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Фосфор — важливий макроелемент для рослин, нестача якого в ґрунті істотно
лімітує отримання високих урожаїв. Гомеостаз фосфору в рослинах підтримують
складні комплексні системи поглинання, транспортування та ремобілізації орто-
фосфату. Сигнальні системи на рівні кореня, пагона—кореня базипетального й
акропетального спрямування включають градієнт Рі, зміни гормонального стату-
су, мікроРНК, мРНК, цукри, координують реакцію на дефіцит Рі на рівні рос-
лини. Серед шляхів підвищення ефективності використання фосфору (Р-use effi-
ciency — PUE) найперспективнішими є біотехнологічні підходи. За допомогою
вектора перетворення фосфіту на фосфат створено генетично модифіковані рос-
лини кукурудзи, сої, бавовнику, здатні використовувати фосфіт як добриво. Ре-
зультати молекулярних досліджень фосфорного живлення культурних рослин
уможливили створення генотипів рослин і технологій їх вирощування з високи-
ми рівнями PUE, що істотно підвищує економічну ефективність рослинництва
та знижує хімічне навантаження на агрофітоценози.
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Фосфор (Р) — один із найважливіших елементів, необхідних для
функціонування рослин. Рослини поглинають Р у вигляді ортофосфату
(Рі) з ґрунтового розчину або позакоренево. Обмежена доступність Р у
ґрунті та, як наслідок, дефіцит Рі є серйозною завадою для сільськогос-
подарського виробництва у світі [4, 11, 13, 20, 27]. Оскільки доступного
для рослин Рі в більшості ґрунтів недостатньо, застосування фосфорних
добрив важливе для отримання високих урожаїв. Внесення мінеральних
та органічних добрив спричинює екологічні проблеми, тому необхідно
вдосконалювати системи їх використання для забезпечення економічної
доцільності та запобігання забрудненню навколишнього середовища.
Крім того, через обмеженість невідновлюваних запасів фосфоритів уже
сьогодні істотно зменшуються дози внесення фосфорних добрив на
посівах культурних рослин. 

Отже, актуальним як у генетичних і селекційних програмах
поліпшення культурних рослин, так і в розробці технологій вирощуван-
ня, є з’ясування механізмів підвищення ефективності використання Рі з
ґрунту й добрив, тобто створення посівів, які ліпше пристосовані до
низького рівня доступного Рі у ґрунті й найефективніше поглинають і
засвоюють фосфор із ґрунту та добрив. Генотипи з високими рівнями
PUE забезпечують зростання врожаю за нижчих рівнів ортофосфату.

© С.М. ГРАБЧУК, Л.М. МИХАЛЬСЬКА, В.В. ШВАРТАУ, 2017

482



Перспективним є створення сортів зі зменшеним вмістом ортофосфату
в тканинах, що знижує зольний індекс, й отже, винесення Рі з урожаєм.
Для цього необхідно з’ясувати механізми метаболізму й гомеостазу фос-
фору та їх регуляції [2, 11, 13, 26—27, 29—30].

Вивчення молекулярно-генетичних механізмів, пов’язаних із
підвищенням надходження та ефективності утилізації фосфору, іден-
тифікація генів, задіяних у реакції рослин на дефіцит Р, добір генетич-
них маркерів уможливить оперативне проведення скринінгу на макси-
мальний потенціал урожайності за оптимальних умов вирощування
рослин із підвищеною ефективністю використання фосфору. Це сприя-
тиме успішному вирішенню таких проблем, як подолання бар’єру вро-
жайності й підвищення продуктивності в умовах абіотичних стресів [1,
5, 13, 14, 27, 29]. 

Зростання ефективності використання фосфору рослинами не-
обхідне для збереження врожайності за зменшення доз добрив [30, 43].

Фосфор у рослині. Фосфор як ключовий компонент важливих макро-
молекул (нуклеїнових кислот, фосфоліпідів, АТФ) бере участь у широ-
кому спектрі фізіологічних і біохімічних процесів, контролює ключові
ферментативні реакції, регулює основні метаболічні шляхи. Для нор-
мального росту і розвитку рослин необхідно 0,15—0,50 % Р у розрахун-
ку на масу сухої речовини сільськогосподарських культур [8].

У рослин без дефіциту Рі велика його частка, поглинена коренями,
транспортується ксилемою до молодих листків. У Рі-дефіцитних рослин
запаси Р мобілізуються зі старих листків до молодих органів. Ксилема
транспортує фосфор майже виключно у формі Рі, флоема — в органічній
формі. Поглинений Р асимілюється у формі сахарофосфатів, нуклео-
тидів, нуклеїнових кислот, фосфоліпідів, фосфопротеїнів, багатих на
енергію сполук (АТФ) [8].

