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ВС ТУП

Ґрунт є незамінним природним самовідновлювальним ресурсом, 
який забезпечує життя на Землі, він є середовищем існування живих 
організмів, і в першу чергу, мікроорганізмів. Підраховано, що в різних 
біогеоценозах продукція мікробної біомаси перевищує продуктивність 
водоростей у 5 разів, птахів і ссавців -  у 1500-7000 разів. Мікробне на­
селення відіграє важливу роль в утворенні і еволюції фунтів, форму­
ванні їх родючості, а також самоочищенні від органічних і хімічних за­
бруднень.

Становлення та успіхи класичної Грунтової мікробіології пов’язані з 
іменами С.М. Виноградського, В.Л. Омелянського, М.Г. Холодного, Є.М. Мі- 
шустіна, Л.Й. Рубенчіка. Історично дослідження Грунтової мікробіології 
розвивалися від опису та інвентаризації мікроорганізмів окремих груп, 
вивчення їх фізіологічних властивостей. Далі з'являються роботи з ос­
нов системного підходу у дослідженні ґрунтової мікробіоти. Це надає 
можливості математичного моделювання окремих параметрів мікробних 
систем та прогнозування стану мікробних ценозів ґрунту в певних еко­
логічних умовах.

Сучасний етап розвитку цієї науки характеризується використанням 
нових методів біохімічних і молекулярно-генетичних досліджень, а та­
кож математичного аналізу та інформаційних технологій. Тому постає 
необхідність оновлення І видання сучасної навчальної літератури з 
ґрунтової мікробіології.

Ґрунт є складним гетерогенним середовищем, в якому існують мік­
роорганізми. Тому перш за все необхідно знати екологічні функції ґрунтів, 
їх морфологію І генезис, а також вплив екологічних факторів на життєді­
яльність мікробного населення. У навчальному посібнику відображений 
сучасний системний підхід до вивчення фунтової мікробіоти як відкри­
тої, складної, самоврегульованої, ієрархічної системи, яка характеризу­
ється певною просторовою, таксономічною і функціональною структу­
рою. Подані поняття про екологічні стратегії ґрунтових мікроорганізмів, 
типи взаємовідносин між ними. З екологічних позицій розглянуті мікробні 
сукцесії та кінетика мікробіологічних процесів у ґрунті. Висвітлені актуа­
льні питання збереження мікробного різноманіття та методи його ви­
вчення. Вони об’єднують класичні фізіолого-біохімічкі характеристики ви­
ділених чистих культур, а також методи молекулярної екології, що не 
потребують виділення мікроорганізмів у чисті культури (рибосомна фі- 
логенетика, застосування функціональних генних зондів, РІвН-акаліз).
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Важлива екологічна функція ґрунтових мікроорганізмів полягає у 
забезпеченні і підтримці кругообігу речовин у природі. У посібнику ви­
світлена участь мікроорганізмів у кругообігу вуглецю й азоту, а також у 
трансформації сполук фосфору, сірки, заліза.

До найбільш важливих біологічних процесів, що впливають на ро­
дючість ґрунтів, спід віднести трансформацію органічних речовин і гу­
мусу. Це зумовило необхідність подання характеристики процесів мік­
робного синтезу і деструкції гумусу, яка базується на вивченні його еле­
ментного складу, молекулярно-масових характеристик, функціональних 
груп.

Із позицій системного підходу розглядаються взаємовідносини мік­
роорганізмів І рослин, ризосферні й алелопатичні взаємодії, утворення 
мікоризи. Показана можливість керованого впливу на ці процеси шля­
хом використання екологічно безпечних бактеріальних добрив та мікроб­
них препаратів для захисту рослин від хвороб і шкідників. Розгадаються 
питання біобезпеки, пов’язані із застосуванням мікробних препаратів на 
основі генетично модифікованих мікроорганізмів.

Інтенсифікація сільськогосподарського виробництва, а також розви­
ток промислових підприємств викликали зміни природних екосистем. На 
часі існує проблема оптимізацГЇ функціонування мікробних угруповань в 
антропогенно змінених ґрунтах. У посібнику подані відомості щодо 
впливу на ґрунтову мікробіоту агротехнічних заходів (добрив, систем 
обробітку ґрунту, застосування регуляторів росту рослин і пестицидів), а 
також обґрунтована необхідність переходу до екологічно безпечних аг- 
ротехнологій вирощування сільськогосподарських культур.

За умов техногенного забруднення постає необхідність вивчення 
впливу попютантів на ґрунтову мікробіоту, врахування можливого мута­
генного впливу забруднень, а також прогнозування розвитку мікробіоло­
гічних процесів за допомогою методів математичного моделювання. 
Зважаючи на негативні наслідки антропогенного впливу, заключний 
розділ посібника присвячений мікробному моніторингу й охороні земель.
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1. П Р Е Д М Е Т ҐР УН ТО В О Ї М ІКРО Б ІО Л О ГІЇ, 
О С Н О В Н І ЕТАПИ ї ї  Р О ЗВ И ТКУ

Ґрунтова мікробіологія -  наука, що вивчає закономірності роз­
повсюдження, життєдіяльності, ф ізіологічні особливості мікроорганіз­
мів у ґрунті, а також Тх взаємозв'язки в угрупованнях та з ґрунтом і рос­
линами.

Мікроорганізми широко розповсюджені в різних ґрунтах: від поляр­
них широт до пісків пустель та гірських порід; вони є найважливішою 
складовою ґрунтової біоти.

Ґрунтова мікробіологія почала розвиватися після становлення за­
гальної мікробіології, основи якої були закладені мікроскопічними спо­
стереженнями АктонІя ван Левенгука, відкриттями анаеробіозу і бродін­
ня Луі Пастером, дослідженнями Роберта Коха щодо ролі мікроорганіз­
мів в інфекційному процесі. Етап морфологічного оп іку  мікроорганіз­
мів, який був характерний для загальної мікробіології, стосувався і фун­
тової мікробіології, коли вивченню підлягали нові, ще не досліджені мік­
роорганізми, виділені із ґрунтів різних типів.

Фундатором ґрунтової мікробіології як нової самостійної науки був 
С.М. Виноградський, у роботах якого не тільки були окреслені об'єкти 
досліджень (мікроорганізми фунту), але й розроблено принципи їх  ви­
вчення (досліджувати мікроорганізми у самому фунті або середовищах, 
близьких до нього). Роботи С.М. Виноградського поклали початок роз­
виткові двох етапів ґрунтової мікробіології одночасно: морфологічного 
опису й екопого-фізіологічних досліджень.

Сергій Миколайович 
ВИНОГРАДСЬКИЙ 

(1856-1953 рр.)

С.М. Виноградський народився у м. Ки­
єві 1 вересня 1856 роїу в родині юриста. У 
1873 році закінчив 2-у Київську гімназію І 
вступив на юридичний факультет Київського 
університету, проте невдовзі перевівся на 
природниче відділення фізико-математично- 
го факультету. На третьому курсі залишив 
університет для занять музикою, вступивши 
до Петербурзької консерваторії. Але у 1877 
році знову повернувся до навчання на дру-
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гаму курсі природничого відділення Петербурзького університету. Після його 
закінчення залишився працювати в університетській лабораторії фізіології рос­
лин, У 1665-1888 рр. працював у ботанічній лабораторії Страсбурзького універ­
ситету, вивчав морфологію і фізіологію залізо- і сіркобактерій. Наступні три роки 
стажувався у Цюриху, виконав цикл робіт із дослідження нітрифікації. Повернув­
ся у Росію і працював завідувачем відділом загальної мікробіології Інституту 
експериментальної медицини (С. Петербург).

У 1892 р. йому було присуджено ступінь доктора ботаніки без захисту ди­
сертації; у 1894 р. був обраний членом-кореспондентом Російської академії на­
ук, у 1902 р. -  почесним членом Французської академії наук. С.М. Виноград- 
ський був засновником Мікробіологічного товариства у Росії (1903 р.).

У 1901 р. С.М. Виноградський фактично припинив працювати в інституті, 
відмовився від окладу завідувача відділом із тією умовою, що ці фінанси підуть 
на будівництво нового будинку для відділу загальної мікробіології. Офіційно у 
1912 р. він пішов у відставку. Л. Пастер запросив С.М. Виноградського на роботу 
у свій інститут І запропонував очолити відділ (фунтової мікробіології, який було 
відкрито на кошти, зібрані за міжнародною підписною. Так С.М. Виноградський 
через 10 років перерви повернувся до експериментальної роботи на посаді за­
відувача Агробактеріологічним відділом Пастерівського інституту (Париж), де і 
працював до кінця свого життя. Помер 24 лютого 1953 року у Парижі.

Наукову спадщину С.М. Виноградського важко переоцінити. Йому 
належать відкриття хемосинтезу, азотфіксації, принципово нових підхо­
дів до вивчення фунтової мікробіоти. Він першим сформулював систем­
ний підхід До вивчення участі мікроорганізмів у кругообігу речовин у 
природі, що стало основою нової науки -  біогеохімії.

Відкрите С.М. Виноград сь ким явище хемосинтезу полягає у  тому, 
що мікроорганізми шляхом окиснення неорганічних сполук сірки, заліза, 
а та кож  аміаку отримують енергію, необхідну для відновлення і за­
своєння диоксиду вуглецю. На чистих культурах сіркобактерій родів 
Веддіаіоа, ТНіоіЬпх, СЛготаЬ'ит С.М. Виноградський довів, що мікроор­
ганізми можуть окиснювати арку з отриманням енергії для засвоєння 
диоксиду вуглецю. Для культивування цих мікроорганізмів звичайні ор­
ганічні середовища були непридатними, тому у дослідах імітувалися 
умови, в яких сіркобактерії зустрічаються у природі -  їх вирощували у 
краплі веди, насиченої сірководнем, причому вода періодично заміню­
валась на свіжу порцію, також насичену сірководнем.

В дослідах із залізобактеріями Іер їоУ тх осЬгасеа С.М. Виноградсь­
кий, перш за все, вивчав їхні природні місця існування -  болота, луки, 
охристі джерела. Для культивування цих бактерій у лабораторних умо­
вах необхідний був закис заліза, який клітини окиснювали до окису й

9



екскретували назовні, при цьому енергію цієї окисної реакції використо­
вували для утилізації вуглекислого газу.

Дослідження окиснення аміку до нітратів виявили біологічну приро­
ду цього процесу. Були виділені чисті культури нітрифікуючих бактерій, 
здатні використовувати для життєдіяльності енергію окиснення аміаку, 
виявлена двостадійність цього процесу, при якому на першому етапі 
відбувається окиснення ІЧН4 до N02, а на другому етапі -  И 02 до N03. 
Для нітрифікуючих бактерій був розрахований коефіцієнт залежності 
між окисленим аміаком і відновленим вуглекислим газом.

Усі зазначені вище мікроорганізми С.М. Виноградський об'єднав у 
групу акогроксидантгв -  мікроорганізмів, які володіють специфічною функ­
цією: здатністю окиснювати неорганічні речовини. Це явище аналогічне 
до дихання і є для них єдиним джерелом енергії, а єдиним джерелом 
вуглецю -  вуглекислота, яка асимілюється в процесі хемосинтезу.

Сутність явищ біологічної азотфіксації полягає у  том у, що мік­
роорганізми здатні зв’язувати азот атмосферного повітря в органіч­
ні сполуки. С.М. Виноградським була виділена чиста культура анаероб­
ної слороутворюючої бактерії Сіовігісііит равіеигіапит, яка росла на се­
редовищах без зв’язаного азоту і фіксувала його з повітря, використо­
вуючи для цього як джерело енергії вуглеводи.

С.М. Виноградський першим сформував екологічний підхід до ви­
вчення фунтової мікробіоти, суть якого полягає у тому, що необхідно 
вивчати мікроорганізми у самому ф унті або середовищах, близьких до 
нього, які відповідають фізіологічним потребам мікроорганізмів. Виходя­
чи з цього, були розроблені елективні середовища, які є оптимальними 
для окремих груп мікроорганізмів. Наприклад, середовища з НгЗ -  для 
сіркобактерій, з амонійними солями -  для нітрифікуючих бактерій, без- 
азотоеі середовища -  для азотфіксаторів. Використання елективних 
середовищ дозволило виявити наявність у ґрунті двох груп мікрооргані­
змів. До першої були віднесені мікроорганізми, які швидко розмножу­
ються в умовах забезпечення легкозасвоюваними органічними субстра­
тами -  це “зимогенні мікроорганізми". До другої групи віднесені мікроор­
ганізми, які росли повільно І здатні були засвоювати гумусові речовини 
ґрунту -  це “автохтонна мікрофлора”, яка переважає у ґрунті під паром, 
тобто в умовах збіднення його доступними поживними сполуками.

Одним з основних принципів екологічного підходу в мікробіології 
С.М. Виноградський вважав вивчення функцій мікроорганізмів у природ­
ному стані, не зміненому тими умовами, які створюються в лабораторії. 
Він перший звернув увагу на невідповідність між мікроорганізмами, що 
культивуються в лабораторії, та їхніми дикими видами у природі. Відсут­

10



ність у лабораторних середовищах інших мікроорганізмів, тобто відсут­
ність конкуренції створює біологічно неприродні умови, тому еколог по­
винен із пересторогою ставитись до властивостей чистої культури.

С.М. Виноградським був розроблений метод прямої мікроскопії фун­
ту. Метод полягає у тому, що на покрівне скельце наноситься водна су­
спензія ґрунту. Мазок має чітко визначену площу (квадрати розміром 
10x10 або 18x18 мм). Після підсихання мазок фіксують у спирті І забар­
влюють еритрозином карболовим. На мазку мікроорганізми забарвлені 
в яскраво червоний колір, їх  капсули і слиз залишаються безбарвними. 
Це дає змогу вивчати структуру слизових мікроколоній. Органічні колої­
ди на препараті мають слабо рожевий або світло-коричневий колір І їх 
легко відрізнити від червоних бактеріальних клітин. Після промивання і 
висушування мазок мікроскопують, підраховують чисельність мікроор­
ганізмів. Можна диференційовано враховувати кількість бактерій, які 
мають форму паличок, коків, вібріонів, слороутворюючих і т.п. Розрахун­
ки чисельності мікроорганізмів у фунті проводять з урахуванням його 
маси, яка була нанесена на скельце, та площі поля зору мікроскопу. 
Отже, цей метод може бути використаний для підрахунку чисельності і 
біомаси мікроорганізмів у фунті та визначення їх морфологічного різно­
маніття.

Продовжувачами еколого-фізіологічного напрямку в фунтовій мік- 
робіології були В.Л. Омелянський і М.Г. Холодний.

Василь Леонідович 
ОМЕЛЯНСЬКИЙ 
(1867-1928 рр.)

В.Л. Омелянський народився у м. Пол­
таві 26 лютого 1867 р. у родині вчителя. 
Після закінчення у 1886 р. гімназії вступив на 
природниче відділення фізико-математично­
го факультету Петербурзького університету, 
який закінчив у 1890 р. Наступні два роки 
працював у цьому університеті, спеціа­
лізувався на кафедрі хімії. За відсутністю 
коштів йому довелося залишити університет 
і працювати хіміком-паборантом на металур­
гійному заводі в Сулині. Невдовзі С.М. Вино- 
градському, який у ті роки завідував відділом 
загальної мікробіології Інституту екслеримен-
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тальної медицини, знадобився помічник і йому порекомендували кандидатуру 
ВЛ. Омелянсьного. У 1893 р. він був прийнятий помічником завідувача відділом і 
працював у цьому інституті 35 років, заступивши С.М. Виноградського на посаді 
завідувача відділом, коли той залишив інститут.

У 1909 р. В.Л. Омелянського запросили викладати мікробіологію на природ· 
ничо-історичних курсах. Із цього приводу Василь Леонідович написав перший 
російськомовний підручник “Основы микробиологии", який витримав 10 перевидань. 
Потім він видав і практикум “Практическое руководство по микробиологии".

У 1916 р. В.Л. Омелянський був обраний членом-кореслондентом Росій­
ськії академії наук, у 1917 р. отримав вчений ступінь доктора ботаніки, у 1923 р. 
був обраний дійсним членом Академії наук СРСР. Ботанічне і Мікробіологічне 
товариства обрали його почесним членом. Він також був обраний членом- 
кореслондентом Туринської Медичної академії, Американського товариства бак­
теріологів, Ломбардської Академії наук.

Взимку 1928 р. стан здоров’я Василя Леонідовича погіршився і вік поїхав 
лікуватися в Гагри, але, незважаючи на зусилля лікарів, помер там же 21 квітня 
1928 р.

Особливістю наукової діяльності В.Л. Омелянського було поєднан­
ня мікробіологічних робіт із хімічними. Він досліджував не тільки морфо­
логію мікроорганізмів, але й фізіологію та біохімічну діяльність.

Дослідження деструкції целюлози, проведені В.Л. Омелянським, є 
пріоритетними в науці. На той час цей процес був майже невивченим, 
стосовно його у літературі були досить нечисленні і протирічні дані. 
В.Л. Омелянський застосував принцип елективних середовищ, розроб­
лений С.М. Виноградським. Він вперше виділив анаеробних збудників 
деструкції клітковини, показав шляхи її зброджування, ідентифікував 
органічні кислоти, які утворюються при розкладі цього субстрату, провів 
аналіз газоподібних продуктів бродіння. У 1899 р. виділив мікроорганізм, 
який розкладав клітковину. Він показав, що існує два типи бродіння кліт­
ковини: водневий І метановий. Враховуючи заслуги В.Л. Омелянського в 
цій галузі, один із видів целюлозоруйніаних бактерій був названий на 
його честь С/сюйк/лап отеНапэка.

Працюючи разом із С.М. Виноградським, Василь Леонідович також 
досліджував нітрифікуючі бактерії і відкрив, що органічні сполуки мають 
токсичний вплив на ці мікроорганізми, а також показав, що аміди та ім і- 
ди не можуть бути ними окиснені.

В.Л. Омелянський розширив дослідження азотфіксуючих бактерій. 
На відміну від С.М. Виноградського, який працював з анаеробними азот- 
фіксаторами, він вивчав аеробних діазотрофів, представників роду 
АгоїоЬасїег, їх  розповсюдження, засвоєння різних джерел вуглецю, 
умови синтезу пігменту, а також питання використання вільноіснуючих 
азотфіксуючих бактерій для удобрення фунтів.
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Крім наукових праць, В.Л. Омелянський написав книги з історії мік­
робіологічної науки: "Луи Пастер", “И.И. Мечников и его труды”, 
“С.Н. Виноградский”, а також талановито популяризував досягнення мік­
робіології.

Микола Григорович 
ХОЛОДНИЙ 

(1882-1953 рр.)

Микола Григорович Холодний народив­
ся 22 квітня 1882 р. у м. Тамбові у родині 
вчителя. Закінчив у 1902 р. Новочеркаську 
гімназію І вступив на природниче відділення 
фізико-математичного факультету Київського 
університету ім. Св. Володимира. Після за­
кінчення курсу навчанння (1906 р.) йому за­
пропонували залишитися працювати асисте­
нтом на кафедрі фізіології рослин. У 
1908/1909 навчальному році на факультеті 

почалась організація лабораторії мікробіології. М.Г. Холодному запропонували 
читати курс лекцій із мікробіології, для підготовки якого він поїхав у 1912 р. ста­
жуватися до Петербургу в Інститут експериментальної медицини, лабораторію 
загальної мікробіології, якою на той час керував В.Л. Омелянський.

