberg et al., 2001; 
Lugtenberg, Kamilova, 2009). Встановлено, що 
здатність мікроорганізмів до позитивного хе-
мотаксису детермінована генетично (De Weert 
et al., 2002; Mark et al., 2005). Хемотропізм та 
схильність до колективної поведінки, наявність 
бактеріальних джгутиків, синтез специфічних 
речовин та ферментів також важливі для про-
цесів колонізації. Завдяки джгутикам і фімбрі-
ям відбувається рух до коренів та контакт із по-
верхнею коренів (Turnbull et al., 2001). Колек-
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тивна поведінка бактерій сприяє регулюванню 
таких функцій, як продукування антибіотиків, 
фіксація азоту та колонізації ризосфери в ціло-
му (Soto et al., 2006). Синтез бактеріями аміно-
кислот, вітамінів групи В та NADH дегідроге-
нази I (Simons et al., 1997; Camacho Carvajal et 
al., 2001), ліпополісахаридів (De Weger et al., 
1989; Dekkers et al., 1998) та фімбрій (Vesper, 
1987) також важливі при колонізації кореневої 
зони. У процесах колонізації задіяні мембранні 
протеїни (De Mot et al., 1992), аглютиніни 
(Anderson et al., 1988), пілі ІV типу (Dörr et al., 
1998) та сайт-специфічні рекомбінази (Dekkers 
et al., 1998).  

Таким чином, рослина модифікує суб-
страт, в якому міститься, перетворюючи ґрунт 
на екологічну нішу – ризосферу. До складу ри-
зосфери входять ризоплан, а також тканини ко-
реня, що розглядаються як ендодермальний 
бар’єр (Compant et al., 2009). Ризосфера населе-
на великою кількістю ризобактерій, які сприя-
ють процесам росту та розвитку рослини, а са-
ме, покращують мінеральне живлення, стиму-
люють ріст і захищають рослину від колонізації 
та впливу фітопатогенів.  

2. Мікрофлора ендосфери  

Ендосфера – унікальна екологічна ніша, 
до складу якої входять внутрішні тканини рос-
лини. Ендосфера перебуває у структурно-
функціональному зв’язку з ризосферою. Взає-
модія ендофітних мікроорганізмів з рослиною 
більш щільна порівняно з ризосферною та фі-
лосферною (Weyens at al., 2009). Ендофітні мі-
кроорганізми знайдені в тканинах коренів, сте-
бел, листків, насінні, плодах, бульбах, а також у 
симбіотичних утвореннях бобових – бульбоч-
ках (Hallmann et al., 1997; Benhizia et al., 2004; 
Sturz, Kimpinski, 2004). Загалом щільність ен-
дофітної популяції в рослині значно менша, ніж 
щільність ризосферного мікроценозу, а корені 
рослин містять більше ендофітів, ніж надземна 
частина (Hallmann et al., 1997; Rosenblueth, 
Martínez-Romero, 2004).  

2.1. Ендофітні мікроорганізми. Ендофі-
тні мікроорганізми колонізують внутрішні тка-
нини, але при цьому не викликають симптомів 
захворювання і не чинять негативного впливу 
на рослину (Schulz, Boyle, 2006). Ендофітні мі-
кроорганізми знайдені у багатьох рослинах: ди-
ких і культурних трав’янистих, деревах і чагар-
никах, у різних кліматичних зонах від північної 
тундри до тропічних лісів (Lodewyckx et al., 
2001; Malinowski et al., 2004; Mastretta et al., 
2009). Поширена думка, що мікроорганізми не 

здатні колонізувати вегетативні клітини росли-
ни (James, Olivares, 1997; Reinhold-Hurek, 
Hurek, 1998). Ендофіти локалізуються переваж-
но у міжклітинному просторі, кореневому кор-
тексі та судинах ксилеми (Sprent, James, 1995; 
Reinhold-Hurek, Hurek, 1998) або інфікують ро-
слину, рухаючись судинною системою та апоп-
ластом (Sprent, James, 1995; Mahaffee et al., 
1997). Ендофітні мікроорганізми потрапляють у 
рослину з насіння, це так званні насіннєві ен-
дофіти, або, що трапляється значно частіше, з 
зони ризосфери через корінь (Pan et al., 1997; 
Germaine et al., 2004).  

