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Наведено огляд літературних джерел та власних досліджень з питань засво-
єння рослинами фосфору. Охарактеризовано особливості безпосереднього
(прямого) шляху надходження фосфорних сполук до рослинного організ-
му — через дію органічних кислот і ферментів, що продукуються рослиною,
та внаслідок формування і функціонування мікоризних симбіозів і асоціацій.
Детально розглянуто опосередкований (і найважливіший) шлях забезпечення
рослин фосфором — через функціонування ґрунтової мікробіоти. Фосфатсо-
любілізувальні мікроорганізми мають різноманітні стратегії для отримання
та збереження фосфору в клітинах. Серед них — вивільнення органічних
кислот та хелаторів для розчинення мінеральних фосфатів, секреція поза-
клітинних ферментів для вивільнення фосфату зі стійкої органічної речови-
ни, високоафінні системи поглинання для засвоєння розчиненого фосфату,
синтез полімерів для зберігання сполук фосфору в клітинах. Крім того,
представники родів Nitrobacter і Thiobacillus утворюють азотну і сірчану кис-
лоти, відповідно, що певною мірою сприяє солюбілізації фосфатів. Така
різнобічна активність значною мірою визначає швидкість, з якою нерозчин-
ні форми фосфору стають доступними для мікроорганізмів і, зрештою, для
рослин та іншої біоти. Наголошено, що ґрунтові бактерії та мікроміцети за-
своюють фосфор для забезпечення власних потреб і лише після відмирання
клітин або внаслідок їх лізису бактеріофагами вивільнені органічні фосфорні
сполуки здатні швидко мінералізуватися й надходити до коренів у легко-
засвоюваному вигляді. Розглянуто біотехнологічні рішення, спрямовані на
активізацію процесів трансформації фосфору в ґрунті й забезпечення цим
елементом рослин, а також екологічне значення мікробного кругообігу фос-
фору.

Ключові слова: фосфорне живлення рослин і мікроорганізмів, мінеральні
сполуки фосфору, органофосфати, мікориза, фосфатсолюбілізувальні мікро-
організми.

Фосфор (Р) циркулює як в абіотичній, так і в біотичній частинах зем-
ної екосистеми, особливо в біосфері, гідросфері та геосфері. Р міс-
титься в земній корі здебільшого в осадових породах, що включають
фосфатні (PO4

3—) мінерали. З вивітрюванням та ерозією цих порід
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розчинені фосфати потрапляють у ґрунти, частина з них водними
шляхами надходить до океану [1]. На відміну від азоту, Р практично
не має значної газоподібної форми. Лише деякі анаеробні мікробні
консорціуми можуть відновлювати фосфат або фосфіт до слідових
кількостей фосфіну (PH3), утворюючи незначну газоподібну ланку в
циклі фосфору [2, 3].

Природна трансформація фосфору відбувається повільно, з ви-
щими значеннями лише в гірському середовищі з інтенсивними опа-
дами або в районах з підвітряного боку пустель, де спостерігаються
екстремальні темпи атмосферних осаджень [4]. Природні втрати че-
рез вилуговування та ерозію мають подібний порядок значень [4, 5].

Упродовж останнього століття люди активно змінюють цикл фо-
сфору, посилюючи вивільнення елементу з літосфери в екосистеми.
Аграрна діяльність трансформує цикл фосфору з відносно замкнутої
системи на значно відкритішу з високими втратами через видалення
з урожаєм, вилуговування та ерозію. Водночас також може спостері-
гатися поступове накопичення фосфору в окремих ґрунтах, оскільки
внесення добрив перевищує природні надходження щонайменше на
один—чотири порядки залежно від агроекосистеми [6, 7].

Фосфор у ґрунтах, доступність для рослин. P у ґрунті безпосеред-
ньо впливає на основні показники сталого розвитку, а саме на вро-
жайність сільськогосподарських культур, якість води та секвестрацію
вуглецю. Тож розуміння кругообігу фосфору в наземних екосистемах
стає дедалі актуальнішим, оскільки глобальні зміни довкілля посилю-
ють обмеження елемента для рослин [8, 9].

Р впливає на екосистеми переважно через свою дефіцитність, а
не велику кількість [10, 11]. Концентрація доступного мінерального
фосфору, єдиної форми цього елемента, яка може засвоюватися рос-
линою, дуже низька у ґрунтовому розчині навіть родючого ґрунту [12,
13]. Хоча ґрунти в окремих агроценозах можуть містити відносно ве-
лику кількість загального фосфору, він зазвичай існує у формах, які
не можуть безпосередньо використати рослини [14, 15]. Основна ча-
стина Р, зв’язана з ґрунтовими мінералами (наприклад, оксидами за-
ліза, алюмінію та глинами), осідає як вторинні мінерали або замкнена
в органічних сполуках і мікробній біомасі [13, 16]. Низька концент-
рація доступного фосфору в ґрунтовому розчині робить цю поживну
речовину дуже обмеженою для росту рослин.

Фосфор у ґрунті перебуває у двох формах: неорганічній (Рн) та
органічній (Ро). Ці форми фосфору відрізняються своїми властивос-
тями та часткою в ґрунтах [17]. Pн зазвичай становить від 35 до 70 %
загальної кількості фосфору в ґрунті. Первинні фосфорні мінерали
дуже стабільні, і вивільнення доступного фосфору з них унаслідок
процесів вивітрювання зазвичай відбувається надто повільно, щоб за-
довольнити потреби сільськогосподарських культур [18, 19]. На про-
тивагу цьому вторинні фосфорні мінерали, включно фосфати каль-
цію, заліза та алюмінію, різняться за швидкістю розчинення залежно
від розміру мінеральних частинок та pH ґрунту [20, 21]. Зі збільшен-
ням pH ґрунту розчинність фосфатів Fe та Al збільшується, але розчин-
ність фосфату Ca зменшується, за винятком значень pH вище 8 [16].
P, адсорбований на різних глинах та оксидах Al/Fe, може вивільня-
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тися внаслідок реакцій десорбції. Всі ці мінеральні форми фосфору
існують у складних рівновагах одна з одною — від дуже стабільних,
малодоступних, до доступних для рослин пулів, таких як лабільний Р
та P у розчині, які перебувають переважно у вигляді іонів гідроген-
фосфату та дигідрогенфосфату (HPO4

2– та H2PO4
–) [15, 22, 23].

У кислих ґрунтах фосфор може переважно адсорбуватися на по-
верхні глинистих мінералів та оксидів Fe/Al, утворюючи різні ком-
плекси [24]. Глинисті мінерали та оксиди Fe/Al мають велику пито-
му поверхню, що забезпечує значну кількість центрів адсорбції. При
подальших реакціях фосфор може бути оклюдований у нанопорах,
які часто зустрічаються в оксидах Fe/Al, і таким чином стати недо-
ступним для рослин [25]. Через адсорбційний та фіксаційний вплив
ґрунту на фосфор, внесене фосфорне добриво швидко фіксується,
що призводить до ефективності використання добрив рослинами ли-
ше в межах 10—25 % [26—28].

У нейтральних і карбонатних ґрунтах утримання фосфору пере-
важно здійснюється реакціями осадження [29], хоча Р також може ад-
сорбуватися на поверхні карбонату кальцію [30] та глинистих мінералів
[31]. Фосфат може осідати з кальцієм, утворюючи дикальційфосфат,
доступний для рослин. Зрештою, ця сполука здатна трансформувати-
ся в стабільніші форми, такі як октокальційфосфат та гідроксіапатит,
які менш доступні для рослин за лужного pH [25]. Розчинення гід-
роксіапатиту збільшується зі зниженням pH ґрунту [32].

Органічний фосфор в основному представлений такими сполу-
ками як ортофосфатні моноестери, ортофосфатні діестери, органічні
поліфосфати та фосфонати [33—35]. Понад 20 % ґрунтового органіч-
ного фосфору знаходиться у вигляді фітинової кислоти (інозитолгек-
сакісфосфату), яка може зв’язуватися з різними аніонами, утворюю-
чи фітати. Переважна більшість ґрунтово-органічних пулів фосфору
(здебільшого складаються з рослинних решток, залишків мікроорганіз-
мів та гною худоби) не можуть бути безпосередньо засвоєні рослина-
ми [36]. Органічний фосфат може вивільнюватися через процеси міне-
ралізації, опосередковані ґрунтовими мікроорганізмами та коренями
рослин унаслідок секреції специфічних ферментів.

Відомо, що недостатня кількість фосфору впливає на поглинан-
ня рослинами інших поживних речовин, таких як азот (N), калій (K)
та кальцій (Ca), що призводить до зменшення видовження стебла й
утворення коротших і товстіших стебел [37]. Нестача Р також впли-
ває на морфологію листків і фотосинтез [38]. Обмеження фосфорно-
го живлення затримує цвітіння та плодоношення, змінює архітекту-
ру рослини та знижує утворення насіння [39—41].

Фосфор також є важливою речовиною для різноманітних мета-
болічних і фізіологічних процесів у рослинному організмі, що охоп-
люють енергетичний обмін, поділ клітин, синтез ДНК та біосинтез
фосфоліпідів, здебільшого у вигляді фосфату або ефірів Pн [42]. За
нестачі фосфору знижується щільність продихів, що супроводжується
зменшенням їх розміру та отвору. Це може призвести до зниження
швидкості поглинання CO2, що зрештою зумовлює гальмування ін-
тенсивності фотосинтезу [43—46]. Крім того, фосфор відіграє вирі-
шальну роль у виробництві аденозинтрифосфату (АТФ), який забез-
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печує енергією процес асиміляції СО2. Показано, що функціонуван-
ня ланцюга переносу електронів у тилакоїдних мембранах хлоро-
пластів з утворенням АТФ та НАДФН, може бути порушене за дефі-
циту фосфору [47].

Обмеження функціонування цих процесів, зумовлене нестачею
фосфору, в цілому призводить до значного зниження врожайності
сільськогосподарських культур [48—50]. За окремими оцінками, про-
дуктивність агроценозів знижується до 40 % через дефіцит фосфору
в ґрунті [51, 52].

На доступність фосфору для рослин впливають різні зовнішні
чинники. Основними фізичними факторами є текстура та вологість
ґрунту, тоді як хімічними факторами можуть бути pH ґрунтового роз-
чину, наявність свіжої органічної речовини, окисно-відновний по-
тенціал, концентрація елемента в ґрунтовому розчині, буферна здат-
ність Р у ґрунті та концентрація Fe, Al і Ca. Проте одними з основних
факторів оптимізації фосфорного живлення рослин є біологічні.

Фосфор може засвоюватися рослинами внаслідок дії прямих ме-
ханізмів, зумовлених змінами фітогормонального статусу рослинного
організму, що забезпечує активізацію розвитку кореневої системи,
продукуванням органічних кислот і фосфатаз, а також опосередкова-
но, внаслідок діяльності ґрунтових мікроорганізмів (винятком із цього
є лише мікоризні гриби, які у симбіозі здатні прямо забезпечувати рос-
лину фосфором). Сприяння мікроорганізмів фосфорному живленню
рослин має поетапний характер — спочатку відбувається іммобіліза-
ція фосфору мікробними клітинами, а після їх відмирання вивільне-
ний органічний фосфор швидко мінералізується і поповнює пул роз-
чинного фосфору в ґрунті.