Восени 1912 р. М.Г. Холодний почав вести лриват-дрцентський курс із мік­
робіології. З січня 1918 р. він працює доцентом університету, читає курси лекцій 
із фізіології рослин і мікробіології. У березні 1919 р. йому було присуджено сту­
пінь магістра ботаніки. У 1916-1920 рр., незважаючи на революційні події, оку­
пацію Києва, вік проводив наукову роботу з дослідження залізобактерій. Ре­
зультати цих робіт були узагальнені в монографії “Залізобактерії", що була ви­
дана німецькою у 1924 р. а потім перекладена на російську. За цю працю йому 
був присуджений ступінь доктора ботаніки (1926 р.), а також він був обраний 
членом-кореслондентом Української Академії наук (1925 р.). Навесні 1928 р. за 
ініціативою Д.К. Заболотного був створений Науково-дослідний Інститут мікро­
біології і епідеміології (нинішній Інститут мікробіології і вірусології ім. Д.К. Забо­
лотного). В структурі цього Інституту було 2 від діли: 1- медичної мікробіології і 
епідеміології; 2 -  загальної і ґрунтової мікробіології. М.Г. Холодний був першим 
завідувачем відділом загальної і ґрунтової мікробіології. У 1929 р. він був обра­
ний дісним членом Академії наук УРСР. З 1933 р., коли був заснований Інститут 
ботаніки, працював завідувачем відділом фізіології рослин І поєднував цю робо­
ту з керівництвом кафедрою мікробіології Київського університету. Під час Вели­
кої Вітчизняної війни і окупації Києва працював у дослідних установах Красно- 
дару, Сочі, Єревану. Після війни повернувся до Києва і працював в Інституті 
ботаніки. Помер 4 травня 1953 р. у Києві.
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Перші мікробіологічні дослідження М.Г. Холодного були присвячені 
вивченню морфології залізобактерій. За допомогою власно розробле­
них методик за 4 роки він із початківця виріс до класика, якого цитували 
і цитують донині всі визначники мікроорганізмів. М ,Г Холодний встано­
вив, що мікроорганізм роду ЄаІіопвІІа являє собою маленьку клітину з 
передньою опуклою і задньою угнутою сторонами. Тільки через угнуту 
сторону виділяється гідрат окису заліза, який завдяки обертовому рухові 
клітини закручується в стебельце. Саме ці спіральні закручені нитки по­
передники М .Г Холодного помилково вважали бактеріями. М.Г. Холод­
ний вивчав залізобактерії роду іерїоїЛлх і описав три нових види цього 
роду. На визнання заслуг вченого в цій галузі один Із видів хламідо- 
бактерій названий на його честь -  іерШЬгіх сЬоМпіІ.

На прикладі залізобактерій М .Г Холодний обговорював і загальну 
біологічну проблему -  хемолітотрофії І підтримував точку зору С.М. Ви- 
ноградського щодо можливості отримання мікроорганізмами енергії 
шляхом окиснення неорганічних сполук.

Дослідження залізобактерій, яким було присвячено більш як 15 ро­
ків, стосувались їхньої морфології і метаболізму; вони привели до подаль­
шого узагальнення їхньої ролі в міграції заліза у земній корі. Саме залі­
зобактеріям М.Г. Холодний відводив провідну роль у рудоутворенні і 
переводі заліза з розсіяного в концентрований стан. Ці думки співзвучні 
з теорією концентраційної функції живої речовини Землі, сформульованої 
В.І. Вернадським. Але це не дивно, оскільки обидва вчені товаришували 
і разом обговорювали цю проблему.

У своїх роботах М.Г. Холодний постійно повертався до думки про 
взаємовідносини організму і середовища, про значення екологічних під­
ходів у вивченні ґрунтових мікроорганізмів. В основу своїх досліджень 
він поклав екологічний принцип: “культивувати і вивчати ґрунтові мікро­
організми в умовах, найбільш близьких до тих, що є у природному сере­
довищі їх існування”. Згідно з цим принципом М.Г. Холодний розробив 
власні методики: пластинок обростання, ґрунтових камер та пророщу­
вання ґрунтового пилу на предметному склі.

Метод пластинок обростання полягає в тому, що у ґрунті роблять 
вертикальний розріз у декілька сантиметрів, у нього вставляють чисте 
предметне скло. Впродовж короткого часу поверхня скла вкривається 
ґрунтовим розчином, до неї налипають тверді часточки, адгезуються і 
починають розвиватись мікроорганізми, які поступово обростають скло. 
Через певний проміжок часу (від 3 діб до 2 тижнів) скло виймають із 
ґрунту обрежно, щоб не ушкодити біоплівку з мікроорганізмами, яка по­
криває його. Потім препарати фіксують, відмивають від крупних часто­
чок ґрунту і забарвлюють карболовим ерітрозином. Методом мікроскопії
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вивчають морфологічне різноманіття мікробного угруповання і щільність 
обростання ним скла. Метод дає можливість вивчати мікробні угрупо­
вання. що сформувалися на момент вилучення скла з ґрунту, і дає уяв­
лення про залежність між розвитком мікроорганізмів і фізичними та хімі­
чними умовами їхнього існування.

М етод фунтових камер передбачає, що на поверхні предметного 
скла формується ґрунтова пластинка (18x18 см) завтовшки 1-2 мм, 
всередині якої є порожнина діаметром до 4 мм. Пластинка накривається 
покривним склом і таким чином утворюється невелика камера, напов­
нена повітрям і з боків обмежена ґрунтом. Якщо такий препарат зали­
шити у вологому приміщені при 25-30°С, то всередині камери і на по­
кривному скельці починають рости різні мікроорганізми, які можна спо­
стерігати in vivo тривалий час і відзначати ріст, розмноження, відмиран­
ня, автоліз клітин, заміну одних видів іншими. Особливо придатний цей 
метод для спостережень за ґрунтовими грибами.

М етод пророщування ф унтового пилу передбачає проведення 
дослідів із Ґрунтом, висушеним до повітряно-сухого стану при кімнатній 
температурі. Використовують вимиті, висушені І простерилізовані в по­
лум'ї предметні скельця з лункою посередині, а також покривні скельця. 
Ґрунтовий пил наноситься у центр покривного скельця цяткою діамет­
ром 6-7  мм за допомогою скляної трубочки, один із кінців якої закритий 
сіткою з маленькими очками, що не пропускають крупних фунтових час­
точок. Для кращого прилипання ґрунтового пилу покривне скельце мож­
на потримати над паром гарячої води декілька секунд. Потім скельце 
накладають напиленням донизу над лункою предметного скла. На дні 
лунки знаходиться маленька (не більше макового зерна) краплинка дис­
тильованої стерильної води. Капілярний простір між предметним і по- 
крівним скельцем частково заповнюється дистильованою водою, а не- 
заповнені проміжки слугують для вентиляції і газообміну камери. Через 
1-2 доби навколо ґрунтових часточок з'являються і розмножуються мік­
роорганізми, а через 5 -6  діб можна спостерігати мікроколонії бактерій, 
міцелій грибів і актиноміцетів, амеб та інфузорій. Тобто можна спостері­
гати взаємовідносини як між мікроорганізмами, так і мікроорганізмами 
та простішими. Як відмітив М.Ґ. Холодний, якісний склад мікробного на­
селення значною мірою залежить від властивостей ґрунтів, що дозво­
ляє використовувати цей метод для їх  агрономічної діагностики. Крім 
того, вміщуючи камери в різні умови, змінюючи температуру, освітлен­
ня, вологість, хімічний склад повітря, можна вивчати вплив зазначених 
факторів на мікробіоту дослідного ґрунту.

М.Г. Холодному належать також оригінальні роботи з ф ізіології рос­
лин, зокрема він був засновником вчення про фітогормони. Тому цілком
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природно, що в мікробіологічних дослідженнях вченого значна увага 
була приділена визначенню впливу фізіологічно активних речовин на 
мікроорганізми різних груп -  бацили, неспороутворюючі бактерії, дріж­
джі. Було виявлено, що гетероауксин викликає зміни морфологічних і 
культуральних властивостей мікроорганізмів.

Одними з найбільш складних у методичному відношенні були до­
слідження повітряного живлення мікроорганізмів, засвоєння ними летю­
чих поживних сполук (аміаку, вуглеводнів жирної і ароматичної природи 
та продуктів розкладу гумусу у вигляді газів), а також вивчення продукції 
мікроорганізмами газоподібних гормонів.

Становлення ґрунтової мікробіології відбувалося завдяки працям 
багатьох вчених. Дослідження ґрунтових мікроорганізмів окремих еколого- 
фізіологічних груп проводились у багатьох країнах. А. Дегерен, У. Гайон, 
П.Дюпеті (Франція) вивчали мікробіологічні процеси денітрифікації та 
анаеробного розкладу клітковини. М. Бейєрінк (Голландія) вперше виді­
лив чисту культуру бульбочкових бактерій і показав їх роль у форму­
ванні симбіозу з бобовими рослинами. А. Мюнц досліджував процеси 
нітрифікації, а Г. Гельригель І Г. Вільфарт (Німеччина) -  азотфіксації у 
ґрунті. С. Ваксман (США) провів важливі дослідження з мікробної транс­
формації гумусу, а також пріоритетні роботи з вивчення антибіотиків, за 
останні був удостоєний Нобелівської премії.

У середині XX століття енолого-фізкмтагічний напрямок досліджень 
продовжував активно розвиватись у РосГЇ під керівництвом Є.М. Мішустіна,

Євген Миколайович 
МІШУСТІН 

(1901-1991 рр.)

Євген Миколайович Мішустін нарадив­
ся у м. Москві 22 лютого 1901 року у сім’ї 
службовця. Закінчив Імператорську Москов­
ську Практичну Академію. У 1917 р. вступив 
до Тимірязєвської сільськогосподарської 
академії (ТСХА). служив в армії, а після неї 
продовжував навчання на кафедрі фізіології 
рослин і мікробіології. Крім тою, прослухав 
декілька курсів у Московському університеті. 
Після закінчення ТСХА залишився там на 
викладацькій роботі, у 1961 р. очолив кафе­
дру мікробіології цього навчального закладу. 
У 1932 працював на посаді завідувача ла­
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бораторією мікробіології у Всесоюзному Інституті добрив, агрогрунтознавства і 
агротехніки (м. Москва). Одночасно з 1933 до 1941 рр. працював професором 
кафедри біохімії І мікробіології Харчової академії. У 1936 р. захистив докторську 
дисертацію. За запрошенням Є.Л. Ісаченка у 1940 р. перейшов працювати а 
Інститут мікробіології АН СРСР, в якому очолював створений ним відділ фунте· 
вої мікробіології протягом більш як 50 років. Паралельно за сумісництвом 
Є.М. Мішусгін працював деякий час у лабораторії мікробіології Всесоюзного 
науково-дослідного інституту зерна, в Інституті консервної промисловості, Цент­
ральному санітарному інституті ім. Ф.Ф. Ерісмана.

Є.М. Мішусгін очолював міжнародну наукову програму *Інтербіоазот-2000’ , 
брав участь у керівництві програм “Біосферні і екологічні дослідження*, “Фізико- 
хімічні основи біології і біотехнологі'Г, ‘Альтернативне землеробство*.

Помер Є.М. Мішусгін 3 травня 1991 р. у м. Москві.

Перші наукові роботи Є.М. Мішустіна були присвячені дослідженню 
мікробіологічних процесів силосування кормів, у яких всебічно розгля­
далася сукцесія мікроорганізмів, починаючи від епіфітних бактерій і до 
опису молочнокислих бактерій та мікроорганізмів, які беруть участь у 
маслянокислому й оцтовокислому бродінні.

Є.М. Мішусгін вперше висловив і експериментально підтвердив гі­
потезу щодо екологічної мінливості бактерій у ґрунтах різних кліматич­
них зон. Об’єктом перших досліджень із цього циклу робіт були спороут- 
ворюючі бактерії' ВасіИиз тусоі<ів& Екологічні раси цього виду» виділені 
з ґрунтів різних типів, відрізнялися між собою морфологічними, культу- 
ральними і фізологічними властивостями. Потім коло досліджених мік­
роорганізмів значно розширилося, що дало можливість протиставити 
отримані результати уяві про ґрунтові мікроорганізми як космополіти. 
Було встановлено, що особливості ф ізіології ґрунтових мікроорганізмів 
пов’язані з кліматом, зокрема з гідротермічними характеристиками. Роз­
повсюдження мікроорганізмів у ґрунтах різних типів корелює із зональ­
ними особливостями, встановленими для вищих рослин. Є.М. МішустІн 
підкреслював прямий зв’язок досліджень еколого-географічних законо­
мірностей у мікробних ценозах фунту з вченням В.В. Докучаева про зо­
нальні особливості ґрунтотворення. Цим дослідженням присвячені мо­
нографії “Эколого-географическая изменчивость почвенных бактерий", 
“Микрофлора почв СССР".

Під керівництвом Є.М. Мішустіна були проведені детальні дослі­
дження азотфіксуючих бактерій, біохім ії процесу ф іксації азоту, вирішу­
валися питання виробництва і застосування бактеріальних добрив на 
основі діазотрофів. Цій проблемі присвячені роботи “Биологическая фи­
ксация атмосферного азота" (у співавт. з В.К. Шильніковою) та “Микро­
организмы и продуктивность земледелия”.
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До еколого-фізіологічного напрямку ґрунтової мікробіології можна 
віднести роботи таких російських мікробіологів: М.О. Красильников (вза­
ємовідносини мікроорганізмів І вищих рослин), Б.В. Перфільєв і Д.Р, Ґа- 
бе (прямі мікроскопічні дослідження ґрунтових мікроорганізмів за допо­
могою педоскопів), Д.І. Нікітін (відкриття рідкісних форм оліготрофних 
мікроорганізмів). К.З. Теппер (роль мікроорганізмів у трансформації гу- 
мусу), Г.О. Заварзін (літотрофні бактерії, мікрофлора розсіяння (дисило- 
трофи), аналіз мікробних угруповань за допомогою графів), Д.Г. Звягін- 
цев (специфіка існування мікроорганізмів у  мікросередовищах, прин­
ципи дублювання і лімітування в угрупованнях), М.С. Паніков (кінетика 
мікробіологічних процесів у ґрунті), М.М. Умаров (асоціативна азотфік­
сація) та інші.

В Україні еколого-фізіологічні дослідження ґрунтової мікробіоти по­
чали активно розвиватися під керівництвом Л.Й. Рубенчика.

Лев Йосипович 
РУБЕНЧИК 

(1896-1988 рр.)

Лев Йосипович Рубенчик народився у 
м. Одесі 3 квітня 1896 р. у сім'ї службовця.
Закінчив у 1922 р. Одеський інститут народ­
ної освіти, потім працював в цьому інституті 
до 1927 р. Під час навчання почав працювати 
в галузі мікробіології -  спочатку лаборантом 
Одеського губернського відділу охорони здо­
ров’я, потім асистентом вузу, а з 1927 р. -  
професором Одеського інституту технолопі 
зерна. У 1931 р. захистив докторську дисер­
тацію, був обраний членом-кореспондентом 
АН УРСР у 1939 р. За рекомендацією 
Д.К. Заболотного був призначений завідува­
чем кафедрою мікробіології Одеського уні­
верситету. На цій посаді працював із 1933 до 1941 рр., одночасно працював в 
Українському інституті курортології і бальнеолога' (1929—1941рр.). У воєнні роки 
працював у Саратовському університеті, в Уфі, куди евакуювали Інститут зоо- 
біології. Після війни повернувся з евакуації до Києва І був завідувачем відділом 
загальної і ґрунтової мікробіологи Інституту мікробіології і вірусолога Ім. 
Д.К. Заболотного АН УРСР (1941-1968 рр.); одночасно завідував кафедрою 
мікробіології Київського державного університету (1946-1950 рр.), а потім пра­
цював професором цього ж вузу (1951-1956 рр.). Помер Л.Й. Рубенчик 14 груд­
ня 1988 року у м. Києві.
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Перші наукові дослідження Л.Й. Рубенчика були присвячені ви­
вченню природи і генезису лікувальних грязей, що знаходяться на дні 
одеських лиманів. Продовженням цих досліджень було вивчення мікроб­
них процесів у солоних водоймах України. На прикладі соляних озер 
Донбасу вперше була показана можливість регулювання життєдіяльно­
сті мікроорганізмів у масштабах всієї водойми, крім того, була виявлена 
важлива роль бактерій циклу сірки у формуванні екологічних особливо­
стей водойм. У подальших роботах Л.И. Рубенчик досліджував еколо­
гію, фізіологію, систематику сульфатвідновл(овальних бактерій. Зокре­
ма, була з'ясована їх  участь в утворенні сірководню в морях, мінераль­
них джерелах, пластових водах нафтових родовищ, ґрунтах. Одна з ба­
ктерій цієї групи одержала назву ЗрогоуіЬгіо (ОезиіїоуіЬло Яобеліїс/иМ) 
Ваагв. Показавши визначальну роль бактерій циклу сірки в біогеохіміч­
них процесах, Л.Й. Рубенчик акцентував увагу на їх  участі у корозії ме­
талів і бетонів та сформулював концепцію біоелектрохімічного характе­
ру цього процесу. Ця концепція була підтверджена в циклі робіт зі 
з'ясування виникнення агресивно кислого середовища при проходженні 
тунелів на одній із ділянок Київського метрополітену. Л.Й. Рубенчик ви­
словив гіпотезу, що причиною цього явища можуть бути ацидофільні 
тіонові бактерії. Наступні мікробіологічні аналізи і модельні експеримен­
ти підтвердили, що в умовах аерації ґрунту (при кесонному методі про­
ходження тунелів) ГюЬасіІІи$ ferюoxidans і ТАМоохИапз активно окис­
люють закисне сірчанокисле залізо, елементну сірку, дисульфід заліза 
до сірчаної кислоти, що і викликає підкислення середовища до рН 0,5.

Під керівництвом Л.Й. Рубенчика та при його безпосередній участі 
були проведені дослідницькі роботи з вивчення еколого-фізіологічних 
основ взаємовідношень ґрунтових мікроорганізмів із вищими рослина­
ми. Була з'ясована роль мікроорганізмів у основному і додатковому жив­
ленні рослин, виділені і вивчені азотфіксуючі, гуматрозкладаючі, фос- 
фатмобілізуючі бактерії, які використовували у виробництві бактеріаль­
них добрив для рослинництва. Л.Й. Рубенчик виконав цикл робіт з ви­
вчення повітряного живлення мікроорганізмів. Дослідами з пророщуван­
ням ґрунтового І повітряного пилу в камерах, які були вміщені в ексика­
тори з проростками гороху та пшениці, а також із вирощування мікроор­
ганізмів у філосфері ряду дерев було переконливо доведено, що мікро­
організми здатні жити і розмножуватися за рахунок летких органічних 
речовин вищих рослин.

Л.Й. Рубенчиком була створена концепція використання мікроорга­
нізмів як біологічних Індикаторів у галузі ґрунтознавства, промисловості, 
геології, медицини, океанології, сільського господарства, космічних до­
сліджень.
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Суттєвим внеском українських мікробіологів у розвиток вколото- 
фізіологічного напрямку ґрунтової мікробюлогіїї е роботи О.І. Бершової і 
Х.Г. Зіновьєвої (мікробна азотфіксація), В.Т. Смалія (ризосферні мікро­
організми, мікробна трансформація гумусу), Ю.Гї. Старченкова (біохімі­
чні аспекти симбіотрофної азотфіксації), А.М. ґродзинського (алелола- 
тичні взаємовідносини рослин і ґрунтових мікроорганізмів).

Сучасні школи і напрямки ґрунтової мікробіології в Україні були за­
сновані українськими провідними науковцями. Теоретичні основи фор­
мування структури і функціонування мікробних ценозів ґрунту вперше 
викладені в роботах К.І. Андреюк, О.В. Валагурової. Закономірностям 
формування мікробних угруповань в агроценозах та науковим основам 
використання мікробних біопрепаратів присвячені роботи В.П. Патики. 
Особливості функціонування мікробних угруповань у різних ґрунтово- 
екологічних умовах висвітлені в роботах І.П. Козлової (біогеохімічна ді­
яльність ґрунтових мікроорганізмів), Г.О. Іутинської (трансформація мік­
робних метаболітів, математичне моделювання мікробних процесів за 
різних екологічних умов), А.Ф. Антипчук, С.Я. Коця, В.В. Волкогона (сим­
біотичні І вільноіснуючі діазотрофи), О.В. Валагурової, В.Є. Козирицької 
(розповсюдження і біологічна активність ґрунтових стрептоміцетів).

Середина XX століття характеризувалася також появою біохімічно­
го напрямку досліджень ґрунтової мікробіоти.

Біохімія процесу азотфіксації досліджувалася А. Віртаненом, за 
цикл цих робіт він був нагороджений Нобелевською премією. В.С. Бут- 
кевич присвятив цикл робіт вивченню біохім ії трансформації вуглецевих 
сполук. Питання біохімічної структури та синтезу гумусових сполук ви­
вчались І.В. Тюриним, С.А. Ваксманом, М.М. Кононоеою, І1.М. Апексан- 
дровою, А.Д. Фокіним, В. Флайгом, М. Александером.

Активність і екологічну роль фунтових ферментів досліджували 
Є.М. Мішустін, Д.Г. Звягінцев, А.Ш. Галстян, В.Ф. Кулревич, Т.А. Щерба- 
кова, Ф.Х. Хазієв, 3. Амброж, С. Кіш. В Україні ферментативну актив­
ність ґрунту в агроценозах вивчали М.І. Лісовал. І.М. Ромейко, Є.К. Ду- 
бовенко, Г.О. Іутинська, О.М. Дульгеров.

Сучасний етап розвитку ґрунтової мікробіології характеризується 
розвитком молекулярно-генетичних досліджень, які використовуються 
для вивчення філогенетичного І функціонального різноманіття мікроб­
них угруповань, для створення нових бактеріальних добрив поліфункці- 
онапьної д ії на основі генетичного конструювання мікроорганізмів, для 
вивчення мутагенного впливу полютантів на фунтову мікробіоту.
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2 . ҐР УН Т Я К  С ЕРЕД О В И Щ Е ІС Н УВ А Н Н Я  
М ІКРО О РГА Н ІЗМ ІВ

2.1. Екологічні ф ункції ґрунтів

Ґрунтовий покрив виступає як специфічна оболонка Землі, що но­
сить назву педосфера, вона є продуктом довготривалої взаємодії біо­
сфери і літосфери. Грунт є незамінним природним самовідновлюваким 
ресурсом. У  глобальному значенні ґрунт виступає регулятором взаємо­
д ії між біотою, літосферою, гідросферою та атмосферою, внаслідок чого 
існує обмін речовиною й енергією між живими організмами і неживою 
природою. Цей обмін супроводжується біогенним перетворенням верх­
ніх шарів літосфери на ґрунтовий покрив. Згідно з формулюванням фун­
датора генетичного ґрунтознавства В.В. Докучаєва фунт є особливим 
природним пилом, що утворю є верхню рихлу оболонку земної кори, 
сформовану при взаємодії кл ім ату, рельєфу, води, мертвих і живих 
організмів та гірських порід, я кі складають літосферу. Ґрунт -  не тільки 
результат ґрунтоутворювального процесу, а й поліфункціональна енер­
гетично відкрита самоврегульована природна система, яка забезпечує 
стійкий циклічний характер відтворення життя на Землі.

Ґрунт характеризується специфічними властивостями, що відріз­
няють його від гірських порід: неоднорідність у вертикальному розрізі, 
однотиповість у межах однакових форм рельєфу і клімату, специфіч­
ність фізичних властивостей (структура, проникність для води і повітря, 
поглинапьна здатність), особливі хімічні властивості (гумусованість, 
вміст поживних елементів, буферна здатність), біологічні властивості 
(мікробні угруповання ґрунту та продукти їх життєдіяльності, мікро-, ме- 
зо- і макрофауна, живі корені рослин).

Сукупність зазначених вище властивостей формує родючість фун­
ту -  здатність створювати умови, необхідні для росту рослин і форму­
вання урожаю. Родючість ґрунтів, яких не торкнулося сільськогосподар­
ське використання, називається природною або потенціальною. Землі, 
що перебувають у сільськогосподарському виробництві, характеризу­
ються ефективною родючістю.

Ґрунтовий покрив виконує ряд найважливіших екологічних функцій:
1. Забезпечення життя на Землі, місцеіснування живих організ­

мів. Саме у ґрунті концентруються і депонуються необхідні живим орга­
нізмам біофільні елементи у доступних для споживання формах. Ґрунт 
також акумулює запас вологи, необхідний для життєдіяльності рослин
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мікро- і макробіоти. Він є основою відтворення сільськогосподарського 
виробництва.

2. Забезпечення взаємодії великого геологічного і малого біологі­
чного кругообігу речовин. Геологічним кругообігом називають сукуп­
ність процесів утворення земноТ кори, формування водного, твердого і 
хімічного стоків, седиментації і акумуляції речовин. Біологічним кругообі­
гом називають циклічні процеси обміну речовин і енергії між середови­
щем і сукупністю живих організмів -  мікроорганізмів, рослин, тварин. 
Уцілому, в біологічному кругообігу беруть участь живий і неживий ком­
поненти, які разом формують біогеохімічні цикли. Всі цикли елементів, 
потоки енергії, води, газів проходять через фунт.

3. Регулювання складу атмосфери. Між фунтом і атмосферою 
відбувається постійний газообмін завдяки різній концентрації газів. 
Ґрунтова біота у процесі життєдіяльності продукує гази, серед яких пе­
реважає СОг. є також у менших кількостях СН4, N0, Л/20 , Нг$- Ці гази 
накопичуються у фунтових порах у концентраціях, що перевищують їх 
вміст в атмосфері, внаслідок чого вони виділяються в атмосферу. У той 
же час ґрунт поглинає кисень, необхідний для окисно-відновних проце­
сів. Ґрунт поглинає і відбиває сонячну радіацію, тим самим впливає на 
температурний режим, пов’язаний із газовим складом атмосфери.

4. Регулювання складу гідросфери. Участь фунту у кругообігу во­
ди зумовлена поверхневим і підземним стоками. У ґрунтовій воді розчи­
нені хімічні сполуки, що визначають ситуацію прибережних акваторій 
океану та біопродуктивність водойм. Ґрунт є сорбційним бар’єром, що 
захищає водойми від забруднень.

5. Регулювання інтенсивності біосферних процесів здійснюється 
завдяки тому, що такі властивості фунту, як кислотність, окисно-віднов­
ний потенціал, мінералізація, вологоємність та Ін „ стимулюють або об­
межують розвиток мікроорганізмів і рослин. Це впливає на тваринний 
світ І продуктивність екосистем вцілому.

6. Утворення гумусу -  специфічних органічних сполук, здатних 
депонувати біогенні елементи і енергію. Ці властивості є основою фор­
мування родючості фунту і стабільного функціонування екосистем.

7. Захисна роль у відношенні до літосфери. Ґрунт здатний вибір­
ково відбивати або поглинати певні енергетичні потоки. Тим самим він 
захищає літосферу від екзогенних руйнівних факторів.

Ґрунт є полідислерсною системою, яка складається з різних за роз­
міром механічних часточок мінеральної і органічної природи, що утво­
рюють мікроагрегати, між якими знаходиться фунтовий розчин, повітря, 
живі організми. Тобто головними компонентами ґрунту є тверда, рідка І 
газова фази.
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2.2. Тверда фаза ґрунту

Тверда фаза фунту представлена мінеральними компонентами, 
вміст яких становить 55-60%  об'єму і 90-97%  маси. За своїм походжен­
ням і складом мінерали ґрунту тісно пов’язані з мінералами магматич­
них і осадкових гірських порід, на яких відбувається ґрунтотворення. 
Польові шпати, силікати, кварц, карбонати, слюди складають до 85% 
мінералів земної кори, вони ж переважають і в ґрунтах. Мінерали, що 
складають ґрунти і ґруктотвірні породи, поділяють на три основні групи:

1) первинні мінерали -  продукти механічного вивітрювання гірських 
порід, представлені скелетними і крупкими пісчакими частками; вони 
характеризуються жорсткою кристалічною структурою, ке мають воло­
гоємності; первинні мінерали підлягають руйнації під дією організмів, 
клімату і води; до первинних мінералів відносяться польові шпати (ор­
токлаз КА}$ія0в, альбіт NaAISiзOa, анортит (СаАІ25і2Ов), слюди (мусковіт 
КНгАІзіЗЮ^з, кварц (БЮ^п та Ін., а також апатит -  мінерал вивержених 
порід ЗСаЛОв- Са(Р, С!) 2;

2) вторинні глинні мінерали та їх окисли, які утворилися при вивіт­
рюванні та їх подальших хімічних перетвореннях; ця група представлена 
глинистими і колоїдними частками, що мають високий ступінь дисперс­
ності, здатність сорбувати воду і набухати, у багатьох рухома кристаліч­
на структура. Серед вторинних мінералів переважають аморфні водні 
окиси марганцю (піролюзит, манганит, веркадит), заліза (лімонит, гема­
тит, магнетит), алюмінію (беміт, діаспор, корунд), аморфні окиси крем­
нію (опал, халцедон). Крім того, до вторинних віднесені глинні мінерали 
(алюмосілікати), група каолініту, сілікати (моктмориллоніти, вермікуліт, 
вторинні гідрослюди) та ін.;

3) водорозчинні мінерали (солі), серед них переважають вуглекислі 
солі кальцію, магнію, натрію, калію (кальцит, люблюніт, доломіт, сода), 
солі сірчаної кислоти (гіпс, ангідрит, мірабіліт та ін.), хлориди (галіт); ці 
мінерали у значних кількостях присутні у засолених ґрунтах і осадових 
породах.

Тверда фаза ґрунту характеризується показниками, які дають уяв­
лення про вміст мінеральних часточок у ф унті та їх співвідношення:

a. питома маса твердої фази фунту, яка розраховується за фор­
мулою: г/=т/М , де б  є середньою величиною питомої ваги мінеральних І 
органічних часточок, т -  маса твердого тіла, М  -  маса такого самого 
об’єму води;

b . об'ємна маса ґрунту -  маса одиниці об’єму фунту у нелорушеній 
Його будові з природною пористістю;
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с. пористість (скважність) фунту характеризує об’єм порожнин 
між твердими часточками й агрегатами фунту та всередині них, вира­
жається у відсотках порожнин до загального об'єму ґрунту у непоруше- 
ному стані; розраховується за формулою: Р=(1 -  О/ФУ 100, де сі -  пито­
ма маса фунту, ф  -  об'ємна маса фунту; розрізняють капілярну лорос- 
тість, що є сумарним об’ємом тонких пор, які здатні утримувати капі­
лярну вологу, а також некапілярну пористість, як суму крупних пор та 
проміжків між структурними окремостями та часточками; міжагрвгатну 
пористість як сумарний об'єм пор між агрегатами, виражений у відсот­
ках від об'єму усього фунту.

Мінеральні часточки склеюються мінеральними та органічними ко­
лоїдами й утворюють структурні агрегати різного розміру і стійкості. Ма- 
кроструктурними агрегатами є часточки діаметром більше 0,25 мм, мік- 
роструктурними -  діаметром 0,001-0,25 мм. Найбільш цінною є грудку­
вато-зерниста структура фунту, у якій агрегати утворюють структурні 
одиниці розміром 1—10 мм. Структура має важливе значення, оскільки 
вона впливає на водний, сольовий, повітряний, тепловий режими фун­
ту. Водостійка грудкувато-зерниста структура сприяє затриманню воло­
ги, зменшує швидкість капілярного руху води і знижує ї ї  випаровування, 
сприяє оптимальному співвідношенню води і повітря між ґрунтовими 
часточками, протистоїть водній і вітровій ерозії.

2.3. Рідка ф аза ґрунту

Рідка фаза фунту представлена розчинами солей, органо- 
мінеральних, органічних сполук, газів, а та ко ж  найтонкіших колоїдних 
зопів. Рідка фаза ґрунту з розчиненими у ній речовинами безперервно 
взаємодіє з твердою і газовою фазами, з коренями рослин, мікро- і мак­
роорганізмами, що населяють фунт. Рідка фаза залежить від сезону 
року і метеорологічних умов. Вміст вологи у фунті коливається від десят­
ків (при повному насиченні скважин) до одиниць відоотків і менше (коли 
вода в адсорбованому стані займає незначний об'єм фунту).

Розрізняють такі види вологи у  ф ун т/: ларолод/бна, сорбована, хі­
мічно зв'язана, фізично зв'язана, капілярна, вільна. Пароподібна (гігро­
скопічна) волога, яку ґрунт поглинає з повітря, насичує фунтове повітря 
до 100%, проте вміст її складає не більше 0,001% від маси фунту. При 
підвищенні температури пружність пару у ґрунтовому повітрі зростає, а 
при охолодженні відбувається конденсація пароподібної води.

24



Сорбована (зв'язана, плівкова, орієнтована) волога знаходиться у 
ґрунті під впливом сорбційних сил.

Хімічно зв’язана (конституційна, кристалізаційна) волога входить 
до складу кристалічних мінералів у вигляді самостійних молекул, напри­
клад, гіпсу (СаБОд-гНгО), мірабіліту (Ма^С^-Ю НгО), хлориду магнію 
(МдСІ2-6Н20 ). При підвищенні температури вода може виділятися із цих 
сполук, наприклад, із мірабіліту при 20-25°С, а із гіпсу при 60-65вС.

Фізично зв’язана вода обумовлена дипольними властивостями її 
молекул, у відношенні до яких мінеральні і органічні часточки ґрунту не­
суть негативний заряд. Молекули води сорбуються поверхнею пор, дис­
персних часточок І утворюють плівки води, які за щільністю зв’язку мо­
жуть бути міцно сорбованими (гігроскопічна волога) або утворювати 
плівку, де вода знаходиться у в'язко-рідинній формі. Фізично зв'язана 
плівкова волога "угортає" ґрунтові частки і обмежено доступна рослинам.

Капілярна вода заповнює ґрунтові капіляри та утримується під дією 
меніскових сил. Радіус капілярів може коливатися від 1*10’5 до декількох 
міліметрів. Підраховано, що для капілярів радіусом 1-1СГ£мм висота під­
няття води може досягати 1,5 км. Проте в умовах фунту безперервність 
капілярів порушена великими порами, камерами, гіллястою будовою. У 
сполучених капілярах більш тонкий із них транспортує вологу на більшу 
висоту і відсмоктує ї ї  із капілярів більшого діаметру. Капілярна вода ру­
хома, доступна рослинам, переміщує розчинені солі і колоїди.

Вільна волога не підлягає впливу сорбційних сил, заповнює увесь 
поровий простір і великі полості, має рідинний стан, властивість до низ­
хідного руху під дією сили тяжіння. Розрізняють такі види вільної води у 
ґрунті: гравітаційна (здатна просочуватись поміж ґрунтовими часточ­
ками у низхідному або боковому напрямках, формується тоді, коли пе­
ребільшена межа утримуючої здатності капілярних менісків, що свідчить 
про тимчаоове або постійне перезволоження), фунтова (утворюється 
над водонепроникним шаром ґрунту, який затримує гравітаційну воду), 
поверхнева (та, що стікає по схилу місцевості у періоди, коли надхо­
дження веди перевищує швидкість усмоктування і фільтрації), лід (се­
зонна або “вічна” мерзлота).

Залежно від здатності утримувати той чи інший вид вологи розріз­
няють такі характеристики водоутримуючої здатності ґрунту:

• повна вологоємність -  здатність фунту вміщувати у своїй товщі 
воду в об'ємі, відповідному «важності; ця величина коливається у межах 
30-80% об'єму фунту і становить у метровому шарі 8000-10000 м3/га;

•  капілярна вологоємність -  здатність ґрунту утримувати макси­
мально можливу кількість капілярної вологи без переходу її у гравіта­
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ційну форму. Цей показник виражається у масових чи об'ємних відсот­
ках або у кубічних метрах на 1 га. Капілярна вологоємність, визначена у 
конкретних польових умовах називається польовою вологоємністю;

•  максимальна молекулярна вологоємність -  верхня межа вмісту 
у ґрунті фізично зв’язаної плівкової води;

•  максимальна гігроскопічність -  характеризує максимальну кі­
лькість пароподібної води, яка може бути стійко поглинута і утримана 
ґрунтом.

За доступністю рослинам розрізняють вологу до ступну (продуктив­
ну), яка може бути використана рослинами для підтримання своєї жит­
тєдіяльності і синтезу органічних речовин. Нижня межа доступності -  
вологість стійкого в’янення -  така мінімальна кількість води у ґрунті, 
при якій рослина не може забезпечити свої потреби у воді, що призво­
дить до її в’янення.

Доступність вологи для рослин і мікроорганізмів виражається в 
одиницях водного потенціалу -  Рр. Цей показник характеризує зчеплен­
ня води з твердими частками ґрунту І виражає силу, яку необхідно при­
класти для видалення одиниці води з ґрунту, виражається висотою во­
дяного стовпчика. Наприклад, для того щоб видалити воду з капіляру 
діаметром 1,5 мкм, необхідно застосувати тиск, що дорівнює 1000 мм 
водяного стовпчика.

Відповідно до класифікації, розробленої Г.М. Висоцьким та допов­
неної О.О. Роде, розрізняють такі типи водного режиму ґрунтів: мерз­
лотний -  у регіонах вічної мерзлоти; промивний -  за умов, коли річна 
сума опадів перевищує середньорічне випаровування; періодично про­
мивний -  якщо середня річна сума опадів дорівнює середньому річному 
випаровуванню; нвпромивний -  якщо середня річна сума опадів менша 
за середнє річне випаровування; випотний -  коли середня річка сума 
опадів значно менша річного випаровування, а фунтові води підходять 
близько до поверхні ґрунту; десуктивно-випотний -  близький до попе­
реднього, але ґрунтові води залягають глибоко, і рослини висмоктують 
корінням вологу з капілярної зони.

У ґрунтовому розчині містяться мінеральні Й органічні сполуки біо­
генного походження, а також ті, що потрапили з атмосферними опадами 
або принесені з висхідним капілярним током із ґрунтових вод. Крім того, 
фунтовий розчин містить гази, поглинуті з ґрунтового повітря.

Сприятливі для росту рослин і мікроорганізмів умови створюються, 
коли у складі ґрунтового розчину на одну частину мінеральних компонен­
тів припадає 5-15 частик органічних, а загальний вміст розчинених спо­
лук складає від 3 -6  до 10-12 г/л. Зменшення концентрації ґрунтового
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розчину до 1-2 г/л свідчить про нестачу елементів живлення, збільшен­
ня до 20-25 г/л пригнічує ріст рослин і може викликати їх загибель. Ви- 
сококонцентровані ґрунтові розчини мають підвищений осмотичний 
тиск, що негативно впливає на кореневу систему рослин і ґрунтові мік­
роорганізми.

Від співвідношення солей, кислот і гпинних мінералів залежить кис­
лотність ґрунтового розчину. Найбільш сприятливою у фізіологічному 
відношенні є реакція ґрунтового розчину, близька до нейтральної, яка 
характерна для чорноземів, сіроземів, лучних ґрунтів, деяких солонча­
ків. Кислу реакцію ґрунтового розчину мають підзолисті, сірі лісові ґрун­
ти, болотяні торфовища, а лужну мають чорноземи південні, каштанові 
ґрунти, содові оолончаки, солонці. Для зменшення кислотності ґрунтів 
(із рН менше 5,5) проводять їх вапнування шляхом внесення вуглекис­
лого кальцію; навпаки, у лужні ґрунти (з рН більше 8,0) вносять гіпс, сір­
чану кислоту, сульфат заліза, піритові огарки, ямі при біологічному окис- 
ненні підвищують кислотність ґрунту.

Здатність ґрунтів підтримувати постійну реакцію ґрунтового розчину 
називається буферністю. Вона обумовлена процесами переходу спо­
лук ґрунтового розчину з іонної до молекулярної форми, нейтралізаці­
єю компонентів, поглинанням іонів, зміною колоїдного стану компонен­
тів та ін.

2.4. Повітряна фаза ґрунту

Газова фаза фунту -  це гази, які знаходяться у  порах і  міжагре- 
гатному просторі. У складі ґрунтового повітря поряд із киснем, диок- 
сидом вуглецю, азотом, воднем присутні інертні гази -  гелій, аргон, а 
також аміак, сірководень, окис і закис азоту, метан, леткі метаболіти 
ґрунтових мікроорганізмів.

Завдяки обміну з приземним шаром атмосфери повітря верхніх ша­
рів ґрунту є близьким до нього за компонентним складом, проте спосте­
рігаються і суттєві відмінності, особливо у співвідношенні кисню і диок- 
сиду вуглецю (таблиця 2.1).

Таблиця 2.1
Склад атмосферного І  фунтового повітря,

% від загального вмісту газів

Повітря 02 N2 С 0*
Атмосферне 20,47 78,1 0.03
Ґрунтове (шар 15-30 см) 11-21 78-86 0.3-8.0
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У більш глибоких шарах ґрунту вміст СОг зростає до 10-19%, а 0 2 -  
зменшується до 10-12%. Склад ґрунтового повітря значною мірою за* 
лежить від фізіологічної активності мікроорганізмів, розкладу рослинних 
і тваринних рештків, внесення мінеральних і органічних добрив.

Розрізняють ґрунтове повітря адсорбоване (поглинуте ґрунтовими 
частками, що утримується на їх поверхні сорбційними силами); защем­
лене (знаходиться в порах, ізольованих вологою), розчинене у ґрунто­
вому розчині, вільне (знаходиться у порах і вільно переміщується в них 
та контактує з атмосферним повітрям).

Повітряно-фізичні властивості ґрунтів характеризуються такими по­
казниками, як повітроємність, аерація, повітропроникність. Повітроєм- 
ність -  це об’єм ґрунтових пор, які утримують повітря за вологості, яка 
відповідає найменшій вологоємності. Цей показник у структурованих 
ґрунтах коливається в межах від 200 до 350 см3 на 1 дм3 ґрунту. Аерація 
ґрунтів характеризується різницею між пористістю ґрунту та його вологі­
стю. Чим більше вологість ґрунту, тим більша частина об’єму зайнята 
водою, тим меншою є аерація. Повітропроникність -  це здатність ґру­
нту пропускати певний об’єм повітря за одиницю часу через одиницю 
свого об'єму.

Повітряний режим ґрунту формується залежно від коливань темпе­
ратури, атмосферного тиску, вологості, процесів дифузії, коливань пові­
тряних мас атмосферного повітря, життєдіяльності мікро- і макронасе- 
лення ґрунту.

2.5. Морфологія і класифікація ґрунтів

Класифікацію ґрунтів проводять з урахуванням їх походження, ма­
теринських гірських порід, особливостей будови шарів, які складають 
ґрунтовий профіль, вмістом гумусу, специфікою процесів ґрунтотво-
рення.

Якщо зробити вертикальний розріз ґрунту, то можна побачити шари 
(горизонти), які розрізняються забарвленням, фізичними властивостями 
та іншими морфологічними характеристиками. Сукупність генетичних 
горизонтів ґрунту формує Його профіль. За специфікою будови і сполу­
чення горизонтів ґрунтового профілю можна визначити тип фунту.

Найбільш характерним і важливим є верхній темний шар, який сво­
їм забарвленням обумовлений присутністю гумусових сполук; при мор­
фологічному опису гумусовий горизонт позначається літерою А  і може 
бути розділений на підгоризонти: А ', А ” , А” ’. Шар напіврозкпаденого ор­
ганічного опаду, що міститься на поверхні ґрунту, позначають як Ао. Під
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гумусовим (А) міститься горизонт розкладу і вимивання -  елювіальний 
Л2, який має світло-сірий, жовтувато-сірий, попелястий колір. Нижче за­
лягає ілювіальний горизонт В, що утворився внаслідок вимивання і на­
копичення матеріалів із горизонтів А та А2. Горизонт В більш щільний, 
має бурий або коричнюватий колір, збагачений колоїдно-дисперсними 
глинними матеріалами і полуторними окислами. Під горизонтом В міс­
титься незначно змінена фунтотвірна порода, що формує горизонт С. 
Материнська гірська порода, яка не має ознак ґрунтотворення, позна­
чається літерою О. Якщо ґрунт утворився не з гірської кристалічної, а з 
осадової породи, то останню позначають як підстелюючу і позначають 
літерою Р. Потужність ґрунтового профілю, що включає усі його генети­
чні горизонти, може бути різкою -  від 10-20 см у  полярних і виоокогір- 
ських ґрунтах до декількох метрів у чорноземах та фунтах тропічного 
клімату.

За сполученням морфологічних ознак виділяють окремі типи і під­
типи ґрунтів. Тип ґрунту -  найвища таксономічна одиниця класифікації. 
Кожен тип ґрунту розвивається в однотипоео сполучених біологічних, 
кліматичних і гідрологічних умовах і характеризується чітким проявом 
основного процесу фуктотворення. Наприклад, чорноземи характери­
зуються такою будовою профілю: гумусовий горизонт виражений дуже 
добре, має чорне або темно-сіре забарвлення, зернистої або зернис­
то-грудкуватої структури, відсутні полуторні окисли, значні запаси пожив­
них елементів, нейтральна реакція ґрунтового розчину.

Лучні ґрунти поширені у пониженнях рельєфу на недренованих рів­
нинах під лучною рослинністю. Вони є представниками гідроморфкого 
ряду, формуються за умов поверхневого зволоження прісними водами, 
ґрунтові води залягають на глибині 1-3 м. Ґрунти мають чорне забарв­
лення і зернисту структуру, проте у них наявні плями оглеювання.

У каштанових ґрунтів сіро-коричневе забарвлення, менший порів­
няно з чорноземами вміст гумусу, менша потужність гумусового шару, 
біло-попелястий підсгелюючий шар.

Солончаки мають сіре і світло-сіре забарвлення, утримують у своє­
му профілі виоокІ концентрації солей (0,5-2,0 %), які розміщуються бли­
зько до поверхні, безструктурні, часто мають щільну будову.

За походженням та історією процесу утворення фунти підрозділя­
ють на класи:

автоморфні фунти, які формувалися на масивно-кристалічних або 
давніх осадкових порадах, ке мали близьких до поверхні ґрунтових вод 
та утворилися без привнесення матеріалу ззовні, тому вони називають­
ся автоморфними, тобто самостійними, автономними, елювіальними;
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гідроморфні ґрунти, які у сучасний період або у  недалекому геоло­
гічному минулому піддавались д ії ґрунтових вод, зокрема у низькодо­
лах, міжгірських долинах, річних і післяльодовикових терасах; в усіх гід- 
роморфних ґрунтах присутні ґрунтові води, які залягають на глибині від 
декількох сантиметрів до метрів, але не глибше 7-9  м;

палеогідроморфні ґрунти мають гідроморфну історію походження, 
але в результаті д ії сучасних тектонічних процесів були підняті на дре­
новані гідрографічні області, де ґрунтові води відійшли на глибину, бі­
льшу 7-9  м;

гірські ґрунти характеризуються нерозвиненим і часто порушеним 
ґрунтовим профілем, зміщенням шарів у  результаті зсувів, транзитом 
розчинених продуктів вивітрювання.

Слід зазначити, що у природі немає чітко окреслених меж між кла­
сами, типами ґрунту, існують перехідні підтипи, які поєднують риси ос­
новних ТИПІВ.

В Україні поширені такі основні типи і підтипи ґрунтів:
•  дерново-підзолисті, палево-підзолисті, дернові кислі, торф'яні 

(Полісся);
•  сірі лісові, темно-сірі лісові, чорноземи тилові, перетійно- 

карбонатні (Лісостеп);
•  чорноземи звичайні, чорноземи південні, лучно-чорноземні, те­

мно-каштанові і каштанові (Степ);
•  каштанові і темно-каштанові солонцюваті, солонці, осолоділі 

глейово-елювіальні (зона посушливого причорноморського степу);
•  буроземи кислі усіх поясів (від прохолодного поясу до субальпій­

ського і альпійського), лучнувато-буроземні, буроземи помірного і тепло­
го поясів (Карпати);

•  буроземи спабокислі, коричневі, гірсько-лучні (Кримські гори).

2.6. Роль мікроорганізмів у ґрунтотворенні

Мікроорганізми є першими на Землі ґруктотворцями, про це ствер­
джували фундатори вчення про ґрунт В. В. Докучаєв, П.О. Костичев, 
В.О. Вільямс, С.М. Викоградський. В.І. Вернадський підкреслював, що у 
ґрунті немає хімічних процесів поза участі у них живої матерії та продук­
тів її перетворень. Мікроорганізми беруть участь у вилуговуванні і руй­
нації мінералів, які входять до складу ґрунтотвірних материнських порід. 
Вони здійснюють як продукційні, так і деструкційні процеси, які разом під­
тримують кругообіг речовин у природі. Автотрофні мікроорганізми вико­
ристовують енергію сонячного світла або хімічних сполук для синтезу
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органічної речовини із диоксиду вуглецю. Гетеротрофні мікроорганізми 
беруть участь у деструкції рослинних і тваринних залишків. Ці процеси 
супроводжуються синтезом мікробної біомаси, гумусу, формуванням 
пулу біологічно активних речовин -  амінокислот, вітамінів, ферментів, 
гормоноподібних і антибіотичних сполук, завдяки чому ґрунт функціонує 
як біокосне тіло.

Підраховано, що в різних екосистемах мікробна біомаса набагато 
перевищує біомасу птахів та ссавців {таблиця 2.2).

У 1 грамі ґрунту міститься (клітин): 10*—107 бактерій, 104-1 0 5 акти­
номіцетів, 103—104 водоростей, 102—103 простіших, а також до 10-50 ме­
трів грибних гіф.

Таблиця 2.2
Біомаса мікроорганізмів, птахів і  ссавців 

у  р ізних екосистемах, т/га 
(за М.С. Гіляровим, Д.А. Криволуцьким, 2003 р.)

Екосистема Біомаса, т/га
бактерії водорості птахи ссавці

Тайга 2.0-3.0 0.06-0,4 0,0008 0,0014
Лісостеп 3.(М .0 0.1-0.5 0,0006 0.012
Степ
(агроценози) 3,0-5,0 0,2—2,2 0,00013 0,0060

У відношенні до мікроорганізмів ґрунт -  це місцеіснування з чис­
ленними мікро- і мезосередовищами з різноманітними, а іноді і проти­
лежними умовами життєдіяльності. Неоднорідність мікросередовищ зу­
мовлена наявністю мінеральних утворень різного типу, присутністю ко­
ренів вищих рослин і гіфів грибів, ходами безхребетних, розкладеним і 
напіврозкладеним детритом. Розрахунки, підтверджені експеримента­
льними даними свідчать, що у центрі ґрунтової грудочки (діаметром біля 
1 см) можуть формуватися умови для існування облігатно анаеробних 
мікроорганізмів, а на його поверхні -  аеробні популяції, які потребують 
достатнього забезпечення киснем.

Локалізація мікроорганізмів може бути різною: в адсорбованому 
стані на поверхні мінеральних часточок; у напіврідкому колодному гелі, 
який огортає часточки ґрунту; у вільно плаваючому стані всередині капі­
лярів, заповнених ґрунтовим розчином. Д.Г. Звягінцев проводив ви­
вчення локалізації мікроорганізмів у непорушених монолітах ґрунту за 
допомогою люмінесцентної мікроскопії. Виявилось, що мікроорганізми 
зібрані у мікроколонії, що відокремлені одна від одної вільним просто­
ром, який виключає можливість контакту і взаємодії бактерій із різних
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колоній. У  той же час у таких зонах, як ризосфера, куди надходять про­
дукти екскреції коренів, мікробне населення більш численне і розміщу­
ється компактно. За таких умов формується певна організація мікробно­
го угруповання і виявляються різні типи взаємовідносин між мікрооргані­
змами.

Слід також враховувати "рН-ефект", який полягає у тому, що на 
межі розділу негативно зарядженого адсорбенту і рідини рН відрізня­
ється від значень у розчині на 0,5-2 одиниці. Тобто значення рН плава­
ючих клітин порівняно з адсорбованими зміщується у кислу сторону на 
0,5-2 одиниці. На межі розподілу адсорбенту і ґрунтового розчину кон­
центруються іони водню, а також органічні речовини. Вони створюють 
різні окисно-відновні системи, які формують специфічні умови існуван­
ня, відмінні від тих, що є у розчинах.

Специфічні умови, які утворюються в окремих мікрозонах, немож­
ливо відтворити на якомусь одному універсальному поживному середо­
вищі. Тому ще раз нагадаємо про необхідність дотримання екологічних 
підходів С.М. Виноградського до вивчення ґрунтових мікроорганізмів і 
невідповідність лабораторних середовищ природним умовам їх існуван­
ня у ґрунті.
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3. В П ЛИ В  Е КО Л О ГІЧ Н И Х  Ф А КТО Р ІВ  НА  
Р О ЗВ И ТО К М ІКРО О РГА Н ІЗМ ІВ  У  ҐРУН ТІ

Життєдіяльність мікроорганізмів у ґрунті зумовлена комплексом фі­
зичних. хімічних, біологічних факторів, які формують певні едафічні 
(фунтові) умови. Мікроорганізми чутливо реагують на зміни екологічних 
факторів, основними з яких є температура, вологість, солоність і  pH 
ґрунтового розчину, окисно-відновні умові/, склад ґрунтового повітря. 
Важливе значення для життєдіяльності мікроорганізмів мають поживний 
режим і вміст гумусу. Різні групи мікроорганізмів мають свої особливості 
пристосування до певних екологічних умов.

Можна визначити залежність швидкості росту мікроорганізмів від 
значень екологічних факторів. У  загальному вигляді на кривій залежнос­
ті є мінімальні і максимальні значення, нижче і вище яких росту мікроор­
ганізмів не відбувається, а також оптимальне значення, при якому швид­
кість росту є максимальною. У діапазоні між мінімальним і максималь­
ним значеннями фактору мікроорганізм знаходиться в межах толеран­
тності. Межі толерантності мікроорганізмів до певного фактору можуть 
бути вузькими, що характерно для стенобіонтних, або широкими як у 
еврібіонтних мікроорганізмів, У літературі як синоніми зустрічаються 
також терміни відповідно “фільм’  і  ’толерантні’. Наприклад, У відно­
шенні до солоності розрізняють мікроорганізми стеногалинні (або гало- 
фільні) і еврігапинні (або галотоперантні).

Нижче буде розглянуто відношення ґрунтових мікроорганізмів до 
окремих екологічних факторів.

3.1. Температура

Ґрунт характеризується певними тепловими властивостями, які ви­
значають процеси поглинання, передачі та віддачі тепла. Основними з 
цих властивостей є теплоємність, теплопровідність, температуро­
провідність. Теплоємність -  це кількість тепла (у калоріях), яка неохід- 
на для нафівання 1 фаму або 1 см3 ґрунту на Г С . Теплопровідність -  
здатність ґрунту проводити тепло, вимірюється кількістю тепла (у Дж.), 
яке проходить за 1 секунду через поперечний розтин ґрунту у 1 см3 при 
градієнті температури у 1а на відстань 1 см. Температуропровідність -  
здатність підвищувати або знижувати свою температуру під дією тепла, 
що проходить через ґрунт.
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Сукупність усіх видів надходження та витрат тепла за певний про­
міжок часу формує тепловий баланс фунту, який залежить від його во­
логості, забарвлення, а також від енергії сонячного опромінення.

Температурний режим значною мірою впливає на швидкість фер­
ментативних реакцій і швидкість росту мікроорганізмів. Залежність 
швидкості мікробних і біохімічних процесів у ґрунті від температури бли­
зьмо відповідає правилу Вант-Гоффа: при збільшенні температури на 
10°С швидкість реакції зростає удвічі (зазвичай О10 дорівнює 2,0-2,5). 
Цьому правилу відповідає також активність продукування фунтом С 02> 
N20. N 0. СН4.

Залежність швидкості росту мікроорганізмів від температури має 
вигляд нерівнобічного трикутника (рис. 3.1). При підвищенні температу­
ри від мінімального значення швидкість росту мікробної популяції пові­
льно зростає до оптимальних значень. При подальшому зростанні тем­
ператури швидкість росту різко зменшується, а після максимальних зна­
чень настає загибель клітин. Оптимальні значення знаходяться ближче 
до температурного максимуму.

I -  психрофіли
II -  мезофіли 
ні-термофіли
IV -  екстремальні

термофіли
V -  гіпертермофіли

Рис. 3.1. Залежність швидкості росту мікроорганізмів від температури 
(за Г.О. Заварзіним, Н.Н. Коїютиловою, 2001 р.)

За інтервалом толерантності до температури мікроорорганізми по­
діляють на стенотермні (з вузьким температурним діапазоном) і еврі- 
термні (з широким температурним діапазоном). Залежно від темпера­
турного діапазону, в якому можуть жити мікроорганізми, їх  поділяють на 
декілька груп (табл. 3.1):
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Таблиця 3.1
ЕкофізіологІчні групи мікроорганізмів 

по відношенню до температури

Екофізіопогічиа
група

Мінімальна 
температура, *С

Максимальна 
температура, С

Температурний 
оптимум, *С

Психрофіли 0 20 5-12
Мезофіли 12-15 45 20-25 або 35-37
Термофіли Вище 40 Не більше 70 60-65
Екстремальні
термофіли Вище 65 90 Від 80 до 90

Ппертермофіли Більше 90 Не більше 110 Близько 100

ПсихрофІли і психроакгивні мікроорганізми ростуть у діапазоні 0 -  
20°С, причому психрофіли живуть у постійно холодних умовах (напри­
клад, в Арктиці Й Антарктиці), а психроакгивні мікроорганізми добре ро­
стуть у теплі періоди року і можуть зберігати свою активність взимку, 
копи розвиток Інших мікроорганізмів пригнічений.

Мезофіли ростуть у широкому діапазоні температур, оптимальними 
для багатьох ґрунтових мікроорганізмів є +20...+25°С, а для мікрооргані­
змів, життєдіяльність яких пов’язана з теплокровними тваринами і лю­
диною оптимум температури складає +35...+37*С, максимальною для 
мезофілів є температура +45°С.

Термофіли ростуть у температурному діапазоні від +40 до +70*С, 
екстремальні термофіли -  у діапазоні +70...+90°С, гіпертермофіли -  при 
температурі більш як 100°С. Перші ростуть у сзморозігрівних купах гною 
і номпостів, відвалах вугілля, другі -  поблизу термальних джерел, треті -  у 
розігрітих підземних шарах.

Слід підкреслити, що температурні діапазони перекривають один 
одного і немає таких значень температури, при яких не ріс би який- 
небудь мікроорганізм.

Серед мікроорганізмів, які населяють ґрунти України, переважають 
представники мезофілів, проте достатньо висока біологічна активність 
ґрунтової мікробіоти у зимовий період дає підстави говорити про прису­
тність серед них психроактивних популяцій.

3.2. Вологість

Вологість -  екологічний фактор, що впливає на перебіг важливих 
процесів, які відбуваються у ґрунті. Зокрема, від вологості залежить 
концентрація речовин у ґрунтовому розчині, температура ґрунту, Його
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повітряний режим, швидкість хімічних і біохімічних реакцій, активність 
ґрунтової мікробіоти і кореневої системи рослин.

Доступність води для мікроорганізмів і рослин характеризують ве­
личиною її активності (а„), яку розраховують як відношення тиску во­
дяної пари над розчином або матеріалом до тиску пари над дистильо­
ваною водою. Значення аш можуть змінюватися внаслідок адсорбції мо­
лекул води на поверхні ґрунтових часточок (матрична зміна доступності 
води) або як результат взаємодії молекул вади з речовинами ґрунтово­
го розчину (осмотична зміна доступності води). Межі толерантності мік­
роорганізмів за цим показником коливаються від 0,99 до 0,7.

Ступінь доступності води можна характеризувати потенціалом 
ґрунт овії вологи, який означає ту кількість термодинамічної роботи, яка 
повинна бути витрачена на ї ї  видобуток. Нижня межа потенціалу фун­
тової вологи для мікроорганізмів становить -150 бар, що є нижчим порі­
вняно з рослинами. При висушуванні ґрунту вирішальним стає здатність 
виживати за низьких значень а*. Мікроорганізми, у яких активна життє­
діяльність відбувається за низьких значень водного потенціалу, відно­
сять до ксерофілів. Найбільш пристосованими до висушування є мікро­
скопічні гриби, наприклад, РепісіШит, А$регдіІІи$. Бактерії для виживан­
ня в умовах висушування синтезують полісахаридні слизові капсули на­
вколо колоній або утворюють спори, цисти.

При підвищенні потенціалу ґрунтової вологи до -5 5  бар І більше мі­
кробне біорізномангття зростає, починають активно розвиватись акти­
номіцети. Для більшості бактерій сприятливі умови зволоження ґрунту 
знаходяться у межах від -4 0  до 0 бар. Міграція бактерій по капілярам 
можлива за умов зволоження 0,1-0,5 бар. Проте за таких умов спостері­
гається також активний розвиток фітопатогенних грибів.

Сприятливими умовами водоэабеэпечення є вологість ґрунту у ме­
жах 50-70% від повної вологоємності. За таких умов формується мікро­
бне угруповання, яке підтримує збалансований кругообіг речовин, хара­
ктерний для певного типу ґрунту.

Перезволожений пригнічує життєдіяльність аеробних мікроорганіз­
мів, внаслідок чого переважають анаеробні процеси. Негативні наслідки 
мають такі анаеробні процеси, як денітрифікація, яка веде до втрат азо­
тних сполук, а також сульфатредукція, внаслідок якої у ґрунті накопичу­
ється токсичний сірководень. Крім того, за анаеробних умов у ґрунті на­
копичуються такі токсичні продукти, як леткі жирні кислоти, етилен, амі­
ак, двовалентне залізо, метан.

Висушування фунту також негативно впливає на життєдіяльність 
мікроорганізмів, гальмуються процеси мінералізації органічних залиш­
ків, зменшується пуп біологічно активних сполук (ферментів, амінокис­
лот, вуглеводів, вітамінів), пригнічується активність фіксування азоту.
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3.3. Солоність

Концентрація речовин, які містяться у ґрунтовому розчині, діє на 
клітини мікроорганізмів як осмотичний фактор. Залежно від стійкості до 
коливань осмотичного фактору виділяють осмотоперантні мікрооргані­
зми, здатні витримувати високі концентрації речовин, і осмофіпьні, які 
розвиваються переважно у середовищах із високим осмотичним тиском.

Солоність ґрунтового розчину значною мірою залежить від вологості 
ґрунту: зменшується після дощу або поливів і зростає при його висушу­
ванні. Відношення мікроорганізмів до солоності часто оцінюють за їх­
ньою здатністю рости за різних концентрацій натрію хлориду (ЫаС1). За 
цією характеристикою виділяють певні групи мікроорганізмів (табл. 3.2).

Таблиця 3.2
Екофізіологічні групи мікроорганізмів 

по відношенню до солоності середовища 
(за Г.О. Заварзіним, Н.Н. Колотиловою, 2001 р.)

Екофіз Іологіч на 
група

Межі толерантності 
(концентрація NaCI у  середовищі)

Прісноводні £0,01%, не витримують 3% Nad
Г алотолерантні Від 1 до 10%
Помірні галофіли Від 5 до 15%
Ектремальні галофіли 212-15%, навіть насичені розчини

Переважна більшість ґрунтових мікроорганізмів є галотолерантни- 
ми. які можуть витримувати концентрацію до 10% розчину N3СІ. У  соло­
них водоймах та солончаках розвиваються гапофільні мікроорганізми, 
які здатні витримувати солоність до 15% МаС/. Для виживання в умовах 
підвищеного осмотичного тиску мікроорганізми синтезують низькомоле­
кулярні органічні сполуки -  осмопротектори, які синтезуються у цитозолі 
і пасивно утримуються мембраною. До осмопротекторів відносять амі­
нокислоти пролін і глутамат, цукор трегалозу, а також глікозил- 
гліцериди та інші.

3.4. Кислотність

Відомо, що ґрунти різних типів мають різні значення рН: дернові, 
дерново-підзолисті, підзолисті -  це кислі ґрунти; чорноземи, темно- 
каштанові мають нейтральну реакцію ґрунтового розчину, а содові со­
лончаки -  лужну. Стабільність рН ґрунтового розчину підтримується за­
вдяки буферним властивостям ґрунту.
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Кислотність середовище впливає на електричний заряд мікробних 
клітин, стан їх мембран, окисно-відновні реакції. З Іншого боку, рН фун­
тового розчину впливає на такі параметри навколишього середовища, 
як стан металів, їхню доступність і токсичність, стан ґрунтових колоїдів, 
гумусових сполук.

У відношенні до кислотності середовища мікроорганізми розподіля­
ють на такі групи:

•  нейтрофіли, які ростуть у діапазоні рН від 5,0 до 9,0, оптималь­
ними для них є рН б,8-8,0, до нейтрофілів відноситься переважна біль­
шість ґрунтових мікроорганізмів;

•  ацидофіпи, які ростуть при рН від 2,0 до 6,0, наприклад, тіоба- 
цили, що утворюють сірчану кислоту, оцтовокислі бактерії;

•  алкалофіли, які ростуть у діапазоні рН від 8,5 до 11,0, напри­
клад, уробактерії, що розкладають сечовину з утворенням аміаку, а та­
кож деякі сульфатвідновлювальні бактерії й алкапофільні ціанобактерії.

Незалежно від реакції оточуючого середовища внутрішньоклітинне 
значення рН у мікробних клітинах підтримується близьким до нейтраль­
ного, що досягається завдяки протонній і натрієвій помпам.

Слід зазначити, що межі толерантності ґрунтових мікроорганізмів 
достатньо широкі. Так, бульбочкові бактерії, азоспірили, актиноміцети 
зберігають життєдіяльність у межах рН від 4,0-5,0 до 9,0-10.0. Для гри­
бів межі толерантності становлять від 1,5 до 9,0, а для тіонових бактерій -  
від 0,5 до 7.0.

Своєю життєдіяльністю мікроорганізми можуть регулювати рН се­
редовища. Наприклад, до підкислення середовища ведуть окиснення 
сульфідів до сірчаної кислоти тіоновими бактеріями, нітрифікація амо­
нійних сполук до азотистої і азотної кислот. Підлуговування середовища 
спричиняє дезамінування білків і амінокислот амоніфікуючими бактері­
ями, розклад сечовини уробактеріями.

3.5. Окисно-відновні умови

Мікроорганізми отримують енергію для своєї життєдіяльності від 
окисно-відновних реакцій переносу електрону від донора до акцептора. 
Можливість використання енергії хімічної реакції для росту мікрооргані­
змів визначається зміною вільної енергії Дб, тобто тією енергією, яка за 
умов постійного тиску і температури може бути перетворена на роботу. 
Якщо у біологічній системі відбувається хімічна реакція, то зміна вільної 
енергії може бути розрахована як різниця між вільною енергією вихідних 
сполук і вільною енергією продуктів реакції за стандартних умов.
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Зв’язок стандартної вільної енергії реакції (ДЄ0)  з окисно-відновним 
потенціалом описується рівнянням:

АвГ = -п Р А Е 0',
де -  п -  число перенесених протонів; Р -  число Фарадея; Д Е0‘ -  різниця 
стандартних окисно-відновних потенціалів акцептора і донора електронів.

Тому зрозуміло, яке важливе значення для розвитку мікроорганіз­
мів має окисно-відновний потенціал грунту ЄЬ, значення якого характе­
ризують термодинамічну можливість здійснення окисно-відновних реак­
цій мікроорганізмами.

Для хемотрофних мікроорганізмів характерним є розвиток у межах 
термодинамічної стійкості продуктів реакції і нестійкості субстрату. Хімі­
чні сполуки переходять у ті форми, що відповідають області їх стійкості 
у біологічно опосередкованих реакціях. Спрацьовує і зворотня законо­
мірність: мікробні угруповання самі створюють собі певні ЕЬ-рН умови. 
Для угруповання діє закон Гесса, згідно з яким для системи спряжених 
реакцій важлива тільки різниця між вихідним і кінцевим станом і не має 
значення, якими проміжними шляхами вона здійснюється. Для кожного 
виду мікроорганізму, який входить до складу угруповання, вихід енергії 
повинен бути достатнім для його існування.

3.6. Ґрунтове повітря

Склад фунтового повітря (газова фаза ґрунту) тісно пов'язаний із 
життєдіяльністю мікроорганізмів. Кисень утворюється у результат) фо­
тосинтезу оксигенними фотоасимілюючими бактеріями. При розкладі 
органічних сполук аеробними органогетеротрофними мікроорганізмами 
утворюється диоксид вуглецю. В анаеробних умовах утворюються во­
день, сірководень, метан, закис азоту. Одна частина цих газів засвою­
ється мікроорганізмами (наприклад, у перебігу процесів азотфіксації або 
автотрофного живлення), а інша дифундує в атмосферу. В свою чергу, 
компоненти атмосферного повітря можуть зворотньо бути поглинутими 
ґрунтом.

■ Кисень. Основна частина цього газу надходить у ґрунт унаслідок 
обміну з атмосферним повітрям. Оксигенні фототрофні бактерії виділя­
ють кисень у процесі фотосинтезу. Збагачення ґрунту киснем можливе 
також у процесі розкладу перекису водню. Аеробні мікроорганізми вико­
ристовують кисень на окиснення органічних речовин.

По відношенню до кисню мікроорганізми можна поділити на:
•  обпігатні аеробні, які потреібують кисень для дихання і тільки 

його використовують як акцептор електронів;
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•  мікроаерофільні потребують знижених концентрацій кисню для 
отримання енергії;

•  факультативні анаеробні можуть переходити від дихання кис­
нем до анаеробіозу;

•  аеротолерантні анаеробні характеризуються анаеробним ме­
таболізмом, але можуть розвиватися за присутності кисню;

•  облігатні анаеробні потребують відновлених умов, для них ки­
сень є токсичним.

Ґрунтові мікроорганізми використовують розчинений кисень, що зу­
мовлює їхню залежність від стану вологості фунту.

Фізіологічно важливою формою е синглетний кисень *Ог із високою 
реакційною здатністю, завдяки чому він може руйнувати компоненти 
клітини. Для нейтралізації д ії *Ог клітини синтезують антиоксиданти, такі 
як каротиноїди, меланіни. Тому мікроорганізми, які існують на поверхні 
фунту, часто утворюють пігментовані колонії. Синглетний кисень бере 
участь у реакціях окиснення стійких сполук у фунті, наприклад, лігніну з 
утворенням прогумусових речовин.

При диханні утворюється ланцюжок послідовного відновлення мо­
лекули кисню під дією ферментів оксид аз, найбільш важливою з яких є 
цитохромоксидаза. Участь кисню у реакціях окиснення речовин зумов­
лена дією оксигеназ, серед яких диоксигенази реагують з обома атома­
ми у молекулі кисню, а монооксигенази -  з одним атомом. Під дією мо- 
нооксигеназ один атом кисню витрачається на утворення однієї молеку­
ли води, а другий -  гідроксильної групи. Сполуки кисню, які не повністю 
відновлені, є токсичними для клітини, їхня детоксикація відбувається за 
участю ферментів: супероксиддисмутази, пероксидази, каталази у реак­
ціях, що описуються такими рівняннями:

1. Утворення супероксиду при окисненні флавінами, хінонами, 
фпавопротеїнами, тіолами, Ре-5-білками за реакцією:

О 2 + Є = 0 2 .
2. Розклад супероксиду ферментом супероксиддисмутазою до пе­

рекису водню згідно з реакцією:
^  Супероксиддисмутаза 

2 Ог-+2Н¥=Нг Ог + Ог.
3. Розклад перекису водню каталазами або пероксидазами за реак­

ціями:
^  пероксидаза 

Н2 0 2 +НАДН2 = 2 Н2 О + НАД*
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СКаталаза 

2Н2 0 2- Н 2 0  +02.
У фунті більша частина кисню витрачається на окиснення органіч­

них і неорганічних сполук. При зниженні концентрації кисню у ґрунтово­
му повітрі зменшується активність аеробних процесів, наприклад, ніт­
рифікації, і навпаки, анаеробних (фіксування азоту і денітрифікація) -  
зростають.

■ Водень утворюється у фунті внаслідок життєдіяльності анаероб­
них і факультативно анаеробних бактерій, які здійснюють бродіння ор­
ганічних речовин. Біологічне значення продукування водню полягає в 
отриманні енергії і видаленні надлишку електронів, які утворюються при 
окисненні органічного субстрату.

Водень може бути засвоєний водневими бактеріями, які здійснюють 
енергетичний обмін на основі оберненої реакції гідрогенази:

Н*= 2Н+ 2 е .
Більшість водневих бактерій є автотрофами, які асимілюють диок- 

сид вуглецю, але є і такі, що можуть засвоювати органічні сполуки, на­
приклад. форміат. До водневих відносять бактерії, які мають гідрогена­
зи: представники родів АсІ(/отгах, Нус/годепорЛара, АпсусІоЬа&ег, 
НісігодвпоЬасібг, АІсаІідепеБ. Засвоювати водень також здатні анаеробні 
гомоацетатні, сульфатвідновлювальні бактерії, водневі метаногени та ін.

Ґрунтові мікроорганізми можуть засвоювати водень навіть за умов 
його надвисоких концентрацій -  до 40-80%  об’єму.

■ Диоксид вуглецю утворюється у  фунті внаслідок мікробного оки­
снення вуглеводів, органічних кислот, клітковини, пектинів, крохмалю, 
геміцелюлоз, лігніну, вуглеводнів. Підраховано, що до 80-00% диоксцду 
вуглецю у ґрунтовому повітрі має мікробне походження і не більше 15- 
18% продукується коренями рослин. Значна частина С02 засвоюється 
мікроорганізмами шляхом хемосинтезу і гетеротрофної фіксації. До ав­
тотрофної фіксації С02 здатні нітрифікуючі, сірко-, залізо-, карбоксидо- 
бактерїї.

Гетеротрофна фіксація С 02 полягає у  приєднанні його до вуглеце­
вих ланцюгів органічних речовин, наприклад, приєднання до пировиног- 
радної кислоти веде до утворення щавелево-оцтової кислоти.

Вміст диоксиду вутецю  у ґрунтовому повітрі впливає на життєдія­
льність мікроорганізмів різних груп. Так, бактерії можуть розвиватись у 
широкому концентраційному діапазоні цього газу -  від 0,030 до 50% 
об'єму. Низький вміст С02 (3-4% ) стимулює розвиток багатьох грибів, 
прете при 10-30% їхній ріст пригнічується.
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У дослідах О.М. Дульгерова через скляні колонки, заповнені ґрун­
том. пропускали диоксид вуглецю у різних концентраціях. Виявилось, 
що присутність цього газу у кількості 1-3%  від об’єму стимулює ріст бак­
терій і грибів у ґрунті, а збільшення його до 80% об'єму різко знижує чи­
сельність мікроорганізмів зазначених груп. Азотфіксуюча активність 
ґрунту зростала за умов збільшення концентрації С 02 до 40%, а при по­
дальшому підвищенні концентрації -  різко пригнічувалась. Нітрифікуюча 
здатність ґрунту зменшувалась уже за концентрації СОг більш як 10%.

■ Окис вуглецю може утворюватись у  фунті внаслідок мікробної 
трансформації гемінових сполук, флавоноїдів, вітамінів (кобаламіну). 
Метанокиснюючі бактерії окиснюють СО завдяки ферменту монооксиге- 
назі. Автотрофні карбоксидобактерії (СагЬохусіотолаз, Таиагал/а) в аероб­
них умовах здїснюють реакцію:

монооксигвназа 

2СО+ о Д  2 С 02.
Анаеробні карбоксидобактерії (СаФохусМЛелпив Лусігодело/ог- 

тап$) для окиснення закису вуглецю використовують воду.
■ Аміак у ґрунті накопичується завдяки мікробній деструкції азот- 

вмісних органічних сполук, серед яких переважають білки і протеїни. Під 
дією мікробних протеаз білки розкладаються до амінокислот, які потім 
дезамінуються з виділенням аміаку.

Аміак взаємодіє з ґрунтовим погликальним комплексом, засвою­
ється мікроорганізмами і коренями рослин як джерело азоту або підля­
гає окисненню нітрифікуючими бактеріями до нітритів і нітратів.

Аміак впливає на життєдіяльність мікроорганізмів у ґрунті. За низь­
ких концентрацій (0,1-1,0%  об'єму) він стимулює ріст бактерій (у першу 
чергу -  нітрифікуючих) і актиноміцетів. Подальше зростання Його конце­
нтрації до 5% пригнічує розвиток мікроорганізмів.

Вплив аміаку на ґрунтову мікробіоту вивчався у зв'язку Із застосуй 
ванням аміачної води (концентрація аміаку становить 82,5%) як азотно­
го добрива. В роботах О.М. Дульгерова було показано, що використан­
ня аміачної води у дозах 150, 300 і 500 кг/га викликає загибель мікро­
бних клітин, порушує структуру мікробного ценозу.

■ Метан утворюється у  фунті як продукт анаеробного розкладу ор­
ганічних речовин. Цей процес супроводжується утворенням водню і від­
новленням диоксиду вуглецю за загальною схемою:

С02 + 4Н2 - *СН4+ 2Н20.
Метан, що утворився анаеробами, окиснюється метанотрофними 

бактеріями за декількома реакціями, які сумарно мають такий вигляд:
СМ^+Оу—*■ С 02+ НгО.
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Цей процес є енерговитратним і може ЗДіскюватися специфічною 
групою метанотрофних мікроорганізмів. Ключовим ферментом реакції є 
метанмонооксигеназа, яка окиснює метан до метанолу:

-з  метанмонооксигеназа

СН4+02*  х н 2 — сн 3о н  + н2о+ X.
де X -  клітинний донор електрону.

Подальша трансформація метанолу відбувається шляхами, подіб­
ними у  метанотрофів і метилотрофів, а саме: метанол окиснюється до 
формальдегіду, який використовується для побудови вуглецевого ске­
лету рибулозомонофосфатним або сериновим шляхами. Можливе та­
кож подальше окиснення до форміату і диоксиду вуглецю: 

СН3ОН->СНОН->НСООН^> СОг
Метанотрофні мікроорганізми поділяють на дві групи:
1. Аеробні палички і коки з рибулозомонофосфатним шляхом ана­

болізму, утворюють цисти. До цієї групи віднесені представники РОДІВ 
МеНіуІотопая, МеіЬуіососсиз, Ме№уІООасіЄг.

2. Палички, які брунькуються, або вигнуті; характеризуються сери­
новим шляхом анаболізму, схильні до мікроаерофІлії. До них відносять 
роди МвОіуІоаіпиз, МеМу/оеувТ/в.

3.7. Промениста енергія

Промениста енергіє  є важливим екологічним фактором для роз­
витку Ґрунтових мікроорганізмів, вона поширюється у  просторі у вигляді 
електромагнітних хвиль. Залежно від їхньої довжини виділяють:

•  радіохвилі з довжиною більш як 1500 нм; не чинять помітної ДІЇ 
на мікроорганізми;

•  інфрачервоні промені з довжиною до 760 нм; спричиняють нагрі­
вання клітин;

•  видимі світлові промені з довжиною 760-380 нм; активізують д і­
яльність фототрофних бактерій, оскільки є для них джерелом енергії; 
бактерії, які не використовують енергії сонячних променів, краще розви­
ваються у темряві;

•  ультрафіолетові промені з довжиною 380-200 нм негативно 
впливають на мікроорганізми, викликають мутації, а у великих дозах 
опромінення спричиняють загибель клітин; цей ефект використовують у 
селекційній роботі для спрямованого мутагенезу, а також для стерилі­
зації приміщень, боксів;
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•  іонізуюча радіація з довжиною менше 200 нм викликає мутаційні 
зміни ДНК внаслідок утворення вільних радикалів, що викликає перекис­
не ОКИСНЄННЯ ЛІПІДІВ, може бути причиною загибелі КЛІТИН. LDgo у-опромі- 
кення для різних груп мікроорганізмів становить (кГр): для грамнегатив- 
них, у  т.ч. і кишкової палички -  0,03-0,04, стафілококів -  0,17-0,19, гра- 
мпозитивних -  0,4, дріжджів -  0.2-0.4. сарцин -  0,5. LDM (сублетальна 
доза) для спор Bacillus subtilis становить 8-10 кГр. Найбільш стійкими до 
іонізуючої радіації є рожево забарвлені представники роду Deinococcus 
(D.radiodurans, D.radiophilus). інтерес до радіостійких мікроорганізмів 
зріс після аварії на Чорнобильській АЕС. У радіоактивно забруднених 
ґрунтах, зоні приміщень об’єкту “Укриття” були виявлені рожево забарв­
лені метилотрофи, представники бацил, меланінвмісні гриби (Deinobac- 
ter grandis, Attemeria, dadosporium, Aureobasidium). Деякі з них витриму­
вали дозу 9-10  кГр.
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4 . ТИ П И  Ж И В ЛЕН Н Я  
ҐР УН ТО В И Х  М ІКРО О РГА Н ІЗМ ІВ

Для угруповання як системи характерна певна взаємодія між веда­
ми, які входять до його складу. В мікробному угрупованні взаємодія між 
ведами перш за все зумовлена трофічними (харчовими) зв’язками. 
Автотрофи -  організми, які самі синтезують органічну речовину з дио- 
кседу вуглецю і використовують при цьому енергію сонячного світла або 
енергію хімічних сполук. Автотрофи живляться самостійно, незалежно 
від інших організмів, їм не потрібні органічні сполуки інших організмів. 
Уся сума синтезованих автотрофами органічних сполук називається 
первинною продукцією, а організми, які її синтезують, -  первинними 
продуцентами. До первинних продуцентів відносяться зелені рослини і 
автотрофні мікроорганізми.

Організми, які живляться речовиною, що походить від особин іншо­
го веду, відносяться до консументів (споживачів). Первинні консументи -  
це організми, для яких джерелом харчування є первинна продукція, си­
нтезована автотрофами. Такими споживачами є травоїдні тварини. Пер­
винні консументи можуть бути використані хижаками, які по відношенню 
до травоїдних є вторинними консумвнтами. Далі вони можуть бути жер­
твою консументів третього порядку і тщ., таким чином формується 
трофічний ланцюг з декількох трофічних ланок. Проте усі консументи 
нової органічної речовини не виробляють, вони лише задовольняються 
трансформацією готових органічних речовин.

Існують також організми (в основному археї, еубактерії і гриби), які 
задовольняють свої харчові потреби за рахунок залишків і продуктів 
життєдіяльності організмів різних трофічних ланок; їх відносять до рвду- 
центів. Екологічна роль редуцентів полягає у тому, що вони поверта­
ють мінеральні речовини первинним продуцентам і таким чином зами­
кають кругообіг речовин у біосфері.

Одночасно з потоком речовини по трофічному ланцюгу іде потік 
енергії. На кожному з трофічних рівнів частина енергії безслідно розсію­
ється, тому кожному вищому трофічному рівню дістається все менша 
доля тієї енергії, яка була акумульована продуцентами. Це відповідає 
законам термодинаміки, згідно з якими приток енергії повинен врівнова­
жуватися його відтоком, а кожний перенос енергії супроводжується ЇЇ 
розсіюванням у  вигляді енергії тепла при диханні. Відношення продукції 
даного трофічного рівня до продукції попереднього називається еколо­
гічною ефективністю. Вона може коливатися від 5 до 25%. На першо­
му трофічному рівні енергетичні витрати сонячної енергії продуцентів на
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власні енергетичні потреби становлять 50-70%, а залишки 50-30%  ви­
трачаються на запасання енергії у вигляді накопиченої біомаси рослин 
або мікроорганізмів. Біомаса, яка е доступною для консумектів, назива­
ється чистою первинною продукцією.

Для виживання і розмноження мікроорганізмам необхідні елементи, 
з яких побудована їхня біомаса. Основними біогенними елементами є 
вуглець, азот, водень та кисень. Крім цих елементів, необхідні також 
фосфор і сірка, в незначній кількості хлор, такі метали, як кальцій, залі­
зо, калій, магній, натрій і метали, що відносять до групи мікроелементів: 
марганець, цинк, молібден, селен, кобальт, ванадій, мідь, нікель та ін.

Розподіл мікроорганізмів за типами живлення проводять, в основ­
ному, залежно від того, як) джерела вуглецю і донорів електронів вони 
використовують для побудови своєї біомаси і які джерела енергії при 
цьому їм потрібні. А. Львов розробив номенклатуру типів анаболізму і 
катаболізму мікроорганізмів. Згідно з цією номенклатурою за анаболіз­
мом (конструктивним метаболізмом) організми розподіляють на дві ве­
ликі групи: автотрофні і гетеротрофні. Автотрофними називають орга­
нізми, які здатні синтезувати органічні речовини своєї біомаси із неорга­
нічного диоксиду вуглецю. Г зтвротрофні мікроорганізми будують свою 
біомасу із готових органічних сполук.

По катаболізму мікроорганізми розподіляють за енергією, яку вони 
використовують для будови свого організму. За джерелами енергії мік­
роорганізми розподіляють на фототрофні, для яких джерелом енергії 
може бути сонячне випромінювання, і хвмотрофні, що використовують 
енергію окиснення неорганічних (хвмолітотрофи) або органічних (хе- 
моорганотрофи) сполук.

Як донор електронів мікроорганізми можуть використовувати неор­
ганічні сполуки {пітотрофні мікроорганізми) або органічні речовини 
{органотрофні мікроорганізми). З урахуванням джерела вуглецю, енер­
гії та донорів електронів можливі 8 різних типів живлення, які представ­
лені у таблиці 4.1.

•  Фотоорганоавтотрофи -  для ф іксації використовуть енергію сві­
тла, а як джерело електронів -  органічні сполуки, наприклад, пурпурові 
сіркобактерії.

•  Фотоорганогетеротрофи потребують органічну речовину для 
розвитку і енергію сонця для фотосинтезу, пурпурові несіркові бактерії.

•  Фотолітоавтотрофи -  це первинні продуценти, до яких відносяться 
ціанобактерії, водорості, анаеробні пурпурові бактерії, зелені рослини.

•  Фотолітогетеротрофи потребують органічну речовину для свого 
росту та використовують енергію сонячного світла, наприклад, анокси- 
генні пурпурові та зелені бактерії.
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•  Хемоорганоавтотрофи здатні до автотрофної ф іксації С 02, для 
чого використовують енергію органічних сполук, -  деякі факультативні 
метилотрофи.

•  Хемоорганогетеротрофи -  це мікроорганізми-деструктори, а та­
кож тварини та гриби.

•  Хемолітоавтотрофи для засвоєння вуглекислоти використовують 
енергію хімічних сполук, наприклад нітрифікуючі, тіоновІ, водневі бактерії.

•  Хемолітогетеротрофи потребують органічних сполук для розвит­
ку, використовують енергію хімічних сполук, наприклад сульфатеіднов- 
лювалькі, метаногвнні бактерії.

Таблиця 4.1
Групи організмів за ти л а м и  вуглецевого живлення 

та використання джерел енергії

Джерело
енергії

Донори
електронів

Джерело вуглецю
диоксид вуглецю 

(автотрофів)
органічні сполуки 

(гетеротрофія)

Світло
Органічні
сполуки Фотоорганоавтотрофи Фотоорганогетвротрофи

Неорганічні
сполуки Фотолітоавтотрофи ФотолітогетеротрофИ

Органічні
сполуки

Органічні
сполуки Хемоорганоавтотрофи Хемоорганогетеротрофи

Неорганічні
сполуки

Неорганічні
сполуки Хемолітоавтотрофи Хемолітогетеротрофи

Якщо врахувати не тільки донорів, а також і акцепторів електронів, 
то можна виділити дві великі групи -  аеробів, для яких акцептором еле­
ктронів є кисень, і анаеробів, для яких акцептором електронів е інші ор­
ганічні і неорганічні сполуки. Тоді в зазначеній схемі кількість типів жив­
лення зростає до 16.

Деякі мікроорганізми можуть використовувати різні типи живлення. 
Наприклад, деякі фототрофні бактерії при світлі використовують соняч­
ну енергію, а в темряві -  енергію органічних сполук. Існують мікроорга­
нізми, яких відносять до міксотрофів, здатних одночасно використову­
вати два різних джерела енергії та живлення незалежними шляхами їх 
трансформації. Наприклад, до міксотрофії можна віднести здатність фік­
сувати С 02 і одночасно використовувати органічні сполуки.

Необхідним джерелом живлення для мікроорганізмів є також азот. 
За здатністю засвоювати різні форми азоту виділяють азотфіксуючі мік­
роорганізми, які здатні зв'язувати атмосферний азот -  діазотрофи, і ті.
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що використовують азот у формі неорганічних солей або простих орга­
нічних сполук, при цьому обидві групи використовують органічні речови­
ни як джерела енергії та донорів електронів.

Крім основних елементів живлення, деяким мікроорганізмам по­
трібні фактори росту, які вони не можуть самі синтезувати: амінокис­
лоти, вітаміни, пуринові чи піримідинові основи. Такі мікроорганізми на­
зивають ауксотрофами у відношенні до тих факторів, яких вони потре­
бують. Часто такі мікроорганізми є мутантними варіантами диких шта­
мів. Наприклад, дпя визначення мутагенної д ії речовин на мікрооргані­
зми використовують ауксотрофні за гістидином штами Salmonella tiphy- 
murium.

Мікроорганізми, які здатні самі синтезувати необхідні їм фактори 
росту, відносять до прототрофних.

Терміни “трофії”  застосовують дпя мікроорганізмів, які живляться 
певними субстратами, наприклад, метанотрофами називають метано- 
киснюючі бактерії, метилотрофами -  бактерії, що використовують С,- 
сполуки, гідрогенотрофами -  бактерії, які використовують водень.

Слід зазначити, що назви мікроорганізмів за типами живлення е до­
волі складними і тому часто їх скорочують, наприклад, хемоорганогете- 
ротрофів називають органотрофами {неправильне скорочення гетеро- 
трофами), а фотолітоавтотрофів -  фотоавтотрофами.

Крім класифікації за типами живлення, виділяють групи мікроорга­
нізмів за продуктами їх обміну або за тою речовиною, яку вони генеру­
ють. Так, серед анаеробних бродильників виділяють маслянокислі, про- 
піонові, молочнокислі бактерії, а метаногенами і сульфідогенами нази­
вають бактерії, які генерують метан або сульфід відповідно.

4.1. Автотрофія

Автотрофні прокаріоти -  це мікроорганізми, які можуть синтезувати 
різні органічні речовини при асиміляції диоксиду вуглецю, тобто серед 
мікроорганізмів вони е первинними продуцентами.

До автотрофних відносять мікроорганізми різних систематичних 
груп еубакгерій та архебакгерій, їх підрозділяють на дві великі групи: 
фототрофні, для яких джерелом енергії можуть бути сонячні промені, і 
хемолітотрофні мікроорганізми, що використовують енергію окислення 
неорганічних сполук. У межах цих груп виділяють різкі за видовим скла­
дом підгрупи, які об’єднують за фізіологічними і біохімічними особливос­
тями (таблиця 4.2).
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Таблиця 4.2
Основи/ групи автотрофних мікроорганізмів

АВТОТРОФНІ
МІКРООРГАНІЗМИ

Фототрофні 
мікроорганізми

1
Пурпурові бактерії 
Еритробактерїі 
Зелені бактерії
Геліоба істерії 
Ціанобактерії 
Прохпорофіти 
Галоба істерії

Враховуючи важливу роль автотрофних прокаріотів у кругообігу ре­
човин у природі, відомості про деякі з них будуть розглянуті у відповід­
них розділах: пурпурові, зелені бактерії, аеробні безбарвні сіркобактерії, 
сульфатвідновлювальні і сірковідновлювальні прокаріоти -  у розділі, 
присвяченому циклу сірки; нітрифікуючі бактерії -  у циклі азоту; залізо­
бактерії -  у розділі, присвяченому мікробній трансформації заліза.

Біохімічні шляхи автотрофної асиміляції диоксиду вуглецю е 
схожими майже у всіх автотрофів (за винятком деяких анаеробів). По­
слідовність реакцій була встановлена роботами М. Кальвіна зі співр. і 
одержала назву рибулозодифосфатного циклу, або циклу Кальвіна-Бас- 
сама. Автотрофна асиміляція базується на регенерації акцептора вуг­
лекислоти І не потребує надходження додаткових, крім С 02 вуглецевих 
сполук. Вуглекислота, що надходить в клітину, відновлюється. Під дією 
специфічного ферменту карбоксилази рибулозо-1,5-дифосфату вона 
поєднується з відповідним субстратом (рибулозо-1,5-дифосфатом) і пе­
ретворюється на 3-фосфогліцеринову кислоту -  перший стабільний 
продукт. Подальші реакції циклу схожі з реакціями гліколітичного і пен- 
тозофосфатного циклів, а саме 3-фосфогліцерат відновлюється до аль­
дегіду. Реакції відбуваються за участю НАДН і фосфорильованих спо­
лук. Регенерація акцептора С 02 відбувається у відновному пентозофо- 
сфатному циклі через ізомеризацію фосфолентоз у рибулозо-5-фосфат 
із використанням АТФ.

ХемолітотрофнІ мікроорганізми

Аеробні бактерії
Нітрифікуючі 
Безбарвні сіркобактерії 
Залізобактерії 
Воденьокиснюючі бактерії 
Карбоксидобактерії

Анаеробні бактерії
Сульфатвідновлювальні 
Сірковідновлювальні 
Гомоацетатні бактерії 
Метаногенні

49



Рибулозо-1,5-дифосфаткарбоксипаэа

Рибулозо-1 ,5ьдиФосФат <4- 

Фосфорибупокіна; | /
СОг

ФосФатний цикл <#

З-ФосФотіиеринова кислота
сфоглгцераткіназа, 
Альдегідфосфат- 

дегідрдаеназа

З-ФосФогліцеоальдегід

Рис. 4.1. Автотрофна асиміляція диоксиду вуглецю

Сама фіксація С 02 не потребує енергії, проте регенерація субстра­
ту відбувається при використанні відновника І енергії. Таким чином, 
асиміляція одного моля С 02 потребує використання трьох молей АТФ. 
Сумарну реакцію циклу можна описати рівнянням:
6 СОг+18АТФ+12 НАДФН - » СеНцОцРО^Ів АДФ*12 НАДФ+17 Фтоіа.

У фотоавтотрофів система енергетичного обміну доповнюється 
системою фотосинтетичних пігментів, локалізованих на мембранному 
апараті, за допомогою яких донор електрону утворюється внаслідок збу­
дження пігментів світлом.

Фстотрофне живлення залежить від кількості фотосинтетично актив­
ної радіацнї (ФАР) та її спектрального складу. Нерівномірне надходжен­
ня світла протягом доби, періоди затемнення зумовлюють для фото- 
трофів необхідність накопичення асиміляктів у запасних поживних ре­
човинах, таких як поліглюконати, ліпіди, поліфосфати.

У ціанобактерій І прохлорофітів фотосинтез оксигенний -  супрово­
джується виділенням молекулярного кисню. У інших фоготрофів фото­
синтез аноксигвнний, при якому молекулярний кисень не виділяється.

Асиміляція С 02 у присутності світла відбувається оксигенним шля­
хом з виділенням кисню і описується рівнянням:

СОг + НгО->(С нг0) + ог.
Донором електронів у цій реакції виступає вода.
В анаеробних умовах за присутності світла для асиміляції С 02 ано- 

кситенним шляхом донором електронів може виступати сульфід:
СОг + Н23-+(С Н20) +Н20  +2 в®.

ХвмолІтоавтотрофи використовують неорганічні сполуки (амоній, 
нітрати і нітрити, сульфіди, тіосульфати, сульфіти, елементарну сірку, 
молекулярний водень, оксид вуглецю) як донори водню або електронів. 
Термінальним акцептором водню виступає кисень. У хемолітоавтотро-
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фів системи енергетичного і конструктивного обміну не мають спільних 
метаболітів. Взаємозв’язок між цими двома потоками реакцій регулю­
ється рівнем АТФ і НАДН у клітині.

Екологічна роль автотроф ів  -  створення первинної органічної 
продукції. Літотрофні бактерії відіграють важливу роль у біогеохімічних 
перетвореннях азоту, сірки, заліза, а також у мобілізації важкодоступних 
сполук, необхідних для живлення рослин.

Поряд із цим діяльність автотрофів може приводити до небажаних 
наслідків. Так, окиснення аміаку може привести до забруднення ґрунтів і 
рослинницької продукції нітратами, утворення сірководню -  до забруд­
нення родовищ нафти і газу та до погіршення їхньої якості. Діяльність 
сульфатвідновлювапьних бактерій у певних екологічнх умовах зумов­
лює мікробно індуковану корозію металевих і бетонних споруд.

4.2. Гетеротрофія

Гетеротрофні прокаріоти не можуть синтезувати органічні речовини 
з диоксиду вуглецю, вони використовують готові органічні сполуки, син­
тезовані іншими організмами. Джерелом енергії для гетеротрофів мо­
жуть бути світло, органічні і неорганічні сполуки, а донорами електронів 
виступають органічні і неорганічні сполуки.

Найбільш складними трофічними потребами характеризуються мік­
роорганізми, що розвиваються в таких біологічних субстратах, як моло­
ко, гній, відмерлі рештки рослин і тварин. Менш залежні від інших орга­
нізмів ті органотрофи, які засвоюють простий органічний субстрат, із 
якого вони самі синтезують необхідні моко- і полімери. Тому окиснення 
субстрату повинно проходити через ряд проміжних продуктів, які вклю­
чають систему малих молекул, наприклад, простих вуглеводів І органіч­
них кислот. Оскільки у органотрофних мікроорганізмів блоки для побу­
дови біомаси утворюються при деструкції окислюваного субстрату, то 
енергетичний і конструктивний потоки у них об'єднані.

Основними шляхами катаболізму глюкози є гліколіз (шлях Ембіде- 
на-Мейєргофа-Парнаса), кетсдезоксифосфоглюконатний (шлях Ентне- 
ра-Дудорова), глюконатний, пентозофосфатний. У катаболізмі органіч­
них кислот переважає цикл трикарбонових кислот (цикл Кребса).

Гетеротрофи здійснюють деструкцію органічних речовин. Відмерла 
біомаса, накопичена продуцентами, складається з білків, ліпідів, вугле­
водів, які розкладаються бактеріями-гідролітиками відповідно пептолі- 
тичним, ліполітичним І сахаролітичним шляхами. Після заселення суб­
страту гетеротрофами, відбувається його гідроліз до мономерів, які над­
ходять до мікробних клітин осмотичним шляхом і використовуються в 
анаболічних і катаболічних реакціях.
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5. М ІКР О Б Н І УГРУП О В А Н Н Я  ҐРУН ТУ

5.1. Основні поняття 
екології ґрунтових мікроорганізмів

У сучасній ґрунтовій мікробіології сформувався екологічний напря­
мок досліджень, що складається з постулатів, з одного боку, загальної 
екології, а з іншого -  ґрунтової мікробіології.

Термін “екологія" належить німецькому біологу Ернсту Ґеккелю. У 
1866 р. у книзі “Загальна морфологія організмів” він запропонував для 
нової галузі біології назву, яка походить від грецьких слів oikos -  місце 
Існування, житло і logos -  вчення, слово. За визначенням Геккеля, “Еко­
логія -  це наука, яка вивчає взаємовідносини організмів із навколишнім 
середовищем, до якого ми відносимо у  широкому розумінні всі умови 
існування". До умов існування він відносив як неорганічні (фізичні і хімі­
чні фактори), так і органічні (сукупність відносин даного організму з ін­
шими істотами).

З того часу суть формулювання Геккеля мало змінилася. Нині еко- 
логією називають науку, предметом вивчення якої є взаємовідносини і 
взаємодія між живими системами (біотичними компонентами) і навко­
лишнім середовищем (абіотичними компонентами). У  межах загальної 
екології сформувались окремі її напрямки: факторіальна, або аулгеко- 
логія, вивчає взаємовідносини організмів з навколишнім середовищем, 
вплив зовнішніх фізико-хімічних факторів на організми; предметом си­
некології є вивчення взаємовідносин організмів даного виду між собою 
та представниками інших видів.

Відповідно до цих визначень екологія ґрунтових мікроорганізмів ви­
вчає взаємовідносини мікробіоти з ґрунтом, а також взаємодію № з мікро-, 
мезо- і макрофауною та вищими рослинами. У межах екології ґрунтових 
мікроорганізмів сформувались окремі її напрямки: аутекопогія вивчає 
взаємовідносини мікробних популяцій із навколишнім середовищем (для 
ґрунтових мікроорганізмів це тверда, рідка і повітряна фази ґрунту); 
предметом синекології є вивчення взаємовідносин мікроорганізмів да­
ного виду з представниками інших видів, які входять до складу мікроб­
ного ценозу.
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5.2. Ієрархічні рівні організації 
мікробної системи ґрунту

Екологія -  наука системна, вона вивчає біологічні об’єкти на рівні 
систем певного рівня інтеграції. Основою системного підходу в екологи 
є концепція ієрархічної організації біологічних систем. Біологічна сис­
тема -  це єдине ціле упорядковано діючих взаємопов'язаних і взаємо­
залежних компонентів. Кожна біологічна система побудована за прин­
ципом ієрархії. Слово Ієрархія означає розміщення рядів сходинками. 
Ієрархічний підхід до вивчення біологічних систем передбачає, що на 
кожному рівні організації Існує система, яка складається з певних струк­
турних одиниць, і в той же час сама ця система є складовою більш 
складної системи вищого рівня організації. В загальній екології виділя­
ють основні рівні організації біологічних систем, які можна представити 
такою схемою:

Біотичні 
компоненти

Абіотичні
компоненти

Рівень
організації

Теоретично кожен із цих рівнів може бути подовжений. На кожному 
рівні виникають специфічні функціональні системи. При об’єднанні декі­
лькох підсистем у більші функціональні одиниці виникають якісно нові 
емерджентні (сукупні) властивості, які не характерні були для окремих 
екологічних одиниць, що об'єдналися.

Екологія ґрунтових мікроорганізмів також базується на системному 
підході, тобто мікробіота ґрунту розглядається як складна біологічна 
самоврегульована система з ієрархічними рівнями організації. В сучас­
ній екології ґрунтових мікроорганізмів виділяють такі рівні організації: 
позаклітинний, клітинний, популяційний, ценотичний.

На позаклітинному рівні вивчають наявні у ґрунті макромолеку­
ли, які продукуються мікроорганізмами, рослинами, мікро- і мезофау- 
ною. Вони Існують поза клітинами у адсорбованому на ґрунтових часто­
чках стані або у ґрунтовому розчині -  це ферменти, полісахариди, віта­
міни, нуклеїнові кислоти, гази, летючі органічні сполуки, тощо. Продукти 
мікробного синтезу, які виділяються у ґрунт, формують його біологічний

Гени Клітини Органи Організм Популяції Угруповання

І г 1 І -.1  _ І  .
г'вчгаина *

і 1 і 1 і і
Доклі-
тинний

Клітин­
ний

Система
органу

Організ-
менний

Популя­
ційний Екосиствмиий
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потенціал. Вони можуть виконувати як позитивну, так і негативну роль. 
Наприклад, позаклітинні мікробні ферменти виконують важливу пози­
тивну роль у трансформації органічних сполук, рослинних рештків, у 
деструкції токсичних пестицидів та їх залишків. Негативна роль мікроб­
них метаболітів виявляється у накопиченні мікробних токсинів, сірко­
водню, які пригнічуюють розвиток мікроорганізмів і рослин.

На клітинному рівні досліджують процеси, які відбуваються у клі­
тинах ґрунтових мікроорганізмів, генетичні події у їх геномі, зміни пулу 
білків, вуглеводів, ліпідів та Ін. Екологічні дослідження виявили геноток- 
сичний вплив деяких пестицидів на генетичний апарат ґрунтових мікро­
організмів. Внаслідок цього змінюється біохімічна активність мікроорга­
нізмів, напрямок трансформації органічних речовин у ґрунті.

На популяційному рівні досліджують мікробну попупяи^ю -  сукуп­
ність мікроорганізмів одного виду, що локалізуються у мікроосередках 
ґрунту й обмінюються генетичною інформацією. Члени популяції мають 
однакові екологічні властивості, єдину специфічну реакцію на дію фак­
торів середовища, а також однакові фізіологічні і біохімічні особливості. 
Дослідження на цьому рівні сформували окремий напрямок екології си­
некологію (популяційну екологію). Важливими поняттями популяційної 
екології є місцеіснування й екологічна ніша виду. Місцеіснування -  це 
простір, де існує мікробна популяція {живе, розмножується, виявляєть­
ся). Екологічна ніша -  більш широке поняття, яке включає не тільки фі­
зичний простір, але й умови існування, трофічні особливості і функціо­
нальну роль мікроорганізму в угрупованні. Ю. Одум наводить тане по- 
рівння: якщо місцеіснування -  адреса організму, то екологічна ніша -  це 
його професія. У різних місцях ґрунту можуть утворюватися близькі за 
характеристиками умови, тому види, які займають одну екологічну нішу, 
можуть бути виявлені у різних місцеіснуеаннях. З іншого боку, в одному 
місцеіснуванні екологічні умови можуть змінюватися настільки, що від­
бувається зміна мікроорганізмів, які займають різні екологічні ніші. Групи 
видів в угрупованні, які мають подібні ніші, називають гільдіями. Види, 
які займають однакові екологічні ніші у різних географічних областях, 
називають екологічними еквівалентами.

Згідно з правилом Гзузв два види мікроорганізмів з однаковими по­
требами у живленні не можуть займати одну екологічну нішу. Зв’язки між 
нішами можуть бути функціональними (переважно зумовлені трофічними 
погребами мікроорганізмів) або топічними (за характером місцеіснування).

Слід зазначити, що, незважаючи на спільні риси мікробних клітин, 
що входять до складу популяції, все ж мікробна популяція є гетероген­
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ною. Популяційний аналіз використовують при селекції різних продуце­
нтів. Для цього популяцію розсівають на агаризоване поживне середо­
вище й аналізують окремо кожну колонію за її фізіологічними властиво­
стями. Іноді при розсіві виявляється, що в межах однієї популяції наявні 
бактерії, які формують різні за морфологією колони -  гладенькі і шорст­
кі, або скпадчаті. Якщо з кожної колонії відсіяти Ізоляти, то виявляється, 
що і фізіологічна активність кожного ізоляту є різною.

Мікробна асоціація -  це угруповання мікроорганізмів двох або бі­
льше видів, які сумісно існують у природних умовах і можуть бути ство­
рені в експерименті після ретельного вивчення трофічних та інших по­
треб асоціантів. Беручи до уваги факт, що мікроорганізми у ґрунті роз­
міщуються мікроосередками і в кожному їх діяльність залежить від на­
явності і доступності джерел живлення та енергії, слід вважати, що 
об'єднуючим фактором для мікробної асоціації може бути певна група 
біохімічних процесів, наприклад азофіксуючі або целюлозоруйнівнІ асоці­
ації. Мікробні асоціації формуються за принципом сумісності (протокоо- 
перації, коменсалізму, мутуалізму) з окремих популяцій. Асоціації мо­
жуть бути природними, сформованими за певних екологічних умов у 
природних середовищах. Крім того, асоціації можуть бути штучно ство­
реними з двох або більше культур мікроорганізмів. Важливе значення 
мають штучно створені асоціації для використання у процесах біологіч­
ної очистки стічних вод і ґрунту. Останнім часом усе більш поширеними 
є багатокомпонентні асоціації у складі бактеріальних добрив на основі 
декількох культур, наприклад, азотфіксуючих бактерій роду Azotobacter, 
Azospirillum і фосфатмобілізуючих спороутворюючих бактерій Bacillus 
megaterium, В. subtilis.

Ценотичний рівень оперує поняттями “мікробний ценоз’  або “мік­
робне угрупованні. Зміст їх найбільш точно відображений у формулю­
ванні К.І. Андреюк та О.В. Валагурової: мікробний ценоз ((мікробне уг­
руповання) -  це відкрита біологічна система, що є сукупністю численних 
асоціацій мікроорганізмів, які населяють певну ділянку середовища (пе- 
досферу) з більш-менш однорідними умовами (мікроклімату, водного 
режиму, геологічної будови) і здіснюють трансформацію органічних І 
мінеральних речовин даного біогеоценоза. У ґрунті мікроорганізми ніко­
ли не діють поодинці, завжди це певне угруповання. їх  життєдіяльність 
та взаємодія Із навколишнім середовищем є результатом складних вза­
ємин між різними популяціями і асоціаціями. Взаємовідносини між мік­
роорганізмами можуть бути як позитивними (кооперативними), так і нега­
тивними (конкурентними).
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На відміну від рослинних і тваринних угруповань, у мікробних угру­
пованнях взаємодія з навколишнім середовищем носить характер хіміч­
них і біохімічних реакцій. Відповідно до вимог термодинаміки ці реакції 
повинні бути енергетично вигідними для мікроорганізмів, які їх здійсню­
ють. Тому у кожному мікробному угрупованні перевагу у розвитку будуть 
мати ті популяції, енергетичні і кінетичні характеристики яких найбіль­
шою мірою відповідають умовам даного середовища. Зв'язки між окре­
мими популяціями в угрупованні можуть бути прямими і зворотніми, не- 
розгалуженими і розгалуженими, позитивними і негативними, трофічни­
ми і топічними.

5.3. Типи екосистем

Біологічні угруповання І неживе середовище функціонують разом, ут­
ворюючи екосистему. Термін екосистема вперше був запропонований 
англійським екологом Д. Тенслі (1935). Екосистема -  це будь-яка біо­
логічна система, яка включає організми, що у  певній ділянці середо­
вища функціонують разом і утворюють біотичне угруповання, при­
чому функціонування угруповання є таким, що забезпечує взаємодію з 
фізичним середовищем і  кругообіг між біотичними (живими) І абіотич­
ними (неживими) компонентами. Прикладами екосистем можуть бути 
акваріум, річка, болото, море, екосистема космічного корабля і т.д. Сто­
совно наземних екосистем угрупованню відповідає термін біоценоз, а 
екосистемі -  біогеоценоз (буквально життя і земля, що функціонують 
разом). Б/ом -  крупна регіональна або субконтинентальна біосистема з 
певним типом рослинності чи відмінностями ландшафту (наприклад, 
біом листяних лісів помірного поясу).

Найбільшою самозабезпеченою самоврегульованою системою є 
біосфера, або екосфера. Вона включає усі живі організми, що взаємо­
діють із фізичним середовищем Землі як одне ціле, щоб підтримувати 
цю систему у стані стійкої рівноваги, отримуючи поток енергії від Сонця 
та випромінюючи її у космічний простір. Під стійкою рівновагою розу­
міють здатність самоврегульованої системи повертатися у  вихідний 
стан після невеликих відхилень.

Кожна система функціонує завдяки тому, що витрачає певну кіль­
кість енергії. За джерелами енергії, яку екосистема витрачає для під­
тримання свого функціонування, Ю. Одум виділяє 4 типи систем (таб­
лиця 5.1).
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Таблиця 5.1
Класифікація екосистем за джерелами 

і  рівнем надходження енергії 
(за Ю. Одумом, 1986 р.)

№
з/л Тип екосистеми

Щорічне 
надходження 

енергії, ккал-м2
1 Природні системи, які отримують енергію Сонця і 

не отримують додаткових субсидій енергії. 1000-10000

2 Природні системи, які отримують енергію Сонця і 
додаткові субсидії енергії' з природних джерел 
(енергія приливів, додаткові надходження суб­
стратів до озера з джерельною водою та ін.).

10000-40000

3 Природні системи, які отримують енергію Сонця і 
додаткові субсидії енергії, яка виробляється лю­
диною (агроекосистеми, аква культури). 40 000-100 000

4 Штучні екосистеми, які функціонують за рахунок 
субсидій енергії, що виробляється людиною (теп­
личне господарство, штучні зелені зони міст, ви­
робництво біотехнопогічної продукції). Ці екосис­
теми е паразитичними і використовують продук­
цію, що накопичена екосистемами 1-3 типів.

100000-3000000

в  екологічних системах невпинно відбуваються два протилежних 
процеси: предукційний процес утворення органічних сполук із неоргані­
чних і деструкційний процес -  розкладу органічної речовини до мінера­
льних складових. Мікробні угруповання фунту беруть активну участь у 
зазначених виїде процесах. Енергія, яка вкладається людиною в екоси­
стему, б еубеидійною і здійснюється з метою створення умов, за яких 
продукційний процес перевищує деструкцію. Наприклад, в агроекосис- 
темах ставиться за мету виробництво додаткової рослинницької та тва­
ринницької продукції, яка відчужується для задоволення потреб люд­
ства у харчуванні та отриманні необхідної сировини. Часто в антропо­
генних екосистемах переважають деструкційні процеси (вирубки лісів, 
осушення боліт, падіння родючості ґрунтів та Ін.), які не компенсуються 
людиною.

Система, в якій існує лродукційно-деструкційна рівновага, назива­
ється клімаксною. Теоретично клімаксна екосистема може підтримувати 
себе нескінченно довго, оскількі усі її внутрішні компоненти врівноважені 
одне з одним і така ж  рівновага існує з факторами навколишнього сере­
довища. Клімаксні системи можуть існувати у природі за умов відсутно­
сті впливу на них несподіваних факторів або д ії людини. У дійсності у
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природі стабільність умов спостерігається дуже рідко. Часто якісні зміни 
фунту, водного режиму (посухи, повені, зливи) або катастрофічні події 
(пожежі, землетруси) є перепоною для того, щоб система знаходилась у 
клімаксному стані невизначено довгий час. Із зміною умов змінюється і 
функціонування системи для пристосування у нових екологічних умовах.

Усі екосистеми є відкритими, тобто вони повинні отримувати і від­
давати енергію. Тому важливими показниками для функціонування еко­
системи є стан середовища на вході і на виході. Зміни вхідних і вихідних 
параметрів залежать від таких факторів:

•  розмірів системи -  чим вона більша, тим менше залежить від 
зовнішнього середовища;

•  інтенсивності обміну -  чим він більший, тим більш значні зміни 
вхідних і вихідних параметрів;

•  збалансованості продукційних і деструкційних процесів -  якщо 
рівновага порушена, то система потребує більшого притоку енергії для 
відновлення рівноваги;

•  стадії розвитку системи -  молоді системи характеризуються ме­
ншою рівновагою у порівнянні зі зрілими.

Усі природні самоврегульовані системи, незалежно від ступеню 
складності, характеризуються гомеостазом, тобто внутрішньою дина­
мічною рівновагою, яка підтримується певними компенсаційними меха­
нізмами, що забезпечують здатність відновлювати чисельність і співвід­
ношення компонентів Тх структури, регенерувати матеріальні й енерге­
тичні запаси. Гомеостаз забезпечує надійність функціонування систем 
за умов д ії на них несприятливих факторів. Гомеостаз мікробних угру­
повань підтримується за рахунок збалансованого функціонування їхніх 
трофічних блоків і залежить від наявності в системі енергії, яка може 
бути використана на нівелювання негативного впливу середовища. Ком­
пенсаційні механізми, що підтримують гомеостаз біологічної системи у 
несприятливих умовах, можуть бути різними: пристосування або адап­
тація, резистентність або толерантність, виживання, відновлення тощо.

5.4. Просторова структура мікробних угруповань

Поняття структури в екологічній літературі має декілька тракговок і 
вживається як синонім:

1 -  будови (просторова структура);
2 -  складу (таксономічна структура);
3 -  сукупності зв'язків (функціональна структура).
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К.І. Андреюк та О. В. Валагурова, базуючись на цих поняттях при 
структурному аналізі мікробного ценозу, розрізняють просторову стру­
ктуру, що характеризує розміщення мікроорганізмів у ґрунті; таксоно­
мічну структуру, що характеризує видовий чи родовий склад мікроор­
ганізмів даного мікробного ценозу; функціональну структуру, що дає уяв­
лення про сукупність зв'язків між мікроорганізмами, які здійснюють певні 
функції в даному ценозі.

Просторова структура мікробних угруповань -  це горизонталь­
ний та вертикальний розподіл мікрсхзрганізмів у  фунті. Різний розмір 
Ґрунтових часточок, нерівномірний розподіл поживних речовин, неодно­
рідність фізико-хімічних параметрів створюють умови для розвитку мік­
роорганізмів мікроооередками.

Вивчення просторового розподілу мікроорганізмів у ґрунті стало 
можливим завдяки розробленим методам їх прямого спостереження.

М.Г. Холодний першим запропонував метод пластинок обростання, 
коли предметне скло вміщується у розріз ґрунту на певний проміжок 
часу, впродовж якого воно обростає аборигенними мікроорганізмами. 
Після забарвлення можна вивчати кількісне І якісне різноманіття мікро­
організмів на склі.

Б.В. Перфільєв І Д.Р. Габе розробили систему капілярів із тонкими 
стінками і прямокутними каналами, які вони назвали педоскопами. Після 
занурення у ґрунт і заповнення рідкою фазою в капілярах розвиваються 
мікроорганізми, які можна вивчати після того, як капіляри будуть вийняті 
з ґрунту. Т.В. Аристовська запропонувала заповнювати капіляри педос- 
копів агаризованим середовищем, яке містить органо-мінеральний ком­
плекс гумінових кислот. К.О. Мятликова модифікувала педосноли і за­
пропонувала замість складної системи капілярів використовувати капі­
лярний простір, який утворюється між предметним і покривним склом за 
допомогою прошарку тонкої пергаментної бумаги, розміщеної з двох 
боків покривного скла. Схеми пристроїв для вивчення просторової стру­
ктури мікробних угруповань ґрунту з використанням світлового мікро­
скопу наведені на рис. 5.1.

Для вивчення розподілу мікроорганізмів у ґрунті з непорушеною 
структурою Д.Г. Звягінцев застосував метод флуоресцентної мікроскопії, 
Д.І. Нікітін -  прямий електронно-мікроскопічний аналіз ґрунту, В.С. Гузєв 
-  метод елекгонномікроскопічного аналізу угруповань, розвиток яких 
ініційований внесенням у ґрунт певних енергетичних субстратів (метод 
ініційованого мікробного угруповання).
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Зовнішній вигляд Поперечний розріз

Рис. 5.1. Схеми педоскопів різних модифікацій для вивчення 
просторової структури мікробних угруповань ґрунту

К. Зобел і М. Андерсон у 50-х роках минулого століття  показали, що 
мікроорганізми у природі ростуть із утворенням біоплівок. Експеримен­
тальне підтвердження це явище отримало з розвитком техніки мікро- 
електродів, а також використанням можливостей лазерного конфокаль­
ного мікроскопу. Було встановлено, що ріст мікроорганізмів у біоплівках 
має переваги над вільно “плаваючими’’ (“планктонними”) мікроорганіз­
мами. Тісні структурні взаємовідносини мікроорганізмів у біоплівках да­
ють можливість інтенсивного обміну метаболітами (хімічна комунікація), 
а також обміну генетичним матеріалом, що дає можливість більш ефек­
тивної адаптивної мінливості в угрупованні. У біоплівці щільність попу­
ляції створює “ефект кворума”, який зумовлений тим, що клітини еке- 
кретують сигнальні молекули, концентрація яких залежить від щільності 
популяції, відповідно на поверхні клітин є сенсорні ділянки, а в мембра­
ні -  "виконавчі", які реагують на сигнали з поверхні клітини. Встановле­
но, що у грамнегативних бактерій сигнальними молекулами є !Ч-ацил- 
Ь-гомосеринлактони, а виконавчими ~ гістидинкіназа, яка каталізує ау- 
тофосфорилювання по гістидину і перехід фосфату на інший білок.

Використання описаних вище методів дозволило встановити, що 
одні мікроорганізми можуть розміщуватися на поверхні ґрунтових агре­
гатів або утворювати біоплівки, інші -  займають простір всередині агре­
гатів або між ними. Мікроорганізми можуть знаходитись у вільно плава­
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ючому стані у ґрунтовому розчині, можуть бути адгезовані на поверхні 
ґрунтових часточок і занурені в органомінеральний гель, який покриває 
ці часточки. Гіфи грибів і стрептоміцетів можуть пронизувати ґрунтові 
часточки наскрізь. Як показали дослідження Т.В. Аристовської, у підзо­
листих ґрунтах комплекси гумусових кислот з полуторними окислами 
металів накопичуються у  ґрунті у вигляді гелів, плівки яких покривають 
поверхню ґрунтових часточок і використовуються мікроорганізмами як 
поживний субстрат.

Чисельність мікроорганізмів, що виявляється прямими методами, 
набагато більша, ніж у посівах на поживних середовищах. Крім того, 
прямі методи дозволили виявляти рідкісні у морфологічному відношенні 
оліготрофні мікроорганізми -  стебельчасті, нитчасті, спірально вигнуті, 
Зіркоподібні (рис. 5.2).

Рис. 5.2 Морфологія деяких оліготрофних (дисипотрофних) 
мііфоорганізмів (заД.І. Ніютіним, 1978 р.)
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Особливо велика кількість їх у ґрунті виявляється на кінцевих ста­
діях розкладу органічних решток. У лабораторних умовах ці мікрооргані­
зми культивуються на “голодних" середовищах із низьким вмістом (слі­
дові кількості) поживних речовин, швидкість їх росту мала. Ці мікроорга­
нізми відносять до оліпотрофних (дисилотрофних).

Вивчення просторового горизонтального розподілу мікроорганізмів 
підтвердило його неоднорідність. В одному шарі ґрунту поряд із густо 
заселеними педоскопами з численними і різноманітними за складом 
угрупованнями зустрічаються педоскопи з мізерним обростанням одно­
манітною мікробіотою. Вертикальний розподіл у цілинному ґрунті харак­
теризується найбільш щільним заселенням мікроорганізмами верхніх 
шарів; в орних ґрунтах розподіл мікроорганізмів значною мірою зале­
жить від способу обробітку. При щорічній оранці з обертанням скиби 
вертикальна диференціація орного шару зменшується і розподіл мікро­
організмів стає дещ о однотиповим. При мінімальному обробітку ґрунту 
на глибину не більше 3 -5  см просторова структура мікробних угрупо­
вань наближується до цілинних ґрунтів.

5.5. Таксономічна структура 
мікробних угруповань

Таксономічна структура мікробного угруповання характеризу­
ється кількістю і  співвідношенням мікроорганізмів певних видів, родів 
або класів, що входять до його складу. Специфіка таксономічного 
складу мікробних угруповань ґрунтів різних кліматичних зон була вияв­
лена в роботах С.О. Сєвєріна, М.М. Лазарєва, М.О. Красильникова.

Теоретичне узагальнення закономірностей розповсюдження мікро­
організмів у  ґрунтах зробив Є.М. Мішустін, сформулювавши теор ію  
географічної зональності розповсюдження мікроорганізмів, згідно з 
якою географічний фактор має вирішальне значення для ґрунтотворен- 
ня і специфічно впливає на формування мікробних ценозів ґрунтів. Тео­
рія Є.М. Мішустіна співзвучна сформульованому В.В. Докучаєвим зако­
ну зональності природи, суть якого полягає у  тому, що ґрунтоутворювачі 
(рослини) розповсюджені на земній кулі зонами (як за широтою, так І за 
довготою) у зв'язку з астрономічним положенням Землі та її обертанням 
навколо своєї осі.

Є.М. Мішустін розробив теорію геграфічної зональності розповсю­
дження мікроорганізмів на основі узагальнення великої кількості мікро- 
біологічих аналізів ґрунтів різних типів, зразки яких відбирали у числен­
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них експедиціях на крайню Північ, у Лісостеп і Стел. Виявилося, що при 
переміщенні з півночі на південь (від підзолистих до чорноземних, каш­
танових і сіроземних ґрунтів) зростає чисельність мікроорганізмів і від­
бувається зміна домінуючих видів. На півночі в підзолистих ґрунтах пе­
реважають мікрококи і несло роутворюючі бактерії (частіше представники 
родів Achromobacter, Pseudomonas). Спороутворюючі бактерії зустріча­
ються в незначній кількості, серед них переважають Bacillus agglomera­
tus, В.cereus, B.mycoides. Чисельність актиноміцетів невелика, вони вияв­
ляються, в основному, у кореневій зоні рослин або удобреному екскре­
ментами тварин ґрунті і представлені, переважно видами Strepomyces 
albus, S.griseus, S.candidus. Чисельність мікроскопічих грибів у фунтах 
Півночі також невелика, переважають представники родів РепісіШит, 
Dematium.

У ґрунтах, що знаходяться південніше (чорноземи, темно-каштанові 
ґрунти), чисельність мікроорганізмів зростає у порівнянні з північними, 
при цьому у  складі мікробних угруповань відносна кількість неспороут- 
ворюючих бактерій зменшується, а спороутворюючих -  збільшується. У 
видовому складі останніх домінують Bacillus megaterium, B.idosus,
B. subtiUs. Чисельність стрептоміцетів у  південних фунтах більша у  порі­
внянні з північними. У чорноземах європейських степів частіше всього 
зустрічаються представники груп Albus, Rubru-aurantiacus, Olivaceus, 
Chmmogenes, Flavus, Lavendulae. Стосовно мікроміцетів для південних 
ґрунтів відмічається тенденція зменшення загальної чисельності при 
збільшенні їх видового різноманіття. В мікобіоті південних фунтів пере­
важають представники родів РепісіШит, Mucor, Fusarium, Trichoderma.

Еколого-географічний напрямок досліджень ґрунтової мікробіоти у 
нинішній час розвивається з використанням сучасної систематики ар­
хей, еубактерій, грибів. Зокрема, І.Ю. Черновим проведено вивчення 
географічного розповсюдження дріжджів у  ґрунтах різних типів І різних 
кліматичних зон. Встановлено, що та» види, як Criptococcus ІаигепШ,
C. albidus, є еврібіонтними, тобто їх  можна виділити з ґрунтів будь-якого 
типу. В той же час є веди, які мають тільки певний ареал розповсю­
дження, наприклад, Criptococcus gilvescens можна виділити лише з ґру­
нтів тундрової зони. Широтно-зональні зміни таксономічного складу міко- 
біоти проявляються також у різній частоті виявлення певних ведів.

Важливою характеристикою мікробного угруповання є чисельність 
ведів, які входять до його складу. Ємність екосистеми -  це ї ї  здат­
ність створювати умови існування для популяцій різних видів. Чим 
більше ведів існують у даній екосистемі -  тим більша її ємність. Для ха-
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ракгеристики видового різноманіття (біорізноманіття) мікробних угрупо­
вань використовують такі екологічні характеристики:

Індекс видового багатства Сімпсона ОД: 
с/, = (Б -1 )/ Ід N.

де 5  -  число видів; N  -  число особин.

Індекс видового багатства Менхініка ОД):

<*М = 5 Л /Л /,

де в  -  кількість виявлених видів; ЛГ- загальна кількість особин.

Індекс домінування Бергвра-Паркера О Д;

до /Чпа*- кількість особин найбільш чисельного виду; N -  загальна чи­
сельність виділених видів.

Індекс різноманіття Шеннона (Н):

И
Н/= -  £Р(0Іод2 Р (і),
Н,= -ІР (І)Ю д гР(І),

де Р(і) -  імовірність значущості для кожного виду виявлення у просторі 
та у  часі. Просторова частота виявлення (і) -  це відношення числа зраз­
ків, у яких вид був виявлений до загального числа досліджених зразків. 
Частота виявлення у часі (І) -  це відношення числа моментів часу, коли 
вид був виявлений до загального числа моментів відбору зразків. Сумі­
сне використання показників частоти виявлення у  просторі і у часі дає 
можливість диференціювати роди і види на такі категорії:

•  домінуючі, для яких обидва індекси мають значення > 50%;
•  типові, для яких обидва індекси мають значення > 30%;
•  рідкі, для яких індекс Нг має значення >30%, а Н , < 30%;
•  випадкові, для яких обидва індекси мають значення < 30%.

Коефіцієнт подібності Ссрвнсвна ($):
5=2С/(А+В),

де А -  сума частот виявлення певного виду у зразках ґрунту з першого 
об’єкта; В -  сума частот виявлення цього ж виду у зразках ґрунту з дру­
гого об'єкта; С -  сума частот виявлення видів, однакових для першого і 
другого об'єктів.
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У сучасній ґрунтовій мікробіології для характеристики таксономічної 
структури мікробних угруповань використовують статистичні і матема­
тичні методи. В.М. Борисова для виявлення в певних біогеоценозах ха­
рактерних груп гіфоміцетів використала статистичний метод кореляцій­
них плеяд. Вперше цей метод був застосований П.В. Терентьєвим у та­
ксономічному аналізі для виявлення корелюючих і некорелюючих ознак 
біологічних об’єктів. Цей метод полягає в тому, що на основі розрахунків 
парних кореляцій між видами (або їх ознаками) виявляють групи, які 
пов'язані між собою тісними кореляційними зв'язками і формують певну 
структуру цих зв’язків. В.М. Борисова використала цей метод для аналі­
зу таксономічного різноманіття гіфоміцетів у різних за віком насаджен­
нях бука. Було виявлено, що у  ґрунті під багаторічними насадженнями 
буку (40 років) формується 4-членна плеяда з таких родів:

1 -  ЕгкіорЬгадтіа; 2 -  РвпіаШит; 3 -  ^рїіуІоігісЬит ; 4 -  Неіісозропит

Ця плеяда є міцною, оскільки кожен з ЇЇ членів пов'язаний з іншими 
трьома зв’язками.

У лісах меншого строку насаджень (20 років) форма плеяди зміню­
ється на трикутник, який утворений такими родами: 5 -  Уегіісісіасііит; 
6 -  їїасЬуЬоігуз; 7 -  ТгісЬсЛЬесіит. Ця плеяда має меншу міцність, тому 
що розрив хоча б одного зв’язку веде до руйнування усієї плеяди.

При проведенні вирубки лісів плеяди у ґрунті взагалі відсутні, а в під­
стилці відмічається простий лінійний зв’язок між родами: 8 -  ОгесЛв/ега; 
9 -  ЗоуіаМит:
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Таким чином, міцні плеяди зв'язків характерні для мікобіоти клімак- 
сних систем або для біогеоцвкозів у непорушеному стані.

Завдяки тому, що фунт є місцеіснуванкям численних видів мікро­
організмів, він відіграв важливу роль у збереженні біорізноманіття мікро- 
біоти. Наведені вище дані стосовно видового складу прокаріотів і грибів 
у  ґрунтах різних типів були отримані традиційним методом посіву ґрун­
тової суспензії на поживні середовища з наступним виділенням чистих 
культур мікроорганізмів і визначенням їх таксономічного положення за 
морфологічними І фізіологічними ознаками.

У сучасній екологічній літературі одним із найактуальніших є питан­
ня збереження видового різноманіття природи, існує міжнародна про­
грама зі збереження біорізноманіття. Важливою складовою цієї про­
грами є збереження біорізноманіття мікробіоти ґрунту. Угруповання з 
високим видовим багатством є більш стійким до змін умов існування, 
тому що воно може реагувати на ці зміни більш різноманітними спосо­
бами, порівняно з угрупованням з малим числом видів.

Основною перешкодою у вивченні видового різноманіття мікроор­
ганізмів є те, що дослідник має справу з частиною угруповання. Дані 
стосовно видового складу прокаріотів і грибів у різних середовищах пе­
реважно були отримані традиційними методами виділення чистих куль­
тур і визначенням їх таксономічного положення. Проте далеко не всі 
мікроорганізми культивуються на штучних середовищах. У 1956 р. гол­
ландський дослідник А. КлюЙвер передбачив, що половина існуючої на 
Землі живої протоплазми належить клітинам мікроорганізмів. На сучас­
ному етапі ця гіпотеза отримала експериментальне підтвердження. Ви­
користання молекулярних методів досліджень показало, що кількість 
виділених чистих культур мікроорганізмів у відношенні до їх чисельності 
у  природі становить менше 0,1%. Були проведені підрахунки, згідно з 
якими за умов Існуючої швидкості відкриття і опису нових видів усі рос­
лини І тварини будуть описані протягом найближчих 50 років, тоді як на 
опис усіх видів мікроорганізмів знадобиться 10 000 років.

Останнім часом усе більш популярними є методи вивчення біоріз­
номаніття мікробного населення ґрунту без виділення чистих культур 
мікроорганізмів. Зокрема, використовують метод мультисубстратного 
тестування для визначення метаболічного потенціалу угруповань. Суть 
цього методу полягає у тому, що на планшеті в окремі лунки нанесені 
різні поживні субстрати: вуглеводи, ліпіди, білкові субстрати, а також
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тест на дихання з використаним люмінесцентних солей тетразолію. У 
кожну лунку вносять водну суспензію ґрунту. Якщо угруповання рІЗ' 
кяться за фізіологічними властивостями, то вони будуть метаболізувати 
різні поживні субстрати, що дасть певну картину засвоєння нанесених у  
лунки субстратів.

Інтенсивно розвивається молекулярна екологія, яка базується на 
принципі вивчення біорізноманіття мікроорганізмів із застосуванням 
аналізу окремих елементів їх  генетичного матеріалу. Найбільш пошире­
ним є експериментальний підхід рибосомної філогенетики, яка вивчає 
філогенетичні характеристики мікроорганізмів шляхом порівняння пер­
винної структури послідовностей рибосомиих генів або їхніх продуктів -  
рибосомальної РНК (рРНК). Найбільш поширеним маркером є ген РНК 
малої субодиниці рибосоми -  Іб Б  гЯІМА (рРНК). Застосування рибосом­
ної філогенетики для вивчення мікробних угруповань базується на тому 
припущенні, що кожний член угруповання має свій унікальний тип послі­
довностей гена 168 гіЗДА (168 гШ А ).

При вивченні угруповання не на рівні окремих цілих клітин, а на рів­
ні елементів № геномів був запропонований термін філотип, який озна­
чає специфічну послідовність генів для окремого члена мікробного угру­
повання. Визначення присутності філотипу не залежить від можливос­
тей Його культивування в умовах лабораторії.

Серед методів молекулярної екології переважають такі:
•  сіквенс-аналіз: екстракція з ґрунту нуклеїнових кислот (ДНК, 

РНК) з наступною ампліфікацією фрагментів гену 16$ рРНК за допомо­
гою полімеразної ланцюгової реакції і вивчення ампліфікованих фраг­
ментів молекулярно-генетичними методами;

•  дослідження екстрактів ДНК із різних середовищ за допомогою 
методу реасоціації та диференційного центрифугування в градієнті 
СєСІ;

•  дослідження екстрагованих із середовищ нуклеїнових кислот 
методом гібридизації з олігонуклеотидними маркерами (ДНК і РНК- 
зондами, міченими флуоресцентними барвниками);

•  метагеномний метод, при якому тоную ться і аналізуються ве­
ликі фрагменти ДНК і метод експресійного клонування. Ці методи дають 
можливість виявляти не тільки гени Іб в  рРНК, але й структурні гени, 
відповідальні за роботу окремих ферментів.

Схема використання молекулярно-біологічних методів для аналізу 
мікробних угруповань представлена на рис. 5.3.
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Рис. 5.3. Схема використання молекулярно-біологічних методів 
для аналізу мікробних угруповань баз виділення чистих культур 

(за Т.П. Туровою, 2004 р.)

Найбільш важливими етапами сіквенс-аналізу є наступні:
1. Виділення сумарного препарату нуклеїнових кислот {РНК+ 

ДНК). Необхідно ретельно відділити фракцію клітин від органічних і не­
органічних компонентів середовища, що особливо важко зробити для 
такого середовища, як ґрунт. Крім того, слід визначити параметри отри­
мання безклітинного екстракту, оскільки клітинні стінки різних мікроор­
ганізмів потребують різних методів руйнування.

2. Отримання сумарної фракції генів 168 гіЗДА або 168 гОИД, в 
якій будуть репрезентативно представлені гени 168 гШ А  або 168 гОІМА
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кожного з членів угруповання. Використовують рестрикцію ДНК екдону- 
клеазами. Можна отримувати ПЛР-амплІфікати генів 16S rRNA без рес­
трикції ДНК. Для цього використовують специфічні пари праймерів 
(прямого і зворотнього), що є комплементарними консеративним ділян­
кам на 5- і З-кінцях гену.

3. Розподіл фракції iDNA на окремі гени. Для оцінки різноманіття 
філотипів необхідно розділити фракцію генів 16S rRNA на молекули, які 
ідентичні за довжиною, але різняться первинною структурою. Для цього 
використовують спосіб розділу ҐІЛР-ампліфікатів за допомогою молеку­
лярного клонування у  клітинах Е.соІі. Застосовують також градієнтні 
гель-електрофорези (температурний або денатуруючий), внаслідок чого 
отримують електрофоретичний профіль, у якому кожна смужка у  полі- 
акриламідному гелі відповідає якомусь члену угруповання.

4. Аналіз генів 16S rRNA. Точність виконання цього етапу залежить 
від точного групування ідентичних клонів, що зумовлене набором взятих 
у дослід рестриктаз окремих клонів. Використовують метод отриман­
ня рекомбінантних DNA. Для цього проводять рестрикцію DNA ендонук- 
леазами. Фрагменти DNA, що утворилися, встроюють у плазмідний або 
фаговий вектор і кпонують у клітини Есоїі. У  наступному скринікгу отри­
маної бібліотеки вибирають ті клони, які містять вставки генів 16S rRNA. 
Після визначення послідовностей 16S rRNA їх порівнюють із послідов­
ностями, що є у банку даних. Це дає можливість визначення філогенти- 
чного положення членів угруповання. Для розпізнавання рідких і нових 
видів мікроорганізмів із ЛЛР виключають найбільш поширені послідов­
ності шляхом їх зв’язування зі специфічними пептидами.

Як приклад, на рис. 5.4 наведені результати філогенетичного аналі­
зу мікробного угруповання ґрунту. Було проведено 99 сіквенсів, внаслі­
док чого отримано риботипи (філотипи), що відповідали таким класам: 
Bacteroides, Sphingabacteria, Proteobacteria. Firmicutes, Baciltus, 
Acidobacteria, Nrtrospirae. Ane більшість типів залишились некласифікова- 
ними.

В молекулярній екології застосовують також гібридизаційний аналіз 
Із використанням генних зондів. Створені генні зонди двох типів: філо­
генетичні і функціональні. Філогенетичні молекулярні зонди можуть 
бути використані 1) для препаратів ДНК і РНК, що виділені зі зразків пе­
вних екологічних середовищ або 2) для фіксованих цілих клітин. Вико­
ристовують зонди, які здатні гібридизуватися з різкими ділянками послі­
довностей рибосомних генів малої 16S rRNA І великої 23S rRNA. Ство­
рені зонди, що є специфічними на різних таксономічних рівнях -  від 
окремого виду (видові зонди) до усього мікросвіту (пан-зонди).
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Рис. 5.4. Результати філогенетичного аналізу мікробного 
угруповання фунту
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Для аналізу різних фізіологічних груп мікроорганізмів можуть бути 
використані функціональні зонді/, в яких використовуються гени, що ко­
дують ключові ферменти специфічної функції мікроорганізмів. Напри­
клад, як молекулярні маркери використовують гени, що детермінують 
азотфіксацію (нітрогеназа), автотрофно (ген рибулозо-1,5-бісфосфат 
карбоксилази/оксигенази), денітрифікацію (гени нітратредуктази), нітри­
ф ікації (гени монооксигенази амонію), метанотрофії (гени метанмоно- 
оксигеназ). Проте при використанні функціональних зондів існує ряд об­
межень. Вони мають низьку чутливість аналізу внаслідок меншої кілько­
сті відповідних ДНК-мішенів. Можливе також зниження інтенсивності гіб­
ридизаційного сигналу за рахунок того, що функціональні гени різняться у 
різних видів мікроорганізмів, які виконують однакову фізіологічну функцію.

Методи гібридизаційного аналізу з використанням генних зондів є 
менш складними у порівнянні з сіквенс-аналізом. Можливе створення 
мікроматриці (мікрочіпу), що дