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1
Мікроорганізми, асоційовані з росли-

ною, дедалі частіше розглядаються як агенти 

стимулювання росту та розвитку (Rovira, 1965; 

Glick, 1995; Hallman et al., 1997; Sturz et al., 

2000; Welbaum et al., 2004). Серед усіх мікроор-

ганізмів – колонізаторів філосфери – найбільш 

детально досліджені бактерії групи PGPR. Їх 

вважають потенційними ендофітами, здатними 

подолати ендодермальний бар’єр. Бактерії про-

никають у рослину переважно через кореневий 

кортекс, інфікують судинну систему й утворю-

ють ендофітні популяції у корені, стеблі, лист-

ку та інших органах (Kloepper et al., 1999; Gray, 

Smith, 2005). Ендофіти вважаються «обраними» 

представниками пулу видів і штамів ризосфер-

них бактерій (Hallman et al., 1997; Rosenblueth, 
                                                           
1 Адреса для кореспонденції: Косаківська Ірина Василівна, 

Інститут ботаніки НАН України, вул. Терещенківська, 2, 

Київ, 01601, Україна;  

e-mail: science@botany.kiev.ua  

Martinez-Romero, 2006). Займаючи різні еколо-

гічні ніші, вільно існуючі ризобактерії та ендо-

фітні бактерії відзначаються спільними механі-

змами стимуляції росту та захисту рослин від 

фітопатогенів (Glick, 1995; Hallman et al., 1997; 

Sturz et al., 2000; Bloemberg, Lugtenberg, 2001; 

Lodewyckx et al., 2002; Dobbelaere et al., 2003). 

Між бактеріями групи PGPB існує конкуренція 

за певну екологічну нішу, а їхній вплив на рос-

лини (біоконтроль) розглядається як пряма й 

непряма стимуляція процесів росту й розвитку 

(Glick B.R., 1995, Lugtenberg et al., 2001). Прик-

ладом прямого стимулювання є покращення 

мінерального живлення рослини, тоді як не-

пряме стимулювання полягає в знижені впливу 

фітопатогенів. Бактерії філосфери (PGPВ, ен-

дофіти та епіфіти) здійснюють пряму стимуля-

цію росту рослини, фіксуючи атмосферний 

азот, що транспортується до рослини, проду-

куючи сидерофори, які утворюють хелатні 

комплекси із залізом, роблячи його доступним 

mailto:science@botany.kiev.ua
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для рослини, мобілізуючи мінерали, такі як фо-

сфор й інші, синтезуючи фітогормони тощо. 
У таблиці узагальнено відомості про про-

цеси, які відбуваються у фітосфері.  

Ключові моменти взаємодій та процесів,  

що мають місце у фітосфері як єдиній екологічній ніші  
Еко-

логічна 
мікро-
ніша  

Загальна характеристика  
екологічної ніші  

(умови та ресурси)  

Мікроорганіз-
ми, що населя-
ють екологічну 

нішу  

Характер рослинно-мікробних 
взаємовідносин  

Джерело  

Р
и

зо
сф

ер
а

 

- плавні зміни рівня вологості 
та температури;  
- захист від ультрафіолетового 
опромінення;  
- структурна гетерогенність;  
- низька концентрація мінера-
льних речовин у зоні кореня;  
- вологий потік уздовж коре-
ня;  
- дифузія цукрів, органічних 
та амінокислот, неорганічних 
іонів, кисню, ростових факто-
рів, води із кореня;  
- виділення коренем СО2, про-
тонів, бікарбонатів, етилену;  
- секреція коренем слизу, фе-
рментів, сидерофорів, алело-
хімічних сполук;  
- наявність кореневих залиш-
ків: клітин кореневого чохли-
ка, злущених тканин;  
-просторова мікро-
гетерогенність;  
динамічність;  
- нестача поживних речовин 
(N,P,K) у зоні кореня.  

Ґрунтова мікро-
флора (гетерот-
рофні несимбіо-
тичні сапрофі-
ти);  
бактерії групи 
PGPR, сапрофіт-
ні симбіотичні 
арбускулярні та 
мікоризні гриби.  

Мікробний вплив:  
- інфікування коренів та ендосфе-
ри рослини;  
- модифікація мікроеконіші (сек-
реція полімерів та формування бі-
оплівок) для покращення колоні-
зації;  
- змагання серед гетеротрофів за 
поживні ресурси;  
- пряма стимуляція росту рослин: 
біомобілізація мінералів, продук-
ція фітогормонів;  
- непряма стимуляція росту рос-
лин: супресія фітопатогенів, дето-
ксикація шкідливих речовин, ін-
дукція системної резистентності;  
Рослинний вплив:  
- збагачення ризосфери поживни-
ми речовинами;  
- зволоження ризосфери;  
- захист від токсинів;  
- участь у конкуренції та захист 
(продукція алелохімічних спо-
лук);  
- утворення (ініціація) симбіотич-
них взаємовідносин.  

Белявская и др., 
1995;  
Glick, 1995;  
Иутинская, 1998;  
Боронин, Кочет-
ков, 2000;  
Андреюк та ін., 
2001;  
Патика та ін., 
2003;  
Lindow, Brandl, 
2003;  
Sturz et al., 2004;  
Волкогон та ін., 
2006;  
Bais et al., 2006;  
Курдиш, 2009. 

Ф
іл

о
сф

ер
а

 

- різкі зміни температури, від-
носної вологості;  
- вплив ультрафіолетового 
опромінення;  
- чергування посухи із затоп-
ленням;  
- наявність воскової кутикули, 
субкутикулярних і продихо-
вих порожнин;  
- просторова мікро-
гетерогенність.  

Неоднорідна ко-
лонізація: епіфі-
ти (гетеротрофні 
сапрофіти);  
паразити (фіто-
патогени).  

Мікробний вплив:  
- змагання серед епіфітів за пожи-
вні ресурси;  
- колонізація фітопатогенами;  
- супресія фітопатогенів епіфіта-
ми;  
- мікробна модифікація філосфери 
(вивільнення епіфітами факторів 
зміни еконіші – сурфактантів та 
ауксинів, що сприяють мікробній 
колонізації);  
- азотфіксація.  
Рослинний вплив:  
- імунна локальна відповідь на фі-
топатогени, в тому числі локаль-
ний клітинний некроз.  