Безпосереднє (пряме) засвоєння фосфору рослинами. Оскільки рос-
лини переважно знаходяться в умовах дефіциту фосфору, еволюцій-
но сформувалися кілька стратегій, що застосовуються більшістю рос-
лин/культур за дефіциту фосфору: 1) збільшення площі поверхні
коренів утворенням тонших коренів, аеренхіми та кореневих во-
лосків, що сприяє збільшенню об’єму ґрунту для пошуку Р; 2) сек-
реція органічних кислот для вивільнення Pн через реакцію комплек-
соутворення органічних кислот з Al3+, Fe3+ та Ca2+; 3) реакція
комплексоутворення органічних кислот з фосфатазами для вивіль-
нення Pн з органічних джерел і, таким чином, для підвищення дос-
тупності Pн; та 4) використання транспортерів Pн для полегшення йо-
го поглинання [53, 54].

Нестача доступного фосфору сприяє зміні фітогормонального
статусу рослини і стимулює формування спеціалізованих кореневих
структур, які називаються кластерними коренями і характеризуються
великою кількістю кореневих волосків, що ефективно поглинають
фосфор із ґрунту [55—58]. Це забезпечує використання рослиною
більших об’ємів ґрунту для засвоєння фосфору та модифікації сере-
довища ризосфери для посилення його мобілізації, а також сприяє
підкисленню ризосфери через підвищену активність протонної пом-
пи [59]. Рослини можуть збільшити виділення кореневих ексудатів,
підкислюючи ризосферну зону для отримання більшої кількості
H2PO4

—, який є переважним іоном для коренів [60]. Наявні в коре-
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невих ексудатах органічні кислоти можуть конкурувати з фосфором
за місця сорбції, а ферменти, такі як фосфатази та фітази, здатні
гідролізувати різні органічні форми фосфору [61, 62]. Так, показано
помітне збільшення ексудації цитрату, малату та оксалату за низько-
го рівня фосфору в ґрунті, що сприяє значному покращенню ефек-
тивності поглинання Р рослинами [63, 64]. Як частина реакцій на
фосфорне голодування може спостерігатися підвищена активність
фосфатаз [65].

Відомо також, що поглинання рослинами фосфору з ґрунтового
розчину відбувається у вигляді ортофосфату через високоафінні
транспортери, які у рослин локалізовані в епідермісі коренів і коор-
диновано експресуються у відповідь на дефіцит фосфору, та через
взаємодію з мікоризними грибами [66].

Роль мікроорганізмів у забезпеченні рослин фосфором. Перші до-
кази участі окремих ґрунтових мікроорганізмів у біосолюбілізації фо-
сфору датуються серединою ХХ ст. Це переважно праці Герретсена
[67] та Піковської [68], які виявили здатність деяких мікроорганізмів
солюбілізувати нерозчинні сполуки фосфору. Згодом це сприяло від-
криттю нових мікроорганізмів з подібними функціями. Натепер не-
безпідставно вважається, що основним біотичним чинником, який
впливає на вивільнення фосфору з нерозчинних сполук, є діяльність
мікроорганізмів [69—72].

Як у природних, так і в сільськогосподарських ценозах, емпірич-
ні дані щодо запасів фосфору, зазвичай, відповідають схемі «ґрунт >
мікробна біомаса > рослинна біомаса». Великий розмір мікробних
пулів P у поєднанні з швидшими темпами обороту, ніж у рослин, під-
креслює важливість мікроорганізмів для біологічного кругообігу P
[73, 74].

Фосфатсолюбілізувальні мікроорганізми (ФСМ) виробили різно-
манітні стратегії для отримання та збереження фосфору в клітинах
[75, 76]. До них належать вивільнення органічних кислот і хелаторів
для розчинення мінеральних фосфатів [72, 77], секреція позаклітин-
них ферментів для вивільнення фосфату зі стійкої органічної речови-
ни [78], високоафінні системи поглинання для засвоєння розбавле-
ного фосфату [79, 80] і навіть синтез полімерів для зберігання в
клітинах [81]. Така різнобічна активність значною мірою визначає
швидкість, з якою нерозчинні форми фосфору стають доступними
для мікроорганізмів і, зрештою, для рослин та іншої біоти. Водночас
слід зазначити, що ФСМ конкурують з рослинами за доступний фо-
сфор і можуть іммобілізувати значну частину ґрунтового фосфору у
власну біомасу [75, 82]. Баланс мікробної мінералізації фосфору (за-
безпечення доступності фосфору) та іммобілізації (утримання фос-
фору в біомасі) є ключовим чинником, що регулює родючість ґрунтів
агроценозів і втрати фосфору.

Солюбілізація мінералофосфатів. До ґрунтових бактерій, здатних
мобілізувати важкодоступний фосфор шляхом гідролізу та міне-
ралізації, належать Pseudomonas spp., Agrobacterium spp., Bacillus circu-
lans [83], B. safensis та Falsibacillus pallidus [84]. Інші бактерії, які роз-
чиняють та мінералізують фосфор, включають різні штами Azotobacter
[85], Bacillus [86, 87], Burkholderia [88, 89], Enterobacter, Erwinia [90],
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Kushneria [91], Paenibacillus [92], Ralstonia, Rhizobium [93], Rhodococcus,
Serratia, Bradyrhizobium, Salmonella, Sinomonas і Thiobacillus [87, 94, 95],
Streptomyces та Micromonospora [96, 97].

Здатні до фосфатсолюбілізації мікроміцети включають представ-
ників родів Achrothcium, Alternaria, Arthrobotrys, Aspergillus, Cephalospo-
rium, Cladosporium, Curvularia, Cunninghamella, Chaetomium, Fusarium,
Glomus, Helminthosporium, Micromonospora, Mortierella, Myrothecium,
Oidiodendron, Paecilomyces, Penicillium, Phoma, Pichia fermentans, Populo-
spora, Pythium, Rhizoctonia, Rhizopus, Saccharomyces, Schizosaccharo-
myces, Schwanniomyces, Sclerotium, Torula, Trichoderma та Yarrowia [95,
98—100]. Також повідомлялося, що ціанобактерії демонструють ак-
тивність у розчиненні фосфатів [99].