2.2. Колонізація ендосфери. Процес 
проникнення у рослину мікроорганізмів – ко-
лонізація ендосфери – не обов’язково відбува-
ється активним шляхом. Тому всі ризосферні 
бактерії на певному етапі життєвого циклу роз-
глядаються як потенційні ендофіти (Hardoim et 
al., 2008). Пасивне проникнення відбувається 
через щілини, що утворюються під час росту 
бічних коренів, або внаслідок життєдіяльності 
шкідливих мікроорганізмів (Reinhold-Hurek, 
Hurek, 1998; Dong et al., 2001). В окремих рос-
линно-ризобіальних асоціаціях інфікування 
проходить через кореневі волоски (Garg, 
Geetanjali, 2007). Активна колонізація рослин 
відбувається за участю різних пристосувань та 
речовин (Hardoim et al., 2008). Ліпополісахари-
ди, джгутики, пілі та здатність до різких рухів 
сприяють колонізації ендосфери рослин (Duijff 
et al., 1997; Dorr et al., 1998; Bohm et al., 2007). 
Целюлозолітичні та пектинолітичні ферменти 
(CWDE від Cell-Wall Degrading Enzymes), які 
розчиняють клітинну стінку, є учасниками про-
цесу колонізації (Hallmann et al., 1997). Так, пе-
ктинліаза Klebsiella бере участь у проникненні 
мікроорганізмів у рослини (Kovtunovych et al., 
1999). А такі екзоферменти Burkholderia sp., як 
ендоглюконаза та полігалактуроназа, відпові-
дальні за інфекцію Vitis vinifera (Compant et al., 
2005).  

Вважають, що початкові етапи колоніза-
ції рослин відрізняються за кількістю ендофі-
тів, тоді як пізні характеризуються приблизно 
однаковими показниками (Pillay, Nowak, 1997). 
Активний та пасивний шляхи колонізації при-
зводять до транслокації ендофітних бактерій з 
ризоплану до кортексу кореня – місця розташу-
вання ендодермісу, який виступає як ендодер-
мальна перешкода на шляху проникнення мік-
роорганізмів. Лише незначна кількість ендофі-
тів здатна його подолати (Gregory, 2006). Серед 
них ті, що продукують екзоферменти проник-
нення (James et al., 2002).  
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Оскільки при проростанні бічного кореня 
з перициклу цілісність ендодерми порушується, 
окремі бактерії можуть пасивно проникати че-
рез ендодермальний бар’єр, концентруючись 
безпосередньо перед ендодермою (Gregory, 
2006). Деякі патогенні гриби та бактерії пору-
шують цілісність ендодерми, що сприяє насту-
пній колонізації ендофітами (Araujo et al., 
2001). Ендофітні бактерії проникають у пери-
цикл, де заселяють ксилемні судини (James et 
al., 2002; Complant et al., 2005; 2008).  

Після проникнення ендофіту у транспор-
тні компартменти клітин він колонізує всю над-
земну частину. Деякі ендофіти займають багаті 
на поживні речовини міжклітинні простори, 
звідки відбувається наступна колонізація всієї 
рослини (Cavalcante, Dobereiner, 1988; Dong et 
al., 1994). Бактерії розповсюджуються по всій 
рослині, використовуючи для цього ксилему 
або флоему (James et al., 2002; Compant et al., 
2005; 2008). Необхідно зазначити, що розпо-
всюдження бактерій з використанням транспо-
ртних тканин відбувається частіше, ніж через 
міжклітинні простори (Compant et al., 2009). 
Колонізувати ендосферу надземної частини ро-
слин здатні лише окремі бактерії (Hallmann, 
1997). Встановлено, що, P.fluorescens, яка на-
лежить до групи PGPB, колонізує не лише ри-
зоплан та зону ризосфери, а й ендосферу рос-
лини (Surette et al., 2003). В наших досліджен-
нях було продемонстровано наявність маркова-
них клітин P.fluorescens SBW25 в ендосфері та 
філосфері листків ріпаку (Мошинець та ін., 
2010).  