Freiberg, 1999;  
Sandhu et al., 
2007. 

Е
н

д
о

сф
ер

а
 - 100% відносна вологість;  

- плавні флуктуації темпера-
тури;  
- захист від ультрафіолетового 
опромінення;  
- наявність поживних речовин. 

«Обрані» пред-
ставники із гру-
пи PGPR, сап-
рофітні симбіо-
тичні арбуску-
лярні та мікори-
зні гриби. 

Мікробний вплив:  
- інфікування ендосфери або спе-
рмосфери рослини, подолання ен-
додермального бар’єру;  
- пряма стимуляція росту рослин: 
біомобілізація мінералів, продук-
ція фітогормонів;  
- непряма стимуляція росту рос-
лин: супресія фітопатогенів, дето-
ксикація шкідливих речовин, ін-
дукція системної резистентності.  
Рослинний вплив:  
- забезпечення поживними речо-
винами та вологою;  
- надання захищеного структуро-
ваного простору для колонізації;  
- висока стабільність умов.  

Aino et al.,1997;  
Sturz et al., 1999;  
Siciliano et al., 
2001;  
Barac et al., 2004;  
Sessitsch et al., 
2004;  
Porteous et al., 
2006;  
Taghavi et al., 
2005;  
Barac et al., 2009 
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Пряма стимуляція процесів росту рос-

лин. Оптимізація поживного режиму росли-

ни: азотфіксація  

Яскравим прикладом прямого впливу ба-

ктерій на процеси росту й розвитку рослин є 

фіксація атмосферного азоту. Явище азотфікса-

ції тривалий час досліджується мікробіологами, 

фізіологами рослин, ґрунтознавцями та агро-

номами. Щорічний обсяг кругообігу азоту 

складає 10
8
-10

9
 тонн (Боронин, 1998). Швид-

кість його кругообігу обмежується складністю 

фіксації з атмосфери. Більше 90% загальної кі-

лькості фіксованого азоту (близько 4,4×10
10

 

тонн) забезпечується завдяки метаболічній діа-

зотрофній активності бактерій і ціанобактерій 

(Второв, 1981; Боронин, 1998). Біологічна фік-

сація азоту здійснюється вільноіснуючими мік-

роорганізмами (несимбіотична фіксація) і мік-

роорганізмами, які перебувають у мутуалістич-

них зв’язках із рослинами (симбіотична фікса-

ція). До несимбіотичних азотфіксаторів нале-

жать ризомікроорганізми (Dobereiner, Day, 

1976; Мальцева та ін., 1992; Волкогон, 1999; 

Курдиш, 2009). Процес біологічної фіксації 

азоту й наступної його трансформації чутливий 

до концентрації кисню, який пригнічує актив-

ність ферментів (Barea et al., 2005). Енергія для 

азотфіксації й захист ферментативних систем 

від активних форм кисню у разі симбіотичної 

азотфіксації забезпечується рослиною.  

Детально досліджені симбіотичні мікро-

бно-рослинні асоціації бобових Fabales, троян-

дових Rosales, гарбузових Cucurbitales та буко-

вих Fagales із бактеріями роду Rhizobium й ак-

тинобактеріями роду Frankia. У першому випа-

дку утворюються бульбочки, у другому – має 

місце міцелоподібний актиноризний симбіоз 

(Mylona et al., 1995; Markmann et al., 2008). У 

бульбочкових й актиноризних рослин додаткові 

тканинні утворення (кореневі бульбочки й ак-

тинориза) з’являються внаслідок мікробного 

інфікування. Фіксація азоту прокаріотами здій-

снюється всередині рослинних клітин. Мікроб-

ні клітини відокремлені від цитоплазми рос-

линної клітини мембранами, які утворюються з 

рослинної плазмалеми (Mylona et al., 1995; 

Markmann et al., 2008).  

Важливе місце в азотному живленні рос-

лин належить азотфіксуючим ризобактеріям, 

представленим асоціативними діазотрофами. 

Вони розвиваються у кореневій зоні небобових 

культур й пребувають у просторовому й функ-

ціональному зв’язку з рослиною (Белявская и 

др., 1995). До асоційованих діазотрофів нале-

жать представники родів Pseudomonas, 

Azotobacter, Bacillus, Klebsiella, Azospirillum, 

Agrobacterium, Enterobacter, Clostridium, 

Acetobacter, Alcaligenes, Campylobacter й 

Erwinia (Patriquin, Dobereiner, 1978; Борони, 

Кочетков, 2000; Патика та ін., 2003; Волкогон 

та ін., 2006; Курдиш, 2009).  

Азотфіксуючі представники родів Nostoc 

й Anabaena є симбіонтами мохів. Відомий ви-

падок симбіозу ціанобактерії Anabaena azollae 

із тропічною папороттю Azolla. Бактерія оселя-

ється в спеціальних порожнинах на листках і 

забезпечує азотом себе та папороть. Ціанобак-

терії родів Nostoc й Anabaena формують буль-

бочки на коріннях цикадових у зоні поверхні 

ґрунту, що сприяє фотосинтетичній активності. 

Ціанобактерії є облігатними симбіонтами водо-

ростей і джгутиконосців (Громов, 1996).  

Серед ендофітів також відомо багато діа-

зотрофів, які мають досить стабільні зв’язки із 

рослиною та забезпечують тканини рослин біо-

логічним азотом (Белявская и др., 1995). Зага-

лом із тканин диких та культурних злаків, що 

росли на бідних ґрунтах, виділені різні діазот-

рофи, які належать до родів Azospirillum 

(Patriquin, Dobereiner, 1978), Campylobacter 

(McClung, Patriquin, 1980), Zooglea (Bilal, Malik, 

1987), Azoarcus (Reingold et al., 1987), 

Herbaspirillum (Baldani et al., 1986), Klebsiella 

(Нгуен и др., 1989; Белявская и др., 1995), 

Acetobacter (Dobereiner et al., 1993). Ендофіти 

нітрифікують азотовмісні сполуки, серед яких 

також є атмосферні забруднювачі (Papen et al., 

2002).  