Фосфор із насіння є єдиним джерелом Р, доступного для підтри-
мання початкового росту при його проростанні. Рівень накопичення Р в
насінні — важлива складова, що визначає якість насіння та енергію про-
ростання. Досліджено [32], що висока енергія проростання посилює ріст
рослин за неоптимального рівня Р в ґрунті. Запаси Р в насінні швидко
мобілізуються і транслокуються для формування коренів і тканин паго-
на. Є обмаль даних щодо фізіологічних механізмів регуляції переходу від
повної залежності від запасів фосфору в насінні й початком його погли-
нання коренями. Вміст фосфору в тканинах рослин великою мірою виз-
начається здатністю коренів поглинати Р з ґрунту і темпами росту тка-
нин. Вміст Р в зрілому насінні також залежить від доступності для
рослини Р в ґрунті та екологічних чинників. Хоча фосфор у насінні ма-
ло впливає на його залишковий вміст у зрілій рослині, внесок Р у жив-
лення проростка значний. Достатні запаси Р забезпечують швидше
укорінення проростків і в кінцевому підсумку — підвищення врожаю
[32, 39]. 

Від 30 до 90 % фосфору в насінні різних зернових і зернобобових
культур міститься у формі фітатів у концентрації 2—70 мг/г сухої речо-
вини. Фітати зазвичай накопичуються в насінні як суміш солей
біологічно важливих металів (K, Mg, Ca, Mn, Fe, Zn). Численні фосфа-
тази й фітази, що містяться в сухому насінні або синтезовані після його
проростання, гідролізують фітати для забезпечення вегетуючої рослини
на початкових фазах розвитку фосфором [36, 39].
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Фосфор ґрунту і добрив. Хоча загальна кількість Р у ґрунтах може
бути високою, засвоюваність його рослинами часто низька. У ґрунті фос-
фор міститься в неорганічній (35—75 % загального його вмісту) та ор-
ганічній (30—65 %) формах. Проте 80—90 % Р в ґрунті іммобілізовано
через адсорбцію, осадження і перетворення на органічні форми, недо-
ступні для рослин [8, 41]. Рівні ортофосфату в більшості природних і
сільськогосподарських екосистем субоптимальні. Тільки 10—20 % фос-
фору добрив використовується в рік його внесення [10]. Рі у ґрунті че-
рез високу реакційну здатність швидко іммобілізується з катіонами
кальцію і магнію у вапнистих ґрунтах або алюмінію та заліза в кислих
ґрунтах. Його пул зменшується також і через мікробіологічну активність.
За надмірного внесення фосфорних добрив він потрапляє у водойми,
спричинює заболочування і цвітіння води [12, 19, 27, 33, 40]. Внесення
Рі позакоренево обмежено забезпечує рослини фосфором, за винятком
систем фертигації.

Усі сучасні високопродуктивні агрофітоценози залежать від
постійного внесення добрив, отримуваних з невідновлюваних фосфо-
ритів — основного джерела фосфору в світі. Проте запаси фосфатів ма-
теринських порід виснажуються. Щорічна загальна потреба у фосфори-
тах для виробництва добрив становить близько 15 млн т. За сьогоднішніх
темпів видобутку, за різними оцінками, очікується повне виснаження за-
пасів фосфоритів через 50—400 років [10, 12, 20, 25].

Збільшення доз внесення добрив спричинює низьку їх ефек-
тивність та зростання екологічних проблем. Поліпшення фосфорного
живлення рослин підвищенням ефективності асиміляції фосфатів (РАЕ)
та ефективності використання фосфору (PUE) необхідне для забезпечен-
ня високої продуктивності сільськогосподарських культур та одночасно-
го захисту ґрунту і водних ресурсів. Протягом останніх років досягнуто
значних успіхів у з’ясуванні питань адаптації рослин до низьких рівнів
Рі та механізмів, що підвищують поглинання, транспортування й вико-
ристання Рі. Ідентифікація генів, відповідальних за процеси мінерально-
го живлення рослин, сприяє створенню культур із підвищеною ефек-
тивністю використання добрив [19, 29]. 

Механізми адаптації рослин до дефіциту фосфору. Через розкладан-
ня рослинних решток і низьку мобільність Рі поверхневі шари ґрунту за-
звичай більш збагачені Рі, ніж його нижні шари. Для максимального за-
лучення Р в умовах його нестачі рослини формують відповідну до потреб
кореневу систему. Модифікації кореневої архітектоніки, індуковані не-
стачею Рі, пов’язані з підвищеним освоєнням верхнього шару ґрунту для
поглинання ортофосфату в низьких концентраціях. Зміни кореневої
архітектоніки полягають у формуванні дрібної, сильно розгалуженої ко-
реневої системи внаслідок гальмування росту первинних коренів,
збільшення кількості та щільності додаткових і бічних коренів, розвитку
довших кореневих волосків [10, 19].

Вплив рівня Рі в ґрунті на розвиток коренів є комплексним, видо-
специфічним і залежить від генотипу. Більшість реакцій кореневих тка-
нин на дефіцит Р координується локальними й системними сигналами,
пов’язаними зі змінами вмісту у коренях Р-дефіцитних рослин ауксинів,
етилену, цитокінінів, гіберелінів, стриголактону, транспортом регулятор-
них мікроРНК і підвищеною кількістю сахарози в флоемі. Збільшення
надходження сахарози до кореня пов’язане зокрема з індукцією вищого
рівня поглинання фосфору Р-дефіцитними рослинами. Важливу роль у
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модифікації архітектоніки кореневої системи у відповідь на низьку до-
ступність Рі відіграють також сигнальні шляхи, що активуються жасмо-
новою кислотою, оксидом азоту або редокс-статусом меристеми кореня
[19, 39].

Першою видимою зміною в рослинах, які потерпають від дефіци-
ту Рі, є сповільнення росту первинного кореня після перенесення у се-
редовище з низьким рівнем Рі. Одночасно пришвидшуються утворення і
подовження бічних коренів, проліферація кореневих волосків, які екс-
пресують високі рівні транспортерів Рі й фосфатаз [15, 19, 36].

Рівень Рі змінює характеристики кореневих систем шляхом моду-
ляції програм розвитку, які контролюють ініціацію, появу і кут нахилу
росту бічних коренів, ріст первинного й бічних коренів, а також
щільність і швидкість подовження кореневих волосків. У відповідь на
необхідність посилення поглинання фосфору активно ростуть додаткові
корені в поверхневому шарі ґрунту. Загальне поглинання Р окрім типу
кореневої системи великою мірою залежить від загальної площі її по-
верхні. Велика густота кореневих волосків, особливо на бічних коренях,
може істотно підвищити ефективність поглинання Р (вони поглинають
до 90 % Рі). Цей механізм часто функціонує у культурних рослин із діля-
нок з низьким рівнем доступності Р, проте потребує великих витрат вуг-
лецю на формування кореневої системи і численних кореневих волосків.
Польовими випробуваннями і тепличними експериментами з пшени-
цею, кукурудзою, соєю, горохом, квасолею доведено, що генотипи, які
розвивають дрібну й густу кореневу систему, ліпше пристосовані до
низького вмісту Рі в ґрунтах [4, 9, 15, 19, 42], тому стимулятори розвит-
ку кореневої системи, наприклад інгібітор сукцинатдегідрогенази II по-
коління седаксан, можуть підвищувати PUE [7].

Важливими чинниками також є загальна довжина коренів кожно-
го типу та їх діаметри. Довші кореневі волоски виділяють більше Рі-
мобілізуючих ексудатів у верхні шари ґрунту, де більше Р [9, 19, 42].
Виділення кількох кореневих ексудатів, які підвищують доступність не-
органічних і органічних форм фосфору в ризосфері — один зі способів
реагування рослини на низький вміст Р в ґрунті. Ексудати включають
аніони органічних кислот, протони, які підвищують доступність помірно
розчинних форм фосфору, і ферменти, які збільшують доступність ор-
ганічного фосфору [10].

Виділення протонів та аніонів органічних кислот у ризосферу по-
требує зростання активності протонних помп або продукування і
виділення органічних кислот, що є затратним механізмом підвищення
адаптації рослини до низького вмісту доступного Рі в ґрунті. Додатковою
перевагою модифікації ризосфери рослинними ексудатами є здатність
аніонів органічних кислот нейтралізувати токсичність алюмінію, тому
деякі з генів, що беруть участь у формуванні стійкості до цього абіотич-
ного стресора, також можуть впливати на поглинання Р. Зокрема, кілька
Р-ефективних сортів пшениці з Китаю здатні виділяти більше лимонної
та яблучної кислоти, ніж Р-неефективні сорти. Отримано відносно мало
інформації про рівень генетичної мінливості виділення ексудатів сорта-
ми основних зернових культур [9]. Для зернових колосових культур
відомі селективні ексудати кореневої системи, наприклад мугінеїнат.
Фітосидерофори родини мугінеїнату Poacea синтезують за дефіциту
біологічно важливих елементів, при цьому рівні транскриптів HvNAS1,
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HvNAAT-A, HvNAAT-B, HvIDS2 i HvIDS3, що кодують ферменти, залу-
чені в біосинтез мугінеїнатів, зростали [35].

Недоліком цього механізму адаптації рослин до дефіциту Рі є те,
що органічні аніони слугують також субстратом для росту мікроорганізмів,
тому їх концентрація в ризосфері буває змінною [10]. Органічний фос-
фор ризосфери рослини можуть використовувати за участю позаклітин-
них фосфатаз, що виділяються коренями рослин у відповідь на дефіцит
Р [36, 43]. Надекспресія генів фітази мікроорганізмів у трансгенних рос-
линах приводила до поліпшення росту і поглинання Р лише в контрольо-
ваних умовах. Важливими чинниками, що обмежують використання
фітатів як джерела органічного фосфору, можуть бути взаємодія з ґрун-
товими мікроорганізмами і вплив численних хімічних речовин у ґрунті
[10]. Основною групою транспортерів Рі, що регулюють його надходжен-
ня з ґрунтового розчину в клітини коренів, є родина генів РНТ1. Екс-
пресія цих генів індукується дефіцитом фосфору [10, 28, 31, 43, 45].

Ще однією реакцією рослин на зниження рівня доступного Р є пе-
рерозподіл біомаси між коренями і пагонами шляхом зміни клітинного
метаболізму. При цьому ефективність використання Р в рослині зростає
внаслідок оптимізації перетворення й розподілу поживних речовин. За
нестачі Р рослини збільшують перетворення його з внутрішньоклітинних
органічних сполук, підвищують активність кислих фосфатаз і РНКаз, а
також частково вивільняють Рі в результаті заміни мембранних фос-
фоліпідів на галакто- і сульфоліпіди. Крім того, рослини використову-
ють метаболічний обхід у гліколізі, підвищують накопичення крохмалю
й антоціанів у пагонах.

Ремобілізація Рі в рослині має вирішальне значення для забезпе-
чення сталого росту й формування насіння за умов зовнішніх коливань
рівня доступного Рі. Істотну роль у транслокації Рі від кореня до пагона
відіграє транспортер РНО1. Він є посередником виходу Рі з клітини і
зниження його концентрації у вакуолі. Надекспресія AtPHO1 призводить
до 2—3-разового збільшення вмісту Рі в пагоні й різкого гальмування
росту пагонів [10, 16, 32, 34].

Експериментально підтверджено [32] ймовірний вплив генів RHT
на розподіл вуглецю, кількісно оцінено вплив алелів Rht-B1 на ріст ко-
ренів і Р-ефективність у контрольованих умовах.

Отже, реакції рослин на дефіцит доступного Рі в ґрунті, які
збільшують надходження Р, включають [11]:

1) підкислення ризосфери, секрецію низькомолекулярних ор-
ганічних аніонів і ферментів у ґрунт для мобілізації Рі з неорганічних та
органічних джерел фосфору;

2) розвиток кореневої системи збільшенням її біомаси і змін у мор-
фології для забезпечення можливості охоплення більших об’ємів ґрунту
й використання Рі із зон з високою його доступністю; 

3) підвищення потенціалу клітин коренів до поглинання Рі,
відповідне зниження його концентрації в ризосфері, пришвидшення ди-
фузії Рі до ризосфери й стимулювання його вивільнення зі зв’язаного
стану.

Взаємодія між генами карликовості й фосфорним живленням
досліджена мало. Існує гіпотеза, що гени карликовості впливають на нако-
пичення біомаси за високих і низьких рівнів Р, але не змінюють РАЕ [32].

Здатність коренів більшості рослин проникати в глибокі шари ґрун-
ту й мобілізувати фосфор з віддалених неорганічних і органічних джерел
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підвищується за симбіозу з мікоризою. Ці реакції координуються регу-
ляторними системами, керованими як фосфорним статусом органів рос-
лин, так і наявністю Рі в ризосфері [11].

Генетичний контроль фосфорного живлення рослин. Системи генної
регуляції за нестачі фосфору, які контролюють фізіолого-біохімічні про-
цеси, багато в чому є спільними у відповіді рослин на стресові впливи.
Стійкість до дефіциту фосфору є складною кількісною ознакою. В адап-
тації рослин до нестачі фосфору беруть участь близько 100 генів [6, 44].
Гени, які швидко реагують на нестачу Р, належать до «ранніх». «Пізні»
гени визначають зміни у морфології, фізіології, метаболізмі рослин за
тривалого дефіциту фосфору [6, 13].

Градієнт сахарози є загальним регулятором реакції рослин на неста-
чу Рі. Крім того, важливу роль в PSR (Pi-starvation response) відіграють
рослинні гормони. Система, яка включає ці регуляторні компоненти,
координує складні відповіді на дефіцит Рі [10, 45].

Картування локусів кількісних ознак (QTL) забезпечує ефективний
інструмент для генетичного аналізу, вивчення їх відносного впливу на
конкретні ознаки. Прояснення генетичної основи Р-ефективності куль-
турних рослин допоможе створити Р-ефективні сорти за допомогою мар-
кер-асоційованої селекції (МАS) [32, 44]. Повідомлено [44] про виявлен-
ня у пшениці 110 QTL, пов’язаних із 12 ознаками проростків за
Р-нормальних і Р-дефіцитних умов, 49 специфічних QTL, пов’язаних
безпосередньо зі стійкістю проростків пшениці до дефіциту Р. Виявлено
18 важливих кластерів QTL, розміщених на 12 хромосомах: 1D, 2A, 2B,
3A, 3B, 4B, 4D, 5A, 5D, 6A, 6B, 7B. Відкриття цих QTLs і кластерів QTL
важливе для точного картування молекулярних маркерів MAS, клону-
вання генів, пов’язаних з ефективністю Р. У гідропонних і польових
дослідах визначено 26 індивідуальних QTL для 10 ознак накопичення
фосфору коренем або пагоном, 9 QTL для щільності та 8 QTL для до-
вжини кореневих волосків й ексудації протонів [9].

Визначено низку компонентів, що беруть участь у регуляції реакцій
рослини на дефіцит фосфору. Головну роль у регуляції відіграють фак-
тори транскрипції (ФТ), а на посттранскрипційному рівні діють
мікроРНК. Багато ФТ ідентифіковано. Вони регулюють гени, які беруть
участь у поглинанні фосфору коренями та ремобілізації, а також
мобілізації фосфору в ґрунті [10]. ФТ зв’язуються з cis-елементами про-
моторів генів, експресія яких змінюється у відповідь на нестачу Р [6].

Проаналізовано послідовність А (NF-YA), B (NF-YB) i C (NF-YC)
субодиниць ССААТ-зв’язувального ядерного фактора транскрипції (NF-
Y) пшениці (Triticum aestivum L.), досліджено їх реакції на наявність Р у
проростках. Визначенням послідовності та клонуванням гена іден-
тифіковано 18 NF-YA, 34 NF-YB i 28 NF-YC генів [21, 29]. Експресія
більшості NF-YA генів позитивно відреагувала на низьку доступність Р.
На противагу цьому мікроРНК169 негативно відреагувала на низьку до-
ступність Р й деградувала NF-YA. Гіперекспресія TaNFYA-B1 на хромо-
сомі 6В, індукована низьким вмістом Р, значно підвищила його погли-
нання і врожайність зерна за різних рівнів елемента в польовому досліді
[45]. Збільшення поглинання Р може бути результатом того, що гіперек-
спресія TaNFYA-B1 стимулює розвиток кореневої системи, зокрема бічне
розгалуження коренів, підвищує експресію транспортерів фосфатів ро-
дини РНТ1 у коренях. Припускається, що TaNFYA-B1 відіграє істотну
роль у розвитку кореневої системи й використанні Р пшеницею.
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МікроРНК169 й NF-YA є важливими регуляторами розвитку голов-
ного і бічних коренів. Однак молекулярні механізми, за допомогою яких
miR169/NF-YA регулюють розвиток кореневої системи, остаточно не
з’ясовані. Згідно з результатами [29], TaNF-YA-B1, ймовірно, впливає на
біосинтез ауксину, що сприяє розвитку бічних коренів.

Білок РНR1 є фактором транскрипції MYB, який зв’язується з не-
досконалою паліндромною послідовністю (Р1ВS; GNATATNG), що зна-
ходиться в промоторній ділянці багатьох генів, експресія яких реагує на
нестачу Р. Вони включають гени, що кодують ФТ, протеїнкінази, транс-
портери Рі, РНКази, фосфатази, метаболічні ферменти і ферменти,
задіяні в синтезі сульфо- й галактоліпідів [11].

Функція мікроРНК — регуляція багатьох залежних генів, що беруть
участь в PSR, а також слугують сигнальними молекулами в реакції адап-
тації. Після утворення комплементарного комплексу мікроРНК з мРНК
відбувається розщеплення мРНК або пригнічення її трансляції [1, 10]. 

Важливу роль у підтриманні гомеостазу Рі на рівні його надходжен-
ня, розподілу і ремобілізації відіграє miR399. За дефіциту фосфору
miR399 діє як позитивний регулятор — сприяє поглинанню Рі та його
транслокації від кореня до пагона. Цільовий ген miR399 кодує
убіквітинзв’язаний Е2 фермент РНО2/UBC24. МікроРНК399 міститься у
флоемі й передається до кореня як системний сигнал для регулювання
кореневих реакцій на дефіцит Р [1, 10, 34]. Інша мікроРНК — miR827 —
також є позитивним регулятором у пагонах і коренях за нестачі Р.
Однією з мішеней At-miR827 є ген, що кодує убіквітин-Е3-лігазу, яка
збільшує поглинання і вміст Рi, особливо за низької доступності азоту та
високої — фосфору, відносно рослин дикого типу [10, 34, 45].

Нестача Р може призводити до негативної регуляції таких
мікроРНК, як miR169, miR395, miR398. Ці мікроРНК реагують також на
інші елементи та абіотичні стреси. З’ясування їх специфічної ролі в мета-
болізмі фосфору потребує подальших досліджень [10].

Комплексність і критерії ознаки ефективності використання фосфору.
Велика кількість потенційних взаємодій різних чинників впливає на вро-
жайність. Фосфорне живлення рослин складне, тому що доступність і
поглинання Р залежать від взаємодії ґрунту; рослини і мікроорганізмів.
Відносна значущість різних процесів та ефективність різних характерис-
тик рослин, імовірно, змінюються залежно від типу ґрунту, умов виро-
щування сільськогосподарських культур, погодних умов. Однак PUE
можна розділити на ознаки, придатні для скринінгу та відбору. Серед
них будова кореня й такі фізіологічні характеристики, як рівень виділен-
ня кореневих ексудатів — кислот і фосфатаз, що забезпечують ефек-
тивніше поглинання Р з ґрунту [10, 37].

Визначення ефективності фосфорного живлення рослин зазвичай
спрямоване на два основні процеси: поглинання Р з ґрунту та перетво-
рення поглиненого Р на кінцевий продукт (біомасу, зерно).

Р-ефективні сільськогосподарські культури в ідеалі мають викорис-
товувати більшу частину Р, що вноситься кожен сезон. Однак це трап-
ляється рідко, оскільки фосфор зв’язується в ґрунті й переходить у не-
доступні для рослин форми. Поглинання Р обмежується через
уповільнення поповнення пулу розчинного фосфору, доступного росли-
нам. Повторні внесення фосфорних добрив протягом року здатні підви-
щити загальний рівень Р в ґрунті й наситити реакції видалення Р з роз-
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чинного пулу. Після цього ефективність використання Р може зрости,
проте ця стратегія потребує великих довгострокових інвестицій [4, 6,
32].

Ефективність фосфорного живлення культур можна підвищити за
допомогою різних підходів, потенційних джерел, у тому числі й викори-
стання результатів вивчення біології ґрунтів, зміни в технології удобрен-
ня, вдосконалення методів регулювання добривами, а також генетичного
поліпшення культурних рослин з метою ефективнішого поглинання й
використання Р з ґрунту і добрив або забезпечення можливості викори-
стання складнодоступних неорганічних та органічних форм Р. Вдоско-
налення фосфорного живлення має вирішальне значення для майбут-
нього глобального сільськогосподарського виробництва. Загальне
підвищення PUE рослинами врешті-решт може привести до інтеграції
цілої низки різних підходів щодо створення ефективнішої системи зем-
леробства [10].

Прогрес у галузі генетичного поліпшення PUE ускладнений
відсутністю загальноприйнятих шляхів її визначення. Число локусів QTL
у дослідженнях змінюється залежно від рекомбінантної інбредної лінії
досліджуваної популяції та оцінних ознак [9]. Фенотипування для PUE
ускладнюється через труднощі визначення та ефективного детектування
ознак надземних і підземних частин сільськогосподарських рослин. Су-
часними методами культивування у ризотронах можна проводити три-
вимірне оцінювання кореня або кореневої діяльності [8, 37]. Набір оз-
нак може включати довжину коренів, площу їх поверхні, загальне
поглинання Р, ефективність його використання, урожай насіння, вміст
фосфору в насінні.

Важливими аспектами кореневої архітектури є кількість і морфо-
логія бічних коренів та їх локалізація. Особливими морфологічними оз-
наками для поглинання Р з ґрунту є щільність кореневих волосків та їх
довжина [10, 37]. Багато з цих ознак пов’язані між собою, численні кри-
терії PUE зведені [10]. До них належать такі загальні критерії, як агро-
номічна PUE, ефективність використання, поглинання та надходження
Р, фосфорний індекс урожаю, коефіцієнти ефективності фосфору,
відносний вихід зерна, кореневий коефіцієнт ефективності.

Щоб мати аргументи на користь можливої ефективності конкретних
QTLs, досліджень різних популяцій у межах виду недостатньо. Ще
однією проблемою є розміри популяцій, які використовуються в бага-
тьох дослідженнях. У невеликих популяціях, ймовірно, будуть іден-
тифіковані тільки QTLs із великим впливом, їх ефект може виявитись
надмірно завищеним. Водночас комплексність фосфорного живлення,
сильний вплив навколишнього середовища на доступність і поглинання
рослинами Р з ґрунту означають, що націлювання на один конкретний
механізм для поліпшення поглинання і використання рослинами Р за-
безпечить невеликий успіх у комерційних умовах. Отже, найліпших ре-
зультатів можна досягти лише при поєднанні кількох ознак [10].

Біотехнологічні методи підвищення PUE. Зважаючи на вищезазначені
морфофізіологічні ознаки, що змінюються у рослині у відповідь на
дефіцит доступного фосфору в ґрунті, можна проводити селекцію за ни-
ми. Оскільки корені є основним органом для поглинання Р з ґрунту, се-
лекція за умов низької його концентрації має враховувати кореневу мор-
фологію та інші кореневі характеристики. Зокрема корені та кореневі
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волоски разом із мікоризою відповідальні за віднайдення поживної ре-
човини у різних шарах ґрунту. Оскільки фосфору міститься більше у
верхніх шарах більшості неудобрених ґрунтів, селекція на толерантність
до низького вмісту доступного Р для ефективного його поглинання має
враховувати кут нахилу розміщення кореня, або геотропізм, і кількість
бічних коренів відносно головних у кореневій системі [9].

Інформацію щодо генів, залучених до реакції на дефіцит Р, можна
застосовувати в селекційних підходах за допомогою маркерів. Ефек-
тивність селекційних підходів слід оцінювати за різних польових умов
[37]. В ідеалі сорт має формувати високий урожай за низького рівня до-
ступного Р, а також реагувати на вищі рівні фосфору в ґрунті. Отже,
замість одного критерію PUE ліпше характеризувати генотипи за їх
відносною реакцією на рівень Р, а також урожаєм генотипу за нестачі Р.
Використання цих двох підходів дає змогу розглядати потенціал урожай-
ності сорту та його чутливість до дефіциту Рі одночасно [10]. Деякі рос-
лини можуть обходитися меншою кількістю Р і продукувати таку ж за-
гальну біомасу або вихід зерна. Ця різниця допоможе селекціонеру
обрати стійкі до дефіциту Р генотипи, спираючись переважно на сумар-
ний вихід Рі в ґрунтах із низьким вмістом доступного Р, а не на його
рівень у рослині чи механізми його поглинання [9].

Генетично модифіковані рослини з високими рівнями PUE. Викорис-
тання генетичних ресурсів рослин для виробництва продовольства і ве-
дення сільського господарства — центральне питання в контексті стало-
го розвитку, змін клімату і досягнення продовольчої безпеки. Крім
підвищення врожайності сільськогосподарських культур генетично мо-
дифіковані рослини здатні зменшити тиск інтенсифікації рослинництва
та скорочення сівозмін на біорізноманіття, забезпечити використання
ґрунтів із низьким рівнем родючості [23].

Перспективним є створення культурних рослин, зокрема зернових,
Р-ефективних сортів, які здатні ефективно засвоювати Р та використо-
вувати добрива. Вважають, що маніпулювання експресією генів з метою
нівелювання впливу дефіциту Р у навколишньому середовищі може
підвищити ефективність поглинання і споживання Р рослиною, знизи-
ти потребу в фосфорних добривах [10, 13, 22, 27, 29].

Біотехнології мають значні переваги для поліпшення багатьох оз-
нак. Проте складність процесів взаємодії ґрунту й рослин, які впливають
на фосфорний гомеостаз культур, а також неповна інформація щодо
генетичного контролю PUE та його фізіологічної й молекулярної осно-
ви обмежують прогрес. Численні чинники можуть впливати на PUE
шляхом складних взаємодій між різними процесами. Чи здатні ці по-
тенційні цільові ознаки поліпшити PUE, необхідно перевіряти як у
контрольованих, так і в польових умовах. Дослідження такої комплекс-
ної ознаки, як PUE, потребує довгострокових інвестицій. Поєднання
нових методів і технологій із традиційними методами селекції рослин,
фізіології рослин, ґрунтознавства та агрономії забезпечує розширення
можливостей для вивчення генетичних відмінностей у PUE та зв’язку
генотипу й фенотипу [10].

Фосфіти. Перспективний шлях поліпшення фосфорного живлення
культурних рослин запропонували Геррера-Естрелла та співавт. [17]. Він
полягає у створенні трансгенних рослин, які здатні метаболізувати
фосфіти (Phi) як джерело Р з одночасним використанням Рhi як фосфор-

490

С.Н. ГРАБЧУК, Л.Н. МИХАЛЬСКАЯ, В.В. ШВАРТАУ

ISSN 2308-7099. Физиология растений и генетика. 2017. Т. 49. № 6



них добрив. Водорозчинний Рhi швидко надходить до рослин та легко
рухається як базипетально, так і акропетально. Трансгенні рослини при
цьому отримують конкурентну перевагу над деякими ґрунтовими мікро-
організмами і бур’янами, які нездатні засвоювати Рhi. Важливою є пере-
вага застосування Рhi, що полягає в його фунгіцидній та гербіцидній дії
у дозах від 5—15 кг/га, економічній доцільності використання Рhi, зни-
женні доз внесення пестицидів до агрофітоценозів, утворенні пулів важ-
ливих метаболітів (НАДН, Рі) [3, 16].

Водночас цільовим і селективним геном у розглянутій системі може
бути ген ptxD із Pseudomonas stutzeri WM88, що кодує НАД-
фосфітдегідрогеназу, яка окиснює Рhi до Рі, або ген htxA, що кодує гіпо-
фосфітдегідрогеназу. Метаболічну здатність перетворювати Рhi на Рі крім
зазначеного мікроорганізму мають ізоляти Escherichia coli, Bacillus cal-
dolyticus, Agrobacterium tumefaciens, Pseudomonas fluorescens. Ген може пере-
носитись шляхом агробактеріальної трансформації [18, 24, 38].

Отже, створення і використання трансгенних культурних рослин,
здатних засвоювати Рhi як джерело фосфору — перспективний крок у
підвищенні ефективності його засвоєння культурними рослинами, зни-
женні вартості систем живлення і захисту.

Таким чином, фосфор — важливий макроелемент для рослин, не-
стача якого в ґрунті істотно лімітує отримання високих урожаїв у рос-
линництві. Гомеостаз фосфору в рослинах підтримують складні ком-
плексні системи поглинання, транспортування та ремобілізації
ортофосфату. Рі, зміни гормонального статусу, мікроРНК, мРНК та цу-
кри сигнальних систем на рівні кореневої системи, пагона—кореня, які
передаються як ксилемою, так і флоемою, координують реакцію на
дефіцит Рі на рівні рослини. Серед шляхів підвищення PUE найперспек-
тивнішими є біотехнологічні підходи. Використанням вектора перетво-
рення фосфіту на фосфат створено генетично модифіковані рослини ку-
курудзи, сої, бавовнику, здатні поглинати фосфіт як добриво в посівах
культурних рослин. Результати молекулярних досліджень фосфорного
живлення культурних рослин уможливили створення генотипів культур-
них рослин і технологій їх вирощування з високими рівнями PUE, що
істотно підвищило економічну доцільність рослинництва, знизило
хімічне навантаження на агрофітоценози.
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Фосфор — важный макроэлемент для растений, дефицит которого в почве существенно
лимитирует получение высоких урожаев. Гомеостаз фосфора в растениях поддерживают
сложные комплексные системы поглощения, транспортировки и ремобилизации ортофос-
фата. Сигнальные системы на уровне корня, стебля—корня базипетального и акропеталь-
ного направления включают градиент Рі, изменения гормонального статуса, микроРНК,
мРНК, сахара, координируют реакцию на дефицит Рі на уровне растения. Среди путей по-
вышения эффективности использования фосфора (P-use efficiency — PUE) наиболее пер-
спективными являются биотехнологические подходы. С помощью вектора превращения
фосфита в фосфат созданы генетически модифицированные растения кукурузы, сои, хлоп-
чатника, способные использовать фосфит в качестве удобрения. Результаты молекулярных
исследований фосфорного питания культурных растений дали возможность создать гено-
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типы растений и технологии их выращивания с высокими уровнями PUE, что существен-
но повышает экономическую эффективность растениеводства и снижает химическую на-
грузку на агрофитоценозы.

WAYS TO IMPROVE THE EFFICIENCY OF PHOSPHORUS NUTRITION IN PLANTS

S.M. Grabchuk, L.M. Mykhalska, V.V. Schwartau

Institute of Plant Physiology and Genetics, National Academy of Sciences of Ukraine
31/17 Vasylkivska St., Kyiv, 03022, Ukraine

Phosphorus is an important macroelement for plants, and its lack in soil significantly
limits the yield of crops. To maintain homeostasis of phosphorus in plants there are
complex systems for the absorption, transport and remobilization of orthophosphate.
Signal systems at the root level, the shoot-root level, that include Pi, changes in the
hormonal status, miRNAs, mRNAs, and sugars, coordinate the response to Pi defi-
ciency at the plant level. Among the ways to increase PUE, biotechnology approaches
are the most promising. The use of the vector of phosphite conversion into phosphate
has allowed the creation of corn, soybean, cotton GM plants, which can use phosphite
as a fertilizer. Results of molecular researches of phosphorus nutrition of cultivated
plants allow to create genotypes of cultivated plants and technology of their cultivation
with high levels of PUE, that significantly increase the economic efficiency of plant
growing and reduces the chemical load on agrophytocenoses.

Key words: phosphate nutrition, phosphite, orthophosphate.
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