Встановлено, що кількість окремих ен-
дофітів в природних умовах варіює в межах 
105-107 КУО у корені та 103-104 КУО у надзем-
ній частині на 1 г сирої речовини (Hallmann, 
2001; Hardoim et al., 2008).  

Серед життєво важливих ендофітів окре-
мо слід відзначити арбускулярну мікоризу – 
внутрішньоклітинний облігатний симбіонт, що 
є найдавнішим партнером рослин (Simon et al., 
1993). При утворенні мікоризного симбіозу 
гриб колонізує тканини кори кореня, даючи мі-
сце «внутрішньому міцелію», модифікує кліти-
ни, з якими контактує, формує в них арбускули 
– дуже розгалужені структурні утворення, які 
за своєю формою нагадують дерево. Колоніза-
ція спостерігається тільки в епідермісі та коро-
вій паренхімі кореня. Арбускулярний гриб ні-
коли не проникає в судинний циліндр і у зону 
меристеми (Barea, Olivares, 1998). Крім того, 
відбувається розвиток позакореневих гіф, що 

простираються в ґрунті й уловлюють поживні 
елементи. Час існування арбускул (розгалуже-
них гаусторій) є коротким – від 4 до 10 днів. 
Після цього арбускули дегенерують і перетрав-
люються клітиною–живителем (Гуральчук, 
2004). Позитивний вплив мікоризи на рослини 
добре відомий, хоча є різні відомості щодо за-
стосування цього ендофіту для покращення 
врожайності сільськогосподарських культур. 
Встановлено, що окремі дерева не можуть роз-
виватися без мікоризи, в той час як мікориза 
також не розвивається без рослини (Гуральчук, 
2004; Rosenblueth, Martinez-Romero, 2006).  

Таким чином, ендосфера тісно пов’язана 
з ризосферою, а бактерії групи PGPR є джере-
лом ендофітних колонізаторів. Ендофіти коло-
нізують рослину переважно через тканини ко-
реня, а також існують насіннєві ендофіти. Про-
цес колонізації ендосфери рослини може бути 
активним або пасивним, але в обох випадках 
ендофітні спільноти впливають на рослину по-
зитивно, а саме покращують її розвиток та під-
вищують стійкість до фітопатогенів.  

3. Мікрофлора, асоційована з рослиною: 
філосфера  

Надземні поверхні рослини заселяє вели-
ка кількість різних мікроорганізмів, серед яких 
є бактерії, міцеліальні гриби, дріжджі, водорос-
ті, найпростіші та нематоди (Lindow, Brandl, 
2003). Сукупність усіх надземних поверхонь 
рослини об’єднується поняттям філосфери. Са-
мі поверхні називаються філопланом, а мікро-
біота, що їх населяє, – мікроепіфітами, або епі-
фітами (Wilson et al, 1999; Yang et al., 2001; 
Lindow, Brandl, 2003). Філосфера відокремлена 
від ендосфери кількома міліметрами товщі по-
верхневого шару клітин епідермісу. Умови іс-
нування мікроорганізмів, мікробний склад та 
екологічна форма існування мікроспільнот фі-
лосфери відрізняється від ендосфери (Lindow, 
Leveau, 2002; Lindow, Brandl, 2003; Santamaria, 
Bayman, 2005).  

3.1. Поверхня листка, як мікроеконіша. 
Поверхня листка – філоплан – унікальна, бага-
токомпонентна, екстремальна екологічна ніша 
існування мікроорганізмів (Yang et al., 2001; 
Lindow, Brandl, 2003). На поверхні листка рі-
вень температури може становити від 40-55°С 
під прямим сонячним промінням до відносно 
низьких 5-10°С вночі. Дощі та посуха вплива-
ють на рівень відносної вологості, який часто 
змінюється. Надземна частина рослини зазнає 
дії ультрафіолетового та видимого спектра со-
нячного світла. Поверхня листка характеризу-
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ється низьким вмістом поживних речовин, 
склад та кількість яких, включаючи вуглеводи, 
органічні кислоти та амінокислоти, залежать 
від виду рослини, віку та фізіологічного стану 
листка, наявності мікротравм поверхневої тка-
нини тощо (Lindow, Brandl, 2003). Все це зумо-
влює екстремальність філоплану як екологічної 
мікроніші та спонукає епіфітну мікрофлору до 
розвитку адаптивних механізмів подолання 
стресових факторів і успішної колонізації лист-
ка.  