Філосферна мікрофлора задіяна у круго-

обігу азоту. Епіфіти беруть участь у процесах 

азотфіксації (Freiberg 1998; Freiberg, 1999). Пе-

реважно вільноіснуючі діазотрофи знайдені у 

філосфері тропічних рослин (Ruinen, 1956; 

Ruinen, 1961; Ruinen, 1965; Vasantharajan, Bhat, 

1968; Jones, 1970; Saad, Hagedorn, 1972; Ruinen, 

1974; Ruinen, 1975; Pati, Chandra, 1981; Murty, 

1984; Sebastian, 1987; Adebayo et al., 1989; 

Sprent, Sprent, 1990; Brighigna et al., 1992). На-

приклад, багато досліджень проводиться щодо 

присутності та активності діазотрофів 

Beijerinckia та Azotobacter spp. в філосфері ба-

гатьох сільськогосподарських рослин Індії 

(Vasantharajan, Bhat, 1968; Pati, Chandra, 1981; 

Sen Gupta et al., 1981; Sen Gupta et al., 1982; Sen 

Gupta, Sen, 1982; Murty, 1984;  Pati, Chandra, 

1992; Pati, 1992.) 

Процеси азотфіксації екологічно 

пов’язані із процесами амоніфікації, тобто фе-
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рментативним розщепленням азотовмісних ре-

човин. Тому разом з азотфіксуючими мікроор-

ганізмами до складу мікробних ценозів ґрунтів 

входять бактерії, які розщеплюють азотовмісні 

органічні речовини. Аміак, що утворюється при 

цьому, використовується як субстрат іншою 

групою мікроорганізмів – нітрифікаторами. 

Процес окислення амонію вузькоспеціалізова-

ними бактеріями до нітритів, потім до нітратів, 

а у гетеротрофних організмів до різних органі-

чних азотовмісних сполук, називається нітри-

фікацією (Курдиш, 2009). Значна кількість ге-

теротрофних мікроорганізмів може окислювати 

амоній та інші азотовмісні сполуки. Вважають, 

що основними чинниками цього процесу є ав-

тотрофні бактерії родів Nitrosomonas і 

Nitrobacter (Виноградский, 1952; Умаров и др., 

2007; Курдиш, 2009). Нітрат, що накопичується 

в ґрунті під час нітрифікації, частково спожива-

ється рослинами після відновлення до іонів 

амонію (Курдиш, 2009). Процесу поглинання 

амонію сприяє арбускулярна мікориза (Harley, 

1994), однак вона не впливає на поглинання ні-

трату (Гуральчук, 2004).  

Біомобілізація фосфору  

Фосфор є другим за значенням елемен-

том живлення, дефіцит якого негативно впли-

ває на процеси росту й розвитку рослин (Vance, 

2001). Встановлено, що гектар орного шару 

ґрунту містить 1-2 т фосфору (Гуральчук, 

2004). Однак більшість фосфору міститься в 

ґрунті в недоступних для рослин органічній чи 

мінеральній формах (Бабьева, Зенова, 1989). 

Рослини засвоюють лише 3-5% від загальної 

кількості фосфору (Тарасюк, 2008). Головним 

джерелом фосфору в ґрунтах є нерозчинні чи 

фосфоровмісні мінерали групи апатитів, пере-

важно фторапатити (Гуральчук, 2004). Коефіці-

єнт використання фосфору в ґрунті надзвичай-

но низький, що зумовлено здатністю оксидів 

кальцію, заліза, алюмінію й інших елементів, а 

також колоїдальних глин зв’язувати й міцно 

втримувати фосфор (Гуральчук, 2004).  

Більшість досліджень залежності погли-

нання фосфору від кислотності ґрунту виявили, 

що швидкість засвоєння найбільш висока в діа-

пазоні рН 5,0-6,0 (Ullrich-Eberius, Novacky, 

1990; Furihata et al., 1992). Концентрація досту-

пного для рослин неорганічного фосфору в 

ґрунтовому розчині становить від 1 мкМ 

(Kochian, 2000) до 10 мкМ (Bieleski, 1973). 

Оскільки швидкість поглинання ортофосфату 

рослинами перевищує швидкість його дифузії в 

ґрунті, навколо коренів виникає зона висна-

ження. Вважається, що фосфор поглинається в 

зоні оточення коренів на відстані декількох мі-

ліметрів від їхньої поверхні (Гуральчук, 2004).  

Виділяють три фракції фосфору в ґрунті, 

виходячи з його біодоступності для рослин: пе-

рша – фосфор, що міститься у ґрунтовому роз-

чині, друга – лабільний фосфор, який бере 

участь у процесах обміну, і третя – нелабільний 

фосфор, який не задіяний у процесах обміну 

(Helal et al., 1989). Фракція розчинного фосфо-

ру є прямим джерелом фосфору для рослин. 

Лабільний фосфор бере участь у непрямому 

живленні рослин. Перша і друга фракції пере-

бувають у динамічній рівновазі завдяки мікро-

організмам ґрунту (Helal et al., 1989). Бактерії 

ґрунтів відіграють ключову роль у кругообігу 

фосфору, мобілізуючи його з нерозчинної фра-

кції й трансформуючи в органічні фосфоровмі-

сні сполуки (Cosgrove, 1977; Helal et al., 1989). 

Найбільш інтенсивно кругообіг фосфору відбу-

вається в ризосфері. Висока сумарна фосфатаз-

на активність ризомікроорганізмів забезпечує 

гідроліз органічних фосфатів, які в значній кі-

лькості містяться в ризосфері. Утворені таким 

чином органічні кислоти, у свою чергу, розчи-

няють мінеральні фосфати ґрунту (Боронин, 

Кочетков, 2000).  

Мікроорганізми мобілізують неорганіч-

ний фосфор з важкорозчинних сполук заліза, 

алюмінію і кальцію (Мишустин, Емцев, 1978; 

Муромцев и др., 1985). Такі мікроорганізми 

знайдені в ризоплані кукурудзи (до 45%), баво-

внику й мандарина (до 60% від загальної чисе-

льності мікрофлори) (Павлова, 1976). Загалом 

вміст фосфатмобілізуючих мікроорганізмів у 

ризосфері сільськогосподарських культур сягає 

15-30% (Токмакова, 1997). Найбільша їхня кі-

лькість виявлена в ризосфері цукрових буряків, 

тоді як у ризосфері озимої пшениці, ячменю, 

гороху їх значно менше (Курдиш, 2009). Мобі-

лізацію фосфату з важкорозчинних сполук 

здійснюють представники родів Pseudomonas 

(Дунайцев и др., 2008; Курдиш, 2009, Khan et 

al., 2009), Azotobacter (Булавенко и др., 2000; 

Kumar et al., 2000; Kumar et al., 2001), 

Enterobacter (Чайковская, 1997, Khan et al., 

2009), Bacillus (Paul, Sundara Rao, 1971; Дунай-

цев и др., 2008; Khan et al., 2009), Agrobacterium 

(Суховицкая, 1998; Суховицкая, 2004), 

Burkholderia (Goldstein et al., 1993; Дунайцев и 

др., 2008), Desulfobacterium (Карначук, 1995), 

Rhizobium (Khan et al., 2009), Trihoderma 

(Rudresh et al., 2005; Дунайцев и др., 2008), 

Aspergillus (Kenji et al., 1997; Khan et al., 2009), 

Penicillium (Wakelin et al., 2004; Khan et al., 
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2009), Arthrobotrys (Khan et al., 2009), везикуля-

рно-абускулярні мікоризні гриби (Волкогон та 

ін., 2006) й інші мікроорганізми.  

У ризосфері знайдені мікроорганізми, які 

мобілізують фосфор з органічних сполук. Се-

ред них бактерії роду Bacillus (Шарипова и др., 

1998; Khan et al., 2009). Здатні до розкладання 

органічних сполук фосфору Pseudomonas, мік-

роміцети родів Aspergillus, Penicillum, Rhizopus, 

Trichotecium, Alternaria, дріжджі Rhodotorula, 

Saccharomyces, Candida й Hansenula (Курдиш, 

2009; Khan et al., 2009).  

Одним із найпоширеніших природних 

органічних джерел фосфату є інозитол-

гексафосфат (фітин). Його вміст у ґрунті може 

сягати до 50% від загальної кількості органіч-

ного фосфору (Anderson, Patrick, 1980; Курдиш, 

2009). Встановлено, що деякі ґрунтові мікроби 

здатні ефективно перетворювати неорганічний 

фосфор на органічний (Vance, 2001).  

Арбускулярна мікориза бере участь у фо-

сфорному живленні рослини і накопиченні лі-

підів та поліфосфатів (Pfeffer et al., 1996; Гура-

льчук, 2004). Арбускули гриба займають до 

35% об’єму клітини рослини-живителя, що 

значно збільшує поверхню контакту між гри-

бом і рослиною. Позакореневі гіфи, що утво-

рюють «зовнішній міцелій» збільшують повер-

хню контакту гриба із субстратом (Гуральчук, 

2004). Для мікоризованих коренів зона доступ-

ності ґрунту збільшується до 12 см (Jakobsen et 

al., 1992). Біодоступність фосфору забезпечу-

ється завдяки здатності арбускулярної мікоризи 

видобувати фосфор із органічних сполук 

(Jayachandran et al., 1992; Чайковская, 1997; 

Чайковська, 2000). Встановлено, що швидкість 

надходження фосфору в корені, колонізовані 

арбускулярною мікоризою, у 3-5 разів вища 

(Smith, Read, 1997), ніж у коренів, що не мають 

арбускулярної мікоризи. У разі нестачі фосфо-

ру рослини збільшують концентрацію цукрів та 

амінокислот у кореневих виділеннях, що спри-

яє інтенсивності мікоризації коренів 

(Schachtman et al., 1998).  

Утворення гумусу та його мінералізація  

Гумус, або перегній, є органічною части-

ною ґрунту, яка утворюється в результаті гумі-

фікації – мікробіологічного перетворення рос-

линних і тваринних решток на гумусові речо-

вини. Концентрація гумусу в ґрунті є одним із 

визначальних чинників його родючості. В сере-

дньому 80-90% органічної речовини ґрунту мі-

нералізується і лише 10-20% бере участь у фо-

рмуванні гумусу (Патика та ін., 1993, Казюта, 

2005; Курдиш, 2009). Важлива роль в утворенні 

гумусу і його мінералізації належить ґрунтовій 

мікрофлорі.  

Внаслідок внесення рослинних решток у 

ґрунті спостерігається спалах чисельності різ-

них груп мікроорганізмів і підвищення їхньої 

біохімічної активності (Курдиш, 2009). Най-

більш поширеною вуглецевовмісною сполукою 

є целюлоза. Вона складає від 40 до 70% сухої 

маси рослини (Бабьева, Зенова, 1989). У приро-

дних умовах трансформація целюлози здійсню-

ється за участю угруповань мікроорганізмів. 

Значна роль у цьому процесі належить грибам, 

у тому числі сапрофітним представникам родів 

Trichoderma, Chaetomium, Dicoccum, 

Stachybotrys, Penicilium і Aspergillus, а також 

незавершеним грибам Alternaria та Fumago 

(Бабьева, Зенова, 1989, Курдиш, 2009). При де-

струкції целюлозних решток у ґрунтах накопи-

чуються цукри, органічні кислоти, альдегіди, 

амінокислоти, спирти й інші біологічно активні 

речовини, які споживаються учасниками біоге-

оценозу ґрунту (Курдиш, 2009).  

Після внесення рослинних решток у 

ґрунт уміст у ньому целюлозоруйнівних мікро-

організмів зростає від кількох десятків тисяч до 

десятків мільйонів на 1 г сирого ґрунту. Спів-

відношення різних родів і видів целюлозоруй-

нівних мікроорганізмів, серед яких бактерії, ак-

тиноміцети й гриби, у ризосфері залежить від 

типу ґрунту, характеру рослинності, кліматич-

них умов тощо (Курдиш, 2009). Серед грибів-

гіфоміцетів у ґрунтах поширені хижі види, які 

беруть участь у процесах кругообігу вуглецю, 

азоту й інших важливих елементів, перетрав-

люючи значну кількість ґрунтових нематод 

(Тепляков, 2004; Khan et al., 2009).  