Вважається, що серед досліджених ФСМ мікроміцети становлять
0,1—0,5 %, а бактерії — 1—50 % загальної кількості [101]. Проте ґрун-
тові гриби здатні долати значні відстані в ґрунті легше, ніж бактерії,
і можуть бути важливішими для розчинення неорганічного фосфату
в ґрунтах, оскільки вони зазвичай виробляють і виділяють більше ор-
ганічних кислот, ніж бактерії [99]. Більшість ФСМ можуть розчиня-
ти передусім комплекси фосфату кальцію і лише деякі з них здатні
солюбілізувати фосфати алюмінію або заліза [102].

Попри різноманітність механізмів, які беруть участь у солю-
білізації фосфору ФСМ, основним є продукування органічних кис-
лот [103—105]. Як кількісна, так і якісна секреція органічних кислот
мікроорганізмами переважно зумовлюється геномом, але також може
залежати від властивостей екосистеми [106]. ФСM можуть синтезува-
ти різні органічні кислоти для перетворення нерозчинного неор-
ганічного фосфору на розчинні ортофосфати, які легко засвоюються
рослинами [95, 107—110]. Важливо, що інтенсивна метаболічна ак-
тивність ФСМ часто проявляється, коли самі мікроорганізми стають
обмеженими у фосфорі відносно їхнього забезпечення вуглецем та
азотом. Тоді секреція органічних кислот і розчинення мінералів на-
самперед слугують для задоволення потреб мікробних клітин у фос-
форі, при цьому поглинання фосфору рослинами є наслідком, а не
єдиним фактором активності мікробіоти.

Органічні кислоти переважно розчиняють нерозчинний неор-
ганічний фосфор наступним чином: аніони кислот конкурують з
іонами фосфату за місця зв’язування на частинках ґрунту, зменшую-
чи адсорбцію іонів фосфату в ґрунті. Складні іони металів, такі як
залізо, алюміній та кальцій, вивільнюють зв’язані іони фосфату у
ґрунті. Крім того, зниження pH середовища сприяє розчиненню не-
розчинного неорганічного фосфору [23, 111—113]. Органічні кисло-
ти, що секретуються ФСM, не тільки підвищують розчинність слабо-
розчинних сполук фосфору, таких як апатит та фосфат кальцію, а й
хелатують з катіонами, такими як Ca2+, Fe3+, Аl3+ та Mg2+ [112, 114].

Низка дослідників пояснює участь органічних кислот у со-
любілізації фосфору насамперед зниженням pH [115, 116]. Підкис-
лення периметра мікробних клітин сприяє вивільненню аніона фос-
фору шляхом заміщення H+ та Ca2+ [116, 117]. Проте можливі прояви
й інших механізмів, наприклад, продукування неорганічних кислот
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(таких як сірчана та азотна кислота), які метаболічно утворюються
представниками родів Nitrobacter та Thiobacillus [118, 119].

ФСM також виробляють позаклітинні поліцукриди (EРС), які
можуть утворювати комплекси з іонами металів і посилювати роз-
чинність фосфорних сполук [120, 121]. Спільна дія EПЦ та органіч-
них кислот здатна збільшувати розчинність трикальційфосфату [122,
123]. Відомо також, що асиміляція ФСM іонів амонію (NH4

+), наяв-
ного в ґрунті, забезпечує витік протонів, що є ще однією зі складо-
вих механізму солюбілізації фосфору мікроорганізмами [124].

Гідроліз мікроорганізмами органічних фосфатів. Як відомо, знач-
на частина ґрунтового фосфору міститься в органічних формах, які
недоступні для рослин і для засвоєння мають мінералізуватися фер-
ментами [125, 126]. Ґрунтові ФСМ синтезують набір фосфатаз та
споріднених ферментів, які гідролізують органічні сполуки фосфору,
вивільнюючи неорганічний ортофосфат (здебільшого H2PO4

— та
HPO4

2— за типових умов pH ґрунту) [127—129]. На відміну від рос-
лин, здатних виробляти лише кислі фосфатази, мікроорганізми про-
дукують як кислі, так і лужні фосфатази [130, 131].

Фітаза та фосфатаза відіграють домінантну роль у мінералізації
органічного Р [128, 131—134]. Фітаза — позаклітинний фермент, що
бере участь у процесі мінералізації ґрунтового фосфору, може вивіль-
нювати ортофосфат із фітатних органічних сполук, перетворюючи йо-
го у доступну для рослин форму [135]. Фосфатази відповідають за міне-
ралізацію приблизно 90 % органічного фосфору в ґрунтах [77, 136].

Кисла фосфатаза поширеніша в кислих ґрунтах, тоді як лужна
домінує в нейтральних та лужних ґрунтах [137, 138]. При цьому ак-
тивність лужної фосфатази пригнічується неорганічними фосфатами
в середовищі, тоді як активність кислої не обмежується високим рів-
нем фосфатів [23, 139].

Інші спеціалізовані ферменти дають змогу мікроорганізмам от-
римувати доступ до незвичайних джерел фосфору — наприклад,
мультиферментний комплекс вуглець—фосфор(C—P)ліаза розриває
стабільний зв’язок C—P в органофосфонатах [140, 141]. Ця здатність
уможливлює бактеріям використовувати фосфонати (такі як аміное-
тилфосфонова кислота або гліфосат) як джерела фосфору, що є особ-
ливо цінним у ґрунтах, збіднених фосфором, де ці сполуки можуть
накопичуватися [142].