Доступність вологи є важливим фактором 
під час колонізації надземної поверхні рослин. 
Певну роль у забезпечені водою мікроніші віді-
грає філоплан. В епідермісі листка містяться 
продихи, через які здійснюється транспірація та 
вивільнення вологи, яка пом’якшує дію стресу, 
спричиненого посухою. Встановлено, що про-
дихи та незначні ушкодження виростів епідер-
місу листка, такі як трихоми, є місцями локалі-
зації епіфітів у період посухи (Lindow, Brandl, 
2003). Оскільки поверхня кутикули є досить 
нерівною, на листках формуються водяні крап-
лі. Такі краплі накопичуються в окремих міс-
цях, внаслідок чого відбувається нерівномірна 
колонізація поверхні листка (Mechaber et al., 
1996).  

Потужне ультрафіолетове випроміню-
вання разом із видимим спектром світла є од-
ним із найвпливовіших абіотичних факторів. 
Встановлено, що переважна більшість епіфітів 
у мікроспільнотах пігментована (Stout, 1960; 
Fokkema, Schippers, 1986; Jacobs, Sundin, 2001). 
Завдяки пігментації відбувається захист від 
впливу сонячної радіації. Показано, що епіфіти 
достатньо стійкі до дії високих доз ультрафіо-
летового опромінення (Sundin, Jacobs, 1999).  

Головною умовою колонізації вважають 
наявність вуглецевих поживних речовин на по-
верхні листків. Існування епіфітного угрупо-
вання здорової рослини переважно залежить 
від наявності вуглецевих сполук, і лише у другу 
чергу від азотних (Tukey, 1970; Wilson, Lindow, 
1994a; 1994b). Встановлено, що філоплан міс-
тить невелику кількість вуглецевих органічних 
сполук; серед цукрів листкової поверхні домі-
нують глюкоза, фруктоза та сахароза (Tukey, 
1970; Mercier, Lindow, 2000). Характер розмі-
щення поживних речовин на філоплані досить 
неоднорідний. Так, хімічний аналіз показав, що 
з різних листків однієї рослини, що виросла у 
гнотобіотичних умовах та не була колонізована 
епіфітами, може бути змито від 0,2 до 10 мкг 
цукрів, що є цілком достатнім для росту 107-108 

клітин мікроорганізмів на листку. У разі епіфі-
тної колонізації із листків змивають залишкові 
цукри, які не були використані мікроорганіз-
мами, що свідчить про часткову недоступність 
їх для мікрофлори (Tukey, 1970). Дослідження, 
проведені з застосуванням біосенсорів – транс-
генних мікроорганізмів, показали, що сахароза 
нерівномірно розміщується на поверхні листків 
(Leveau, Lindow, 2001; Miller et al., 2001). Після 
24 год культивування бактерії нерівномірно ро-
зміщувались на філоплані, що вказує на лока-
льну концентрацію цукрів на поверхні листків. 
Оскільки поживні речовини концентруються на 
окремих ділянках листкової поверхні, переваж-
на більшість епіфітної мікрофлори перебуває в 
оліготрофних умовах, що лімітує її метаболізм 
та мультиплікацію. Водночас окремі представ-
ники філосферних мікроспільнот перебувають 
в умовах так званого «оазису», з великою кіль-
кістю поживних речовин. Поява таких «оази-
сів» спричинена мікротравмами листків і в ці-
лому не змінює оліготрофності філосфери.  

3.2. Мікробні ценози листків. Серед 
епіфітів зустрічаються представники майже 
всіх таксономічних груп мікроорганізмів. Про-
те найчисельнішу групу утворюють бактерії. 
Епіфітні бактеріальні угруповання різняться за 
розміром навіть в одного виду рослин (Hirano, 
Upper, 1989). Кількісний та якісний склад цено-
зів змінюється як протягом короткого часу 
(Hirano, Upper, 1989), так і впродовж сезону 
(Ercolani, 1978; 1991; Thompson et al., 1993). 
Варіації у складі та розмірі епіфітних популя-
цій провокуються змінами фізико-хімічних ха-
рактеристик еконіши (Lindow, Brandl, 2003). Рі-
зниця екологічних умов філо-, ризо- та ендо-
сфер призводить до значних відмінностей у фі-
лосферній та ризосферній мікрофлорах. Від-
значається, що більш різноманітною та чисель-
ною філофора буває у прохолодні вологі місяці, 
особливо філофора молодих листків. Аеробні 
культивовані бактерії вважаються найбільш чи-
сельними. До них належать грам-негативні 
Pseudomonas seringae та Erwinia (Pantoea) spp, 
поведінка яких досліджена досить детально 
(Lilley et al.,1996; Lilley, Bailey, 1997). Водно-
час серед представників філофори є багато не-
культивованих та некультурабельних бактерій 
(Lindow, Brandl, 2003). Молекулярно-
генетичний аналіз виявив значно більшу чисе-
льність та різноманітність філофори, ніж вва-
жалося раніше (Yang et al., 2001). У філосфері 
також виявлені деякі патогенні для людини мі-
кроорганізми. Зокрема, Salmonella spp. та 
Shigella spp. виявлені у 4% рослинних зразків 
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(Lindow, Brandl, 2003). Встановлено, що у во-
логих умовах Salmonella enterica та Escherichia 
coli колонізують кукурудзу, бобові та коріандр, 
хоча і в меншій кількості порівняно з іншими 
епіфітами (O’Brien, Lindow, 1989; Brandl, 
Mandrell, 2002).  

3.3. Мікробні модифікації поверхні ли-
стка. На процеси колонізації листкової поверх-
ні впливає зміна фізико-хімічних характеристик 
філоплану (Lindow, Brandl, 2003). Тому особ-
ливе значення має скринінг мікробного фено-
типу, спроможного ефективно адаптуватися до 
умов філосфери. Такий фенотип передбачає 
здатність до модифікації мікросередовища з на-
ступним збільшенням кількості доступних по-
живних речовин і формуванням захисних реак-
цій від негативних впливів довкілля (Lindow, 
Brandl, 2003).  

3.3.1. Продукування біосурфактантів. 
Одним з дієвих механізмів впливу на екологічні 
умови, в яких перебувають епіфітні угрупован-
ня, вважається збільшення зволоженості (гід-
рофільності) філоплану. Встановлено, що бак-
терії підвищують гідрофільність філоплану за-
вдяки секреції поверхнево активних речовин 
біосурфактантів (Bunster et al., 1989; Neu et al., 
1990; Hutchison, Johnstone, 1993). Біосурфакта-
нти, зменшуючи гідрофобність листкової кути-
кули, підвищують зволоження філоплану та 
вміст доступних для рослини поживних речо-
вин. Біосурфактанти сприяють переміщенню 
бактерій по філоплану, як, наприклад, толасин 
допомагає руху Pseudomonas tolaasi (Neu et al., 
1990). На філоплані, вкритому біосурфактанта-
ми, утворюється водна плівка, якою бактерії 
переміщуються у багаті поживними речовина-
ми зони (Lindow, Brandl, 2003). Таким чином, 
продукція біосурфактантів є одним із шляхів 
спрямованої зміни умов мікроеконіші.  

3.3.2. Продукування токсинів. Серед не-
патогенних для рослин штамів епіфіту 
Pseudomonas syringae, знайденого на багатьох 
видах рослин, зустрічаються штами, здатні до 
продукції токсину сірінгоміцину (Quigley, 
Gross, 1994). Цей токсин бере участь у транс-
порті іонів із цитоплазматичної мембрани через 
іонні канали та у вивільненні поживних речо-
вин із клітини (Hutchison et al., 1995). Сірінго-
міцин вважається фактором вірулентності, од-
нак епіфітні штами продукують його у малих 
кількостях, які не є шкідливими для рослинних 
тканин. Показано, що кількість токсину, який 
синтезує Pseudomonas syringae, не викликає 
клітинний некроз, але її достатньо для вивіль-

нення рослинних метаболітів, які є поживними 
речовинами для епіфітів (Hutchison et al., 1995). 
Встановлено, що сірінгоміцин є біосурфактан-
том (Hutchison et al., 1995).  

3.3.3. Продукування фітогормонів. Син-
тез фітогормону індол-3-оцтової кислоти (ІОК) 
є достатньо поширеним серед епіфітів явищем 
(Fett et al., 1987; Glickmann et al., 1988; Lindow 
et al., 1998; Brandl et al., 2001). Впродовж три-
валого часу утворення мікроорганізмами аук-
синів, які викликають гіперплазію рослин, роз-
глядалось як паразитична активність (Yamada, 
1993). Здатність до синтезу ІОК спостерігається 
як для фітопатогенів, так і для сапрофітних ен-
дофітів (Lindow, Brandl, 2003). Вважається, що 
утворення епіфітами помірної кількості ІОК за 
умов екзогенного впливу стимулює руйнування 
клітинної стінки, що призводить до вивільнен-
ня полісахаридів. Структурні полісахариди сут-
тєво збагачують філоплан, що сприяє колоніза-
ції поверхні листка епіфітами (Fry, 1989; 
Goldberg, 1980). Показано, що мутантний штам 
Pantoea agglomerans не здатний до синтезу ІОК 
вдвічі менш ефективно колонізує філоплан, ніж 
вихідний штам – продуцент фітогормону 
(Brandl, Lindow, 1998). Встановлено, що 
Methylobacterium spp. синтезують цитокініни 
(Holland et al., 2002).  

3.3.4. Щільність угруповань епіфітів. При 
дослідженні характеру розташування бактерій 
на поверхні листка було встановлено, що вони 
розміщуються нерівномірно, причому не біль-
ше 30% всіх епіфітних бактерій утворюють 
окремі популяції (Lindow, Brandl, 2003). Біль-
шість бактерій локалізовано в окремих зонах 
колонізації, а саме: в основі трихомів, біля про-
дихів та на епідермальних клітинах поблизу 
жилок листка (Mew, Cruz, 1986; Mansvelt, 
Hattingh, 1987). Епіфітні бактеріальні угрупо-
вання часто утворюють агрегати, структура 
яких суттєво відрізняється від структури біо-
плівок – розповсюдженого типу архітектури 
мікробних ценозів (Lindow, Brandl, 2003; 
Monier, Lindow, 2004). В агрегатах бактерії 
вбудовуються в екзополімерний матрикс, який 
синтезується переважно самими епіфітами. Ек-
страцелюлярні полісахариди (ЕПС), що синте-
зуються багатьма бактеріями, є будівельним 
матеріалом більшості агрегатів (Costerton et al., 
1995). Вважається, що ЕПС матрикс виконує 
захисні функції. Він запобігає створенню хімі-
чного градієнта, завдяки якому поживні речо-
вини накопичуються в агрегаті, що важливо 
при адаптації до умов оліготрофної еконіші. 
ЕПС матрикс захищає від паразитів, літичних 
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ферментів, антибіотиків та інших екзоінгібіто-
рів (Lindow, Brandl, 2003; Monier, Lindow, 
2004). Така колокалізація клітин призводить до 
збільшення щільності, що сприяє інтенсифіка-
ції метаболічного та генетичного обмінів 
(Monier, Lindow, 2004). Бактерії, вбудовані у гі-
дратований екзополімерний матрикс, відрізня-
ються стійкістю до посухи та нестачі вологи 
порівняно з неагрегованими формами бактерій. 
ЕПС агрегати суттєво пом’якшують дію окси-
дативного стресу (Lindow, Brandl, 2003).  

Таким чином, філосфера належить до ек-
стремальних екологічних ніш і характеризуєть-
ся жорсткими умовами існування мікрооргані-
змів, зокрема, щодо доступності вологи та тем-
пературного режиму. За складом мікроорганіз-
мів філосфера відрізняється від ризо- та ендо-
сфери. Філосфера зазнає прямого та непрямого 
впливу ризо- та ендосфери. Зокрема, на якісний 
та кількісний склад філосфери впливають ризо- 
та ендосферні колонізатори, що детально ви-
вчено на прикладі міцеліальних грибів та інших 
мікроорганізмів (Lindow, Brandl, 2003; 
Santamaria, Bayman, 2005). Водночас, ризомік-
роорганізми та ендофіти впливають на фізіоло-
гічний стан рослин та фізико-хімічні характе-
ристики філоплану (Yang et al., 2001).  

Висновки  

У фітосфері, єдиній неоднорідній еколо-
гічній системі, до складу якої входять ризо-, 
ендо- та філосфери, постійно відбуваються ко-
нтактні та дистанційні взаємодії фізичної, хімі-
чної і біологічної природи між рослиною та мі-
кроорганізмами. Значний спектр одномоментно 
діючих фізичних та хімічних факторів та широ-
ке різноманіття біологічних учасників рослин-
но-мікробного ценозу перетворюють фітосферу 
на складну мультифакторну екологічну нішу. 
Умови існування мікроорганізмів у різних ком-
понентах фітосфери характеризуються специ-
фічними ознаками як всередині однієї рослини, 
так і між різними видами рослин. Вони зале-
жать від багатьох біотичних та абіотичних чин-
ників. Комплексність та гетерогенність фіто-
сфери зумовлена взаємодією і взаємовпливом її 
складових та екзогенних факторів. Організація і 
функціонування мікробних ценозів у фітосфері 
визначаються умовами екологічної мікроніші. 
Склад і біологічна активність мікрофлори, пе-
ребуваючи у залежності від екологічних умов 
фітосфери, впливають на процеси росту та роз-
витку рослин, їх фізіологічний стан.  

Дослідження динаміки гетерогенності у 
структурі фітосфери та умов існування мікро-

організмів, асоційованих із рослиною, є актуа-
льним завданням для фізіологів і біохіміків ро-
слин, мікробіологів та екологів, розв’язання 
якого, окрім фундаментального значення, має 
вплинути на вирішення проблем урожайності 
та стійкості сільськогосподарських культур.  
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PHYTOSPHERE ECOLOGY: PLANT-MICROBIAL INTERACTIONS.  
1. STRUCTURE FUNCTIONAL CHARACTERISTIC OF RHIZO-,  

ENDO- AND PHYLLOSPHERE  

O. V. Moshynets1, I. V. Kosakivska2 

1Institute of Molecular Biology and Genetics 
 of National Academy of Sciences of Ukraine  

(Kyiv, Ukraine)  
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Structure ecological aspects of the interactions between plants and nonpatogenic environmental mi-
croflora have been analysed. Plant-microbial interaction were considered as naturally existing in a 
joint niche, in the phytosphere, which can be subdivided into three co-interacting niches such as the 
rhizosphere, the endosphere and the phyllosphere. 

Key words: microorganisms; plant-microbial interactions; rhizosphere; endophytes; phyllosphere  

ЭКОЛОГИЯ ФИТОСФЕРЫ:  
РАСТИТЕЛЬНО-МИКРОБНЫЕ ВЗАИМОТНОШЕНИЯ.  

1. СТРУКТУРНО-ФУНКЦИОНАЛЬНАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА  
РИЗО-, ЭНДО- И ФИЛОСФЕРЫ  

Е. В. Мошинец1, И. В. Косаковская2 

1Институт молекулярной биологии и генетики  
Национальной академии наук Украины  

(Киев, Украина)  
2Институт ботаники им. Н.Г. Холодного  
Национальной академии наук Украины  

(Киев, Украина)  

Проанализированы структурно-экологические аспекты взаимодействия растений с непато-
генной микрофлорой окружающей среды. Растительно-микробные взаимоотношения рас-
сматриваются как происходящие в единой экологической нише – фитосфере, которая струк-
турно может быть поделена на три взаимосвязанные экониши: ризосферу, эндосферу и фило-
сферу. 

Ключевые слова: микроорганизмы, растительно-микробные взаимоотношения, ризосфера, 
ендофиты, филосфера  
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