Важливою функцією ґрунтових мікроор-

ганізмів є мінералізація гумусу, яка полягає у 

вивільненні мінеральних елементів зі складних 

нерозчинних комплексів. Завдяки мінералізації 

активізуються процеси живлення рослин, за-

безпечується переробка органічних речовин. 

Ґрунтові мікроорганізми, серед яких і бактерії 

групи PGPВ, задіяні на всіх етапах гумусоутво-

рення, починаючи з розкладання свіжого рос-

линного матеріалу й закінчуючи новоутворен-

ням простих гумусових сполук і їхнім поступо-

вим ускладненням. Вони беруть участь у про-

цесах деструкції й фрагментарного оновлення 

гумусу в ґрунті (Иутинская, 1998; Андреюк та 

ін. 2001; Warren, 2009).  

http://uk.wikipedia.org/wiki/%D2%90%D1%80%D1%83%D0%BD%D1%82
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Продукти життєдіяльності мікроорганіз-

мів, такі як антибіотики, амінокислоти, вітамі-

ни, ферменти, гормони й інші, характеризують-

ся хелатизуючими властивостями. Вони 

зв’язують залізо, мідь, цинк, марганець, каль-

цій, кобальт, молібден й інші метали, що суттє-

во підвищує біодоступність цих елементів. 

Встановлено, що хелати, проникаючи у росли-

ну, локалізуються у листках й інших органах 

(Compant et al., 2005). Завдяки хелатоутворен-

ню в рослину надходять елементи, які не мо-

жуть поглинатися з розчину. Серед хелатоутво-

рюючих мікробних метаболітів відомі антимік-

робні речовини групи сидероміцинів – ферох-

ром, ферикроцин, ферихризин, ферирубін, аль-

боміцин й інші. Вони продукуються грибами, 

актиноміцетами й бактеріями. Мікробні мета-

боліти, що хелатизують метали й мають у сво-

єму складі іон заліза, представлені ферокзамі-

нами. До них належать терилен-фактор, факто-

ри А, В, С, D, E, P та інші (Compant et al., 2005).  

Поглинання рослиною біодоступних міді, 

цинку, магнію, калію, заліза лімітується низь-

кою рухливістю цих іонів у ґрунті (Barea, 

1991). Мікоризація коренів значно покращує 

мінеральне живлення (Гуральчук, 2004). За до-

помогою гіф, які виходять з коренів й збільшу-

ють площу поглинання і зменшують відстань 

дифузії, рослини засвоюють мікроелементи 

(Cress et al., 1986; Kucey et al., 1987; Faber et al., 

1990; Kothari et al., 1990; Li et al., 1991).  

Продукція фітогормонів мікроорганіз-

мами  

Мікроорганізми різних таксономічних 

груп синтезують фітогормони ауксинової, гібе-

релінової й цитокінінової природи (Kumar, 

Lonsane, 1989). Продукування фітогормонів 

властиве фітопатогенам і ризосферним мікроо-

рганізмам. Окремі фітогормони були ідентифі-

ковані в культурі мікроорганізмів навіть раніше 

ніж у рослин (Mohadevan, 1984, Андреюк та ін., 

2001). Хімічна будова регуляторів росту рослин 

(РРР), які синтезуються мікроорганізмами, до-

сить різноманітна. Більшість з них – безазотні 

сполуки класів терпеноїдів, фенолів і піронів. 

Найбільш поширеними є терпеноїди, до яких 

належать гібереліни й абсцизова кислота 

(АБК), брасини, фузикокцини, котиленіни, офі-

оболіни і гельмінтоспорини (Андреюк та ін., 

2001). Дослідження колекції культур бактерій 

роду Pseudomonas виявило, що вони синтезу-

ють стимулятори росту рослин. Окремі штами 

ризосферних псевдомонад продукують індоліл-

3-оцтову кислоту (ІОК) й цитокініни (Андреюк 

та ін., 2001). При вивченні синтезу ІОК у ризо-

сферних псевдомонад установлена можливість 

регуляції утворення фітогормону при введенні 

плазмід у клітини продуцента. Таким чином 

були отримані транскон’юговані бактерії 

Pseudomonas putida BS1380 і P.aureofaciens BS 

1393, які містили різні плазміди біодеградації 

нафталену (Мордухова та ін., 1998). Доведено, 

що обробка суспензією живих культур епіфіт-

них бактерій, ізольованих з поверхні рослин і 

насіння ячменю, люцерни і вівса, стимулює ро-

звиток рослин і підвищує вміст ауксину (Ан-

деюк та ін., 2001) 

Встановлено, що бактерії роду 

Azotobacter позитивно впливають на пророс-

тання насіння й ріст озимої пшениці, кукуру-

дзи, овочевих культур. Стимулюючий вплив 

азотобактера на вищі рослини зумовлений не 

лише фіксацією атмосферного азоту, а й проду-

куванням біологічно активних речовин гібере-

лінової, ауксинової й цитокінінової природи 

(Рубенчик, 1960). Окремі культури азотобакте-

ра синтезують сполуки, які пригнічують розви-

ток фітопатогенних бактерій на насінні й про-

ростках (Антипчук, 1985). У культурах бульбо-

чкових бактерій виявлені цитокініни й гібере-

ліноподібні сполуки (Андреюк та ін., 2001). Бі-

ологічно активні речовини, які продукуються 

бульбочковими бактеріями, стимулюють роз-

виток не лише бобових рослин, а й злакових і 

овочевих культур (Сабельникова, 1979). Вста-

новлено, що епіфіти синтезують ауксини та ци-

токініни. Утворення невеликих кількостей ІОК 

сприяє інтенсивній колонізації філоплану епі-

фітами антагоністичними до фітопатогенів 

(Lindow, Brandl, 2003). Суспензії бактерії 

Methylobacterium spp., яка синтезує цитокініни, 

з успіхом застосовують при вирощуванні сої в 

умовах зрощення, що суттєво збільшує вро-

жайність (Holland et al., 2002). 

Бактерії групи PGPB (від Plant Growth 

Promoting Bacteria, тобто група бактерій, що 

сприяє росту рослин) синтезують різні за хіміч-

ною природою сполуки, які впливають на про-

цеси розвитку й дихання рослин, накопичення 

фітомаси. Встановлено, що речовини з аукси-

новою й цитокініновою активністю стимулю-

ють світлову й темнову фази фотосинтезу, ак-

тивують обмін речовин, що значною мірою 

впливає на продуктивність рослин (Андреюк та 

ін., 2001). Бактерії впливають на проростання 

насіння. Частина бактерій, які стимулюють 

процеси росту рослин, синтезують фермент, що 

регулює рівень рослинного гормону етилену. 

Фермент 1-аміноциклопропан-1-карбоксилат-
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дезаміназа (АЦК-дезаміназа) гідролізує АЦК – 

попередник етилену. Вважається, що бактерія 

зв’язується з оболонкою насінини або з коре-

нем рослини, після чого поглинає й гідролізує 

АЦК, знижуючи таким чином рівень етилену в 

тканинах рослини. Відомо, що етилен стиму-

лює процеси проростання насіння. Однак, якщо 

після проростання рівень етилену залишається 

високим, ріст коренів уповільнюється. Таким 

чином, бактеріальна АЦК-дезаміназа запобігає 

зниженню швидкості росту коренів, через що 

рослина розвивається швидко. Ендофіти дорос-

лих рослин виявляють АЦК-дезаміназну фер-

ментативну активність, у результаті чого відбу-

вається розпад попередника етилену і знижу-

ється рівень виділення фітогормону рослинами 

(Idris et al., 2004). Бактерії синтезують ІОК, яка 

активує АЦК-синтазу, що призводить до під-

вищення концентрації етилену. Присутність ак-

тивної АЦК-дезамінази перешкоджає накопи-

ченню АЦК навіть за умови високої концент-

рації ІОК. Таким чином, концентрація етилену 

не підвищується до рівня, за якого уповільню-

ється ріст рослини (Glick, 1995; Glick et al., 

1998).  

Непряма стимуляція росту рослин  

Непряма стимуляція росту рослини здій-

снюється шляхом гальмування росту та колоні-

зації рослини фітопатогенами за участю алело-

хімічних сполук, які продукуються бактеріями 

групи PGPB. Завдяки залізозв’язуючим сиде-

рофорам залізо стає недоступним для фітопато-

генів, що сприяє росту й розвитку рослини. Ан-

тибіотики, антисептичні леткі метаболіти і лі-

тичні ферменти виступають у ролі детоксикан-

тів та підвищують стійкість рослин до фітопа-

тогенів (Glick, 1995; Sturz, Kimpinski 2004; Bais 

et al., 2006).  

Конкуренція мікроорганізмів за залізо 

та роль сидерофорів  

Залізо – важливий елемент у життєдіяль-

ності рослин і мікроорганізмів. У ґрунті міс-

тяться переважно тривалентні іони заліза, роз-

чинність сполук яких досить низька (10
-18

М при 

рН 7,4) (Глик, Пастернак, 2002). Мікроорганіз-

ми синтезують і виділяють у ґрунт низькомоле-

кулярні залізозв’язуючі білки (сидерофори), які 

утворюють стабільні комплекси з іонами три-

валентного заліза. Сидерофори бактерій групи 

PGPR відіграють важливу роль в антагоністич-

них взаємовідносинах, зокрема, між ризосфер-

ними псевдомонадами і ґрунтовими фітопато-

генами (Боронин, 1998), оптимізують процеси 

живлення рослин (Боронин, 1998; Compant et 

al., 2005). Завдяки мікроорганізмам рослини не 

страждають від низької кількості біодоступних 

іонів заліза і локального виснаження його в 

ґрунті. Порівняно з бактеріями рослини можуть 

існувати за низької концентрації заліза у ґрунті 

(Глик, Пастернак, 2002). Антагоністична акти-

вність сидерофор-продукуючих бактерій групи 

PGPR базується на нестачі біоактивного заліза 

в ґрунті, ризосфері й ризоплані (Loper, Henkels, 

1997). За умов низької концентрації заліза в ри-

зосфері бактерії групи PGPB продукують сиде-

рофори, які у бактерій активніші порівняно з 

грибними. Низька спорідненість грибних сиде-

рофорів до заліза сприяє пригніченню росту фі-

топатогенних грибів (O’Sullivan, O’Gara, 1992; 

Loper, Henkels, 1999). Окремі штами бактерій 

групи PGPB продукують сидерофори, які вилу-

чають залізо з хелатних сполук бактерій із ме-

ншою спорідненістю до заліза (Raaijmakers et 

al, 1995; Loper, Henkels, 1999). Антагонізм бак-

терій групи PGPR до фітопатогенів ефективний 

за умов низької концентрації металу в ґрунті. 

Захисний ефект сидерофор-продукуючих шта-

мів різко знижується в кислих ґрунтах, у яких 

розчинність і біодоступність заліза значно під-

вищуються (Боронин, 1998).  

Бактерії-ендофіти також синтезують си-

дерофори, які зв’язують залізо й інші метали 

(Idris et al., 2004; Barzanti et al., 2007). Для ен-

дофітів рослин, які накопичують важкі метали 

у значних кількостях, характерна мультирезис-

тентність (Barzanti et al., 2007) і більша стій-

кість до окремих забруднювачів порівняно з 

бактеріями ризосфери (Idris et al., 2004).  

Антибіотики як непрямий чинник 

стимуляції росту рослин  

Одним з ефективних способів гальмуван-

ня проліферації патогенів є синтез антибіотиків 

бактеріями. Дія антибіотиків, які продукуються 

бактеріями групи PGPB, інтенсивно досліджу-

ється впродовж останніх років (Whipps, 2001). 

Ідентифіковано й досліджено антибіотики ам-

фісин, 2,4-діацетилфлороглуцінол (DAPG), гід-

роген ціанід, ооміцин А, феназин, піолутероін, 

піролнітрин, тенсин, трополон, циклічні ліпо-

пептиди (De´fago, 1993; Nielsen et al.,2002; 

Raaijmakers et al., 2002; de Souza et al., 2003; 

Nielsen, Sørensen, 2003). Псевдомонади синте-

зують агроцин 84, агроцин 434, гербіколін, фе-

назини, піолутеорин (Глик, Пастернак, 2002). 

Досліджено дію олігоміцину А, каносаміну, 

звітерміцину А й ксантобацину, які продуку-

ються ризосферними мікроорганізмами 

Bacillus, Streptomyces і Stenotrophomonas 
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(Milner et al., 1996; Kim et al., 1999; Nakayama et 

al., 1999). Зараження коренів пшениці грибом 

Gaeumannomyces graminis var. tritici гальмуєть-

ся штамами роду Pseudomonas, які синтезують 

антибіотик 2,4-діацетилфлороглюцинол 

(Raaijmakers, Weller, 1998). Синтезовані бакте-

ріями групи PGPB антибіотики знайшли засто-

сування у фармацевтичній промисловості й ро-

зглядаються як перспективні при боротьбі з по-

лірезистентними патогенними мікроорганізма-

ми (Isnansetyo et al., 2003; Yamaki et al., 2006).  

Ендофіти можуть продукувати антибіо-

тики, які виявляють активність до фітопатоге-

нів. Установлено, що Streptomyces sp. NRRL 

30562, ізольований з Kennedia nigriscans, приг-

нічує ріст і розвиток фітопатогенних грибів 

P. ultimum й F. oxysporum іn vitro (Castillo et al., 

2002). Ендофіти картоплі пригнічують ріст 

Streptomyces scabies і Xanthomonas campestris in 

vitro, синтезуючи сидерофори й антибіотики 

(Sessitsch et al., 2004). Активність ендофітів бу-

льби менша від активності ендофітів надземної 

частини картоплі. Ймовірно, інфікування кар-

топлі ендофітом відбувалося у ризосфері, тоді 

як адаптація бактерій до ендосфери та набуття 

стійкості до фітопатогена відбувається у надзе-

мній частині рослини (Sturz et al., 1999). У ко-

рені томатів знайдено ендофітний штам 

P. fluorescens FTP 9601, який може синтезувати 

і накопичувати DAPG (2,4-діацилфлороглюці-

нол), що вказує на синтез ендофітами антибіо-

тиків всередині рослини (Aino et al.,1997).  

Синтез гідролітичних ферментів  

Мікроорганізми синтезують ферменти гі-

дролази, а саме: хітиназу, β-1,3-глюканазу, про-

теази й ліпази, які руйнують клітинні стінки фі-

топатогенних грибів і бактерій (Chernin, Chet, 

2002; Глик, Пастернак, 2002). Хітиназа, синте-

зована Serratia plymuthica С 48, пригнічує про-

ростання спор Botrytis cinerеa під час пророс-

тання насіння (Frankowski et al., 2001). Serratia 

marcescens є антагоністом Sclerotium rolfsii, 

оскільки синтезує екстрацелюлярну хітиназу, а 

Paenibacillus sp. 300 й Streptomyces sp. 385 є ан-

тагоністами Fusarium oxysporum f. sp. 

сucumerinum (Ordentlich et al., 1988). Бактерії 

Pseudomonas stutzeri виділяють екстрацелюля-

рні хітинази і ламінаринази, які перетравлюють 

і лізують міцелій F. solani (Lim et al., 1991). Ча-

стоту інфікування фітопатогенними грибами 

Rhizoctonia solani, Sclerotium rolfsii й Pythium 

ultimum було знижено за допомогою штаму 

Pseudomonas cepacia, який синтезує фермент β-

1,3-глюканазу, що руйнує грибний міцелій. 

Штами Enterobacter agglomerans синтезують 

чотири поліпептиди, які виявляють хітиназну 

активність і руйнують стінки клітин у грибів. 

Ці штами були використані для захисту бавов-

нику від інфікування Phizoctonia solani (Глик, 

Пастернак, 2002). У більшості бактерій групи 

PGPВ досить низький рівень хітинолітичної ак-

тивності, тим не менш, спостерігається певний 

позитивний ефект при супресії фітопатогенів S. 

sclerotiorum й B. Cinera (Kamensky et al., 2003).  

Детоксикація й деградація шкідливих 

патогенних факторів  

Одним із засобів біоконтролю є детокси-

кація шкідливих патогенних факторів. 

Xanthomonas albilineans продукує детоксикант 

альбіцидину (Basnayake, Birch, 1995; Zhang, 

Birch, 1997). Бактерії Klebsiella oxytoca й 

Alcaligenes denitrifican синтезують білок, який 

зворотно зв’язує токсин (Walker et al., 1988; 

Basnayake, Birch, 1995). Продукуючи естерази, 

Pantoea dispersa незворотньо руйнує токсин 

альбіцидин (Zhang, Birch, 1997). Burkholderia 

cepacia й Ralstonia solanacearum гідролізують 

фітотоксин – фузарову кислоту, який синтезу-

ють види роду Fusarium (Toyoda, Utsumi, 1991). 

Токсини патогенних мікроорганізмів інактиву-

ють антибіотики й пригнічують ріст мікробних 

антагоністів (Duffy et al., 2003). Встановлено, 

що бактерії групи PGPВ спричиняють деграда-

цію аутоіндукованих молекул-сигналізаторів 

колективної атаки і блокують експресію бага-

тьох генів вірулентності (Molina et al., 2003; 

Morello et al., 2004). Мікроорганізми забезпе-

чують деградацію шкідливих сполук, які над-

ходять до рослини з навколишнього середови-

ща. Після поглинання токсин метаболізується 

або вивільнюється в атмосферу шляхом випа-

ровування. Асоційовані з рослинами мікроор-

ганізми утилізують токсини, що покращує умо-

ви існування рослини (Weyens et al., 2009). Ак-

тивно вивчаються процеси детоксикації окре-

мих сполук мікробами ризосфери (Kidd et al., 

2009), філосфери (Sandhu et al., 2007) й ендос-

фери (Siciliano et al., 2001; Barac et al., 2004; 

Taghavi et al., 2005; Porteous et al., 2006; Barac et 

al., 2009).  

Індукція системної резистентності  

Бактерії групи PGPВ сприяють розвитку 

системної резистентності рослин до впливу 

широкого спектру патогенів. Індукована систе-

мна резистентність (ISR від англ. Induced 

Systemic Resistance) близька до набутої систем-

ної резистентності (SAR від англ. Systemic 

Acquired Resistance). Набута резистентність ро-
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звивається завдяки активації захисних механіз-

мів, які формуються у відповідь на дію попере-

дньої патогенної інфекції. Як і SAR, ISR ефек-

тивна у боротьбі проти багатьох патогенів, але 

відрізняється від SAR тим, що не викликає фе-

нотипних змін у рослин (Van Loon et al., 1998). 

ISR, індукована бактеріями групи PGPВ, впер-

ше була описана для гвоздики Dianthus 

caryophillus, що набувала стійкості до захворю-

вань, спричинених представниками роду 

Fusarium, і для огірків Cucumis sativus, які ха-

рактеризувалися низькою чутливістю до ура-

жень Colletotrichum orbiculare (Wei et al., 1991). 

Інтенсивність прояву SAR залежить від харак-

теру взаємодії між рослиною-живителем й 

штамом бактерії (Van Loon et al., 1998; Kilic-

Ekici, Yuen, 2004). У більшості випадків ISR ін-

дукується вільно існуючими ризобактеріями 

групи PGPR. Через те, що наразі інформація 

про механізми антагонізму у ризосфері обме-

жена і більшість механізмів є невизначеними, 

антагонізм часто відносять до ISR. Так, ризоба-

ктерія P. fluorescens EP1 ефективна проти чер-

воної гнилі цукрової тростини, яку спричиняє 

Colletotrichum falcatum (Viswanathan, 

Samiyappan, 1999). Ризобактерія Burkholderia 

phytofirmans PsJN ефективна проти фітопатоге-

на винограду Botrytis cinerea (Ait Barka et al., 

2000; Ait Barka et al., 2002), а Verticllium dahliae 

– проти фітопатогена томатів (Sharma, Nowak, 

1998). Ризобактерії P. denitrificans 1-15 і P. 

putida 5-48 ефективні проти Ceratocystis 

fagacearum, що паразитує на дубі (Brooks et al., 

1994). Ризобактерії P. fluorescens 63-28 ефекти-

вні проти гриба F. oxysporum f. sp. radicis-

lycopersici, який уражує томати і призводить до 

суттєвих втрат урожаю (M’Piga et al., 1997), а 

також проти Pythium ultimum і F. oxysporum f. 

sp. pisi, що паразитують на корені гороху 

(Benhamou et al., 1996a, 1996b). Ризобактерія 

Bacillus pumilus SE34 є антагоністом F. 

oxysporum f. sp. Pisi, який є фітопатогеном го-

роху (Benhamou et al., 1996a,b) й F. oxysporum f. 

sp. vasinfectum, яка паразитує на корені бавов-

нику (Chernin, Chet, 2002). Ендофітний штам P. 

fluorescens WCS417 стимулює ISR у рослин то-

матів (Duijff et al., 1997).  

Біопротекторні властивості бактерій гру-

пи PGPВ забезпечуються завдяки синтезу фла-

гел і продукції сидерофорів і липополісахари-

дів (Leeman et al., 1995; Van Loon et al., 1998). 

Однак вони не є сигналами для формування 

ISR (Haas et al., 2002). Встановлено, що леткі 

органічні сполуки є ключовим індуктором ISR 

(Ping, Boland, 2004; Ryu et al., 2004). Леткі ор-

ганічні сполуки, синтезовані B. subtilis GBO3 та 

B. аmyloquefaciens IN937a, сприяють набуттю 

ISR насінням арабідопсису та розвитку стійкос-

ті до дії патогена Erwinia carotovora subsp. 

сarotovora, який спричиняє появу м’якої гнилі 

(Ryan et al., 2001). Сигнальною сполукою, що 

індукує набуття рослинами ISR, є саліцилова 

кислота. Вона синтезується окремими бактері-

ями групи PGPВ й надходить безпосередньо у 

ризосферу (De Meyer et al., 1999). Тенденція до 

пізнього накопичення саліцилової кислоти від-

різняє ISR від SAR (Pettersson, Bааth, 2004). 

Водночас більшість біопротекторних метаболі-

чних шляхів, які активуються метаболітами ба-

ктерій групи PGPВ, незалежні від саліцилової 

кислоти. Серед активаторів виділяють жасмо-

нову кислоту та етилен (Pieterse et al., 1998; 

Pettersson, Bааth, 2004). Індукована ризобакте-

ріями ISR супроводжується зміцненням клі-

тинної стінки, змінами в перебігу окремих фізі-

ологічних процесів, синтезом захисних метабо-

літів, спрямованих проти дії патогенів 

(Ramamoorthy et al., 2001; Nowak, Shulaev, 

2003).  

Висновки  

Фітосфера розглядається як екологічна 

ніша, в якій відбувається взаємодія між росли-

ною та мікрофлорою. Мікроорганізми, асоційо-

вані з рослиною, стимулюють процеси росту й 

розвитку, впливають на формування відповіді 

на дію біотичних і абіотичних стресорів. Мік-

роорганізми фітосфери діють на рослини прямо 

й опосередковано, шляхом біомобілізації міне-

ралів субстрату, супресії фітопатогенів, проду-

кції фітогормонів, розвитку набутої системної 

резистентності до фітопатогенів тощо. Вивчен-

ня рослинно-мікробної взаємодії має теоретич-

не значення, оскільки поглиблює наші знання з 

екології фітосфери. Водночас воно має значний 

прикладний потенціал в агробіотехнологічній 

сфері, спрямований на підвищення врожайності 

й стійкості сільськогосподарських культур. До 

пріоритетних агрономічних й екологічних про-

блем, які мають вирішуватися найближчим ча-

сом, належать підвищення продуктивності 

сільськогосподарських культур і якості аграр-

ної продукції в умовах збереження природних 

екосистем. Фундаментальні розробки, спрямо-

вані на вивчення екології рослинно-мікробних 

взаємовідносин, сприятимуть вирішенню таких 

завдань. Вивчення екології рослинно-

мікробних взаємовідносин необхідне для ство-

рення базових та стратегічних концепцій еко-

логічного землеробства та раціональних агро-

номічних технологій.  
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