Активність мікробної фосфатази динамічно реагує на доступ-
ність фосфору, зазвичай зростаючи за його дефіциту [143]. І навпа-
ки, коли фосфору багато, виробництво фосфатази знижується, що
відображає адаптивну стратегію, яка балансує між метаболічними ви-
тратами і потребами в поживних речовинах [79, 144]. Завдяки тако-
му гнучкому ферментативному регулюванню, мікроорганізми міне-
ралізують органічний фосфор у доступний фосфат, підтримуючи
продуктивність екосистеми та демонструючи їхню еволюційну адап-
тацію до обмеження поживних речовин [145, 146].

Високоафінне поглинання та зберігання фосфору мікроорганізмами.
З огляду на те, що ортофосфатні аніони в ґрунтовому розчині зазви-
чай знаходяться в дуже низьких концентраціях (часто мікромолярних
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або менше в ґрунтах з обмеженим вмістом фосфору), мікроорганізми
використовують високоафінні системи поглинання для отримання
фосфату, коли зовнішнє постачання наближається до їхніх фізіоло-
гічних меж [79, 147]. Більшість бактерій та грибів мають фосфатспе-
цифічну транспортну (Pst) систему, високоафінний ABC-транспор-
тер, кодований кластером генів pstSCAB, який може імпортувати
фосфат навіть за надзвичайно низьких зовнішніх концентрацій [147,
148]. Pst-система є частиною консервативного регулону Pho та інду-
кується в умовах фосфатного голодування, що дає змогу мікроор-
ганізмам ефективно конкурувати за будь-який доступний фосфат —
характерна реакція на низький рівень неорганічного фосфату [79,
149]. На додаток до високоафінної Pst-системи, бактерії також мають
низькоафінну неорганічну фосфат-транспортну систему, яка функ-
ціонує, коли рівень зовнішнього фосфату відносно великий [148].

Багато бактерій, хоча й не всі види, часто перетворюють надли-
шок фосфату на поліфосфат, який діє як резерв із низькою осмотич-
ною здатністю та відновлюваною енергією фосфоангідриду [81]. Гра-
нули поліфосфату мікроорганізми можуть використовувати в періоди
зовнішнього дефіциту фосфору [81, 150]. Такі ферменти, як неор-
ганічна поліфосфаткіназа (яка синтезує поліфосфат з АТФ) та екзо-
поліфосфатаза (яка вивільняє фосфат з поліфосфату), жорстко регу-
люють цей цикл зберігання [81, 150]. Зберігання фосфору у вигляді
поліфосфату допомагає мікроорганізмам пережити цикли «бенкет-го-
лод» доступності фосфору. Наприклад, за достатньої кількості фос-
фору мікроорганізми часто накопичують поліфосфат, а пізніше ремо-
білізують його, коли фосфор у ґрунті виснажується [81]. Ця стратегія
не лише забезпечує буфер для власного живлення мікроорганізмів, а
й може опосередковано впливати на доступність фосфору в ґрунті
для рослин шляхом тимчасового зв’язування фосфату, а потім його
вивільнення під час мікробного обміну або високої активності екзо-
поліфосфатази [74, 75].

Мікроорганізми розкладають органічні добавки, що додаються
до ґрунту (наприклад, гній, рослинні рештки), та здатні мінералізу-
вати стабільну ґрунтову органічну речовину для отримання фосфору.
Швидке включення фосфору з пожнивних решток у мікробну біома-
су відбувається з високим відновленням фосфору впродовж коротких
періодів часу.

І хоча ґрунтові мікроорганізми засвоюють фосфор для забезпе-
чення власних потреб, у довгостроковій перспективі весь мікробний
фосфор є потенційно доступним для рослин. Вважається, що іммо-
білізація фосфору в мікробній біомасі є важливим механізмом регу-
лювання надходження фосфору в ґрунтовий розчин [151] та підтри-
мання його в лабільних формах, захищених (у часовому вимірі) від
реакцій з ґрунтом [152].

Значна кількість фосфору може вивільнюватися з мікробної біо-
маси у відповідь на сезонні умови, коли спостерігається ліміт вмісту
вуглецю, ґрунти зазнають циклів зволоження та висихання, або під
час процесів хижацтва на вищому трофічному рівні [153, 154]. Ви-
вільнення фосфору з біомаси відбувається у вигляді ортофосфату та
в органічних формах, які швидко мінералізуються в ґрунті [155].
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Значна кількість фосфору щорічно циклічно обертається в мікробній
біомасі. З огляду на те, що оборот мікробного фосфору значною мі-
рою зумовлений наявністю вуглецю, це має особливе значення для
ризосфери, де спостерігається тимчасове збагачення ґрунту легкодо-
ступними для мікроорганізмів кореневими ексудатами. Проте для до-
ступності рослинам, ортофосфат (або розчинений органічний фос-
фор) повинен дифундувати через ризосферу (або мікоризосферу) і
неодмінно буде предметом прямої конкуренції за поглинання та ім-
мобілізацію мікроорганізмами [156].

Попри значні кількості іммобілізованого в мікробній біомасі фо-
сфору і його тимчасову недоступність для рослин, мікроорганізми,
особливо ризосферні, можуть опосередковано підвищувати здатність
рослин отримувати Р із ґрунту за допомогою інших механізмів, які
можна узагальнити так: 1) посилення росту коренів шляхом гормо-
нальної стимуляції їх росту, розгалуження або розвитку кореневих
волосків (наприклад, виробництво індол-3-оцтової кислоти, гібе-
релінів або ферментів, таких як 1-аміноциклопропан-1-карбоксилат-
дезаміназа, яка забезпечує зменшення вмісту етилену в рослинах)
[157, 158]; 2) зміна сорбційних рівноваг, що може призвести до збіль-
шення чистого перенесення ортофосфатних іонів у ґрунтовий розчин
або полегшити рухливість органічного фосфору прямо або опосеред-
ковано через мікробний обіг [151] та 3) шляхом індукції метаболічних
процесів, які ефективно безпосередньо розчиняють і мінералізують
фосфор з обмежено доступних форм ґрунтового неорганічного й ор-
ганічного фосфору [157]. Це включає витік протонів та органічних
аніонів, утворення сидерофорів і вивільнення фосфатази й целюло-
золітичних ферментів, необхідних для гідролізу органічного фосфору
або мінералізації органічних решток і стабільної органічної речовини
відповідно [159].

Значення мікоризних мереж у забезпеченні рослин фосфором. Кру-
гообіг фосфору включає унікальні біотичні взаємодії, зокрема симбі-
ози між рослинами і мікоризними грибами та асоціації коренів з
іншими мікроорганізмами, що демонструє наслідки коеволюції впро-
довж геологічних періодів з метою подолання обмеження фосфору
для наземної первинної продукції [160—164].

Найпомітнішим із цих партнерств є мікоризний симбіоз [165,
166], хоча рослини та мікроміцети також можуть інтенсивно конку-
рувати за поглинання фосфатів, що відображає складний баланс між
співпрацею і конкуренцією біоти у ґрунті [162, 167]. За оцінками,
80—90 % наземних рослин асоціюються з мікоризними грибами, які
розширюють здатність рослини до пошуку поживних речовин у
ґрунті [168—170]. Грибні гіфи діють як тонкі продовження кореневої
системи, здатні охоплювати набагато більший об’єм ґрунту та отриму-
вати доступ до нерухомих форм фосфору з мікросередовищ існування,
до яких корені самостійно не можуть дістатися, виділяючи органічні
кислоти й фосфатази для мобілізації фосфору [162, 171, 172].

В арбускулярних мікоризних асоціаціях (АМГ, тип Glomero-
mycota), поширених у більшості різнотрав’я, злаків та тропічних де-
рев [173], грибні гіфи проникають у клітини кори коренів і утворю-
ють арбускули, де відбувається обмін поживними речовинами: гриб
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доставляє неорганічний фосфат та інші сполуки біогенних елементів
рослині й натомість отримує фотоасиміляти [162, 174, 175]. Тож
мікоризовані рослини можуть безпосередньо отримувати фосфор із
ґрунту через кореневий шлях, який забезпечує поглинання фосфору
кореневими волосками та клітинами кореневого епідермісу, а також
через гіфальний шлях, зумовлений розвитком арбускулярних міко-
ризних грибів, які синергічно сприяють поглинанню поживних речо-
вин [176—178].

АМГ може стимулювати секрецію органічних кислот і ферментів
коренями рослини-хазяїна; їхній власний міцелій також здатен виді-
ляти органічні кислоти та ферменти, знижувати pH навколишнього
ґрунту й перетворювати нерозчинні фосфати на доступні форми
[179].

Мікоризні гриби надзвичайно адаптовані до поглинання фосфо-
ру — крім продукування фосфатаз та органічних кислот вони мають
високоафінні транспортери фосфатів у своїх гіфах для поглинання
фосфору з ґрунтового розчину [180, 181]. Як свідчать окремі дослі-
дження [162, 182] мікоризні мережі можуть забезпечити надходжен-
ня понад 80 % фосфору для рослин.

Нещодавні дослідження пролили світло на те, як мікоризні гри-
би оптимізують обмін фосфором зі своїми рослинами-хазяями, і ви-
явили адаптивну стратегію пошуку Р за умов його обмеження [183].
Візуалізація арбускулярних мікоризних грибних мереж показала, що
ці мікроміцети використовують стратегію росту «біжуча хвиля» для
максимізації поглинання фосфору хазяїном [184]. Гіфи гриба поши-
рюються у ґрунті хвилею з відносно високою швидкістю, підтримую-
чи мережу з меншою щільністю в старіших ділянках позаду хвилі
[185]. Така схема росту дає змогу грибу постійно отримувати доступ
до свіжих ґрунтових ніш з невичерпаним фосфором, створюючи ру-
хомий градієнт, де фосфор поглинається з нової території та транс-
портується до коренів рослини-хазяїна [185, 186]. Експерименти з
відстеження радіоактивно міченого фосфору показали, що з розвит-
ком грибних гіф фосфор дійсно вилучався із середовища у фронті,
що просувався, і доставлявся до рослини, виснажуючи фосфор по-
близу кінчиків гіф [181].

Крім ендофітних симбіозів з АМГ, рослини здатні формувати ек-
томікоризні асоціації з окремими мікроміцетами, останні при цьому
утворюють своєрідну оболонку навколо коренів та сітку Хартига між
клітинами коренів, і здатні виробляти позаклітинні ферменти для
мобілізації поживних речовин, наявних в органічних сполуках ґрун-
ту, в т. ч. й фосфору [187].

Натепер також відомо, що ендофітні мікоризні гриби здатні фор-
мувати асоціації з бактеріями. Показано, що бактерії, асоційовані з
гіфами AMГ (відомі як гіпобактерії), можуть відігравати життєво важ-
ливу роль у мікоризному симбіозі. Це свідчить про наявність специ-
фічності між AMГ і бактеріями. Фактично бактерії можуть отримува-
ти користь від грибних ексудатів як джерела поживних речовин і в
свою чергу забезпечують фактори росту, які стимулюють як мікориз-
ний симбіоз, так і розвиток рослин [188].
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Виявлено подвійний позитивний вплив AMГ та їх асоціативних
ендобактерій щодо полегшення поглинання фосфору в умовах його
дефіциту [189]. Крім того, повідомлялося, що спори деяких AMГ,
які належать до родини Gigasporaceae, є середовищем існування
кількох ендофітних бактерій. Наприклад, ендофітна бактерія
Glomeribacter gigasporarum (яку раніше відносили до роду
Burkholderia) функціонує всередині мікоризних спор і не може за-
вершити свій життєвий цикл без цього [190]. Однак досі ступінь, до
якого AMГ може безпосередньо сприяти підвищенню доступності
фосфору порівняно з гіпобактеріями та коренями, не чітко визна-
чений. Проте загальна думка полягає в тому, що AMГ бере участь у
солюбілізації фосфору через синергетичний зв’язок з агрономічно
корисними бактеріями.

Ризосферні фосфатсолюбілізувальні мікроорганізми. Окрім мікори-
зи, рослини також взаємодіють з фосфатсолюбілізувальними ризо-
сферними мікроорганізмами. Як зазначалося, корені рослин виділя-
ють різноманітні органічні сполуки, що може стимулювати мікробну
активність і, зрештою, забезпечити здатність мікроорганізмів синте-
зувати ферменти та кислоти, за допомогою яких фосфорні сполуки
трансформуються у доступні форми [84, 191—193]. Водночас спос-
терігається значне збільшення мікробної біомаси у ризосфері [194].
Численними дослідженнями показано виснаження фосфору в ризо-
сферному ґрунті та продемонстровано значний градієнт концент-
рації, який значною мірою збігається із зоною кореневих волосків.
Оскільки швидкість горизонтального переміщення ортофосфату (на
відміну, наприклад, від іонів NO3

—) значно нижча за швидкість його
поглинання рослиною, збіднення ризосферного ґрунту на рухомі
сполуки фосфору можна виявити, проводячи елементарний аналіз зі
слабокислими витяжками [194, 195]. При цьому зниження вмісту
розчинного Р2О5 у ризосферному ґрунті свідчить про інтенсивніше
його засвоєння рослиною.

Слід зазначити, що крім позитивного внеску у підвищення біодо-
ступності фосфору, ФСМ мають інші важливі агрономічні властивості,
включно з виробництвом фітогормонів, підвищенням стійкості до
біотичних та абіотичних стресів, синтезом антигрибних сполук і
регулюванням ключових метаболічних шляхів [99, 103, 196—198].

Внесок вірусів у мікробний кругообіг фосфору. Віруси, зокрема бак-
теріофаги, є недооціненими агентами в кругообігу фосфору [199,
200]. Під час інфікування бактерій вони використовують допоміжні
метаболічні гени для поглинання фосфору, координуючи реакції ха-
зяїна на низький вміст неорганічного фосфату для збільшення імпор-
ту фосфатів і дефосфорилювання для виробництва віріонів [199, 201].
Вірусне шунтування відбувається, коли фаги спочатку посилюють
поглинання та дефосфорилювання фосфору хазяїном під час інфек-
ції, а потім вивільнюють захоплений фосфор при лізисі як біодоступ-
ний фосфат, тим самим прискорюючи обіг поживних речовин та мо-
дулюючи кругообіг фосфору [199, 202]. Така вірус-опосередкована
трансформація поживних речовин може істотно змінити динаміку
мікробних поживних речовин, зміщуючи погляд на віруси від просто
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пасивних хижаків до активних інженерів екосистеми, які помітно
впливають на кругообіг в ній фосфору [199, 203].

Роль біотехнологічних рішень у забезпеченні культурних рослин фо-
сфором. Інтенсифікація сільського господарства, внесення добрив і
зміни в землекористуванні істотно змінили глобальний кругообіг фо-
сфору, що зумовило розуміння необхідності розробки сталих стра-
тегій управління ним [13, 204]. Це підсилюється розумінням того, що
існує вірогідність виникнення кризи дефіциту фосфорних добрив до
кінця поточного століття [205]. Важливими для цього є технології,
які передбачають використання мікроорганізмів для розчинення фо-
сфатів, впровадження частково активованого фосфору (наприклад,
екстрагованого з породи розчином лимонної кислоти) [206], розроб-
ку фосфорних добрив з контрольованим вивільненням [207, 208], за-
стосування нанотехнологій [209].

З огляду на економічні питання (і також, деякою мірою й еко-
логічні) застосування здатних до фосфатсолюбілізації мікроор-
ганізмів, принаймні сьогодні, є найперспективнішим агрозаходом.
Перше масове виробництво мікробного препарату фосфоробактери-
ну на основі Bacillus megaterium було реалізоване у Радянському Со-
юзі. Проте низька ефективність інокулянту призвела до розчарувань
і зупинки його виробництва. Після цих робіт знадобилося не менше
півстоліття для розробки ефективних продуктів, спрямованих на
підвищення ефективності використання рослинами фосфору, зокре-
ма таких як «Jumpstart» (на основі Penicillium bilaii). Сьогодні в бага-
тьох наукових центрах розроблено низку біопрепаратів на основі ак-
тивних фосфатсолюбілізувальних мікроорганізмів. В Україні також
створено ефективний мікробний препарат поліміксобактерин на ос-
нові Paenibacillus polymyxa KB [210, 211].

Використання біопрепаратів у технологіях вирощування сіль-
ськогосподарських культур сприяє не лише засвоєнню рослинами
ґрунтового фосфору, а й діючої речовини з добрив. Так, доведено,
що застосування інокулянтів може підвищити ефективність фосфор-
них добрив [212—214].

Дослідження потенційних агентів біопрепаратів свідчать, що вони
можуть мати комплексний вплив на ріст і розвиток рослин. Так, ок-
ремі з них здатні регулювати рівень рослинних гормонів, сприяючи
росту й засвоєнню поживних речовин [215, 216]. Наприклад, відомий
в Україні біопрепарат поліміксобактерин, крім бактеризації насіння,
рекомендується застосовувати також і в період вегетації [217, 218].
Звісно, за останнього способу застосування ефективність препарату зу-
мовлена наявністю в ньому значної кількості фізіологічно активних
речовин. Придатні для інокуляції штами також мають різні функції в
різних екологічних середовищах і можуть підвищувати стійкість сіль-
ськогосподарських культур до певних абіотичних стресів, включно з
холодом, засоленістю, важкими металами та посухою [219—221].

Перспективним заходом для стабілізації сільськогосподарського
виробництва може бути застосування комплексних мікробних препа-
ратів. Так, взаємодія між АМГ і фосфатсолюбілізувальними бакте-
ріями ефективніша для сприяння поглинанню фосфору та росту рос-
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лин, ніж моноінокуляція [222—225]. Міцелій AMГ може секретувати
такі сполуки, як цукри, карбоксилати та амінокислоти, які можуть
бути використані фосфатсолюбілізувальними бактеріями [226, 227].
Ексудат AM-грибів може також слугувати сигнальною й ефекторною
молекулою, яка стимулює ріст та активність бактерій [228, 229]. Крім
того, бактерії на поверхні міцелію можуть рухатися вздовж міцелію та
мігрувати до збагачених поживою ділянок, тим самим покращуючи
ефективність використання рослинами фосфору з ґрунту [230].

Крім АМГ, залучають також специфічні бактерії й ектомікоризні
гриби, забезпечуючи джерела вуглецю, такі як трегалоза, маніт та ор-
ганічні кислоти [231, 232]. Ці залучені бактерії можуть виконувати
різні екологічні функції, наприклад, сприяння росту міцелію та «до-
помога» ектомікоризним грибам у поглинанні поживних речовин.
Спільна інокуляція фосфатсолюбілізувальними бактеріями та гриба-
ми показала хороші результати у поглинанні поживних речовин й
сприянні росту рослин [233].

Відомо також про ефективність мікробних препаратів, створених
на основі взаємодії бактерія/бактерія з різними домінантними функ-
ціями. Так, на основі взаємодії азотфіксувальної бактерії Azotobacter
vinelandii ІМВ В-7076 та фосфатсолюбілізувального штаму Bacillus
subtilis ІМВ В-7023 розроблено комплексний бактеріальний препарат
азогран [234, 235]. До виготовлення препарату залучаються наноча-
стинки глинистих мінералів, що підсилює ефект бактеризації й про-
являється в підсиленні азотного та фосфорного живлення рослин
[236]. Зазначені штами бактерій також здатні синтезувати низку фіто-
гормонів, органічних кислот, амінокислот, речовин фенольної при-
роди, що значно покращує ріст і розвиток рослин [237].

Повідомлялося, що комплексна інокуляція сої штамами Brady-
rhizobium japonicum 5038 та Paenibacillus mucilaginosus 3016 сприяла
значному збільшенню кількості генів циклу фосфору, а також збіль-
шенню активності фосфатази та рівня доступного фосфору в ґрун-
ті [238].

Екологічне значення мікробного кругообігу фосфору. Хоча мікро-
організми вивільнюють фосфор для власного метаболізму, однак при
цьому вони перетворюють інакше недоступні запаси у форми, які
рослини в подальшому можуть використовувати. У багатьох природ-
них екосистемах живлення рослин фосфором тісно пов’язане з
мікробними процесами [239, 240]. Без активного мікробного оборо-
ту більша частина ґрунтового фосфору залишалася б у недоступних
формах (наприклад, у вигляді складних органічних речовин або не-
розчинних осадів), що призводило б до ще більшого обмеження по-
живних речовин для росту рослин [11]. Такий висновок підкреслює,
що мікробний кругообіг фосфору забезпечує форму «екосистемної
послуги» [177, 241].

Мікробна іммобілізація фосфору також може помітно зменшити
втрати поживних речовин та утримувати фосфор в екосистемах [75,
242]. Коли мікроорганізми швидко поглинають фосфати (наприклад,
після сильного дощу, який зволожує сухий ґрунт та вивільнює вели-
ку кількість фосфору, або після відкладення попелу від пожежі), во-
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ни запобігають вимиванню фосфору або його незворотному зв’язу-
ванню з мінералами [13, 243, 244]. Отже, ФСМ, утримуючи фосфор
його спрямуванням у мікробну біомасу або поліфосфат, продовжують
час його перебування в біотичному пулі та підтримують довгостроко-
ву родючість ґрунту.

Автор переглянув і схвалив остаточну версію рукопису.
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A review of literature sources and own research on the assimilation of phosphorus by plants
is presented. The features of the direct route of phosphorus compounds to the plant orga-
nism are characterized — through the action of organic acids and enzymes produced by the
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plant, and as a result of the formation and functioning of mycorrhizal symbioses and asso-
ciations. The indirect (and most important) route of providing plants with phosphorus —
through the functioning of the soil microbiota is considered in detail. Phosphate-solubilizing
microorganisms have various strategies for obtaining and storing phosphorus in cells. Among
them are the release of organic acids and chelators for dissolving mineral phosphates, the
secretion of extracellular enzymes for releasing phosphate from stable organic matter, high-
affinity absorption systems for the assimilation of diluted phosphate, the synthesis of poly-
mers for storing phosphorus compounds in cells. In addition, representatives of the genera
Nitrobacter and Thiobacillus produce nitric and sulfuric acids, respectively, which to some
extent contributes to the solubilization of phosphates. Such versatile activity largely deter-
mines the speed at which insoluble forms of phosphorus become available to microorganisms
and, ultimately, to plants and other biota. It is emphasized that soil bacteria and
micromycetes are not altruists, they assimilate phosphorus to meet their own needs. And
only after the death of cells or as a result of their lysis by bacteriophages, the released orga-
nic phosphorus compounds are able to quickly mineralize and reach the roots in an easily
digestible form. Biotechnological solutions aimed at activating the processes of phosphorus
transformation in the soil and providing plants with this element, as well as the ecological
significance of the microbial phosphorus cycle, are considered.

Key words: phosphorus nutrition of plants and microorganisms, mineral phosphorus com-
pounds, organophosphates, mycorrhiza, phosphate-solubilizing microorganisms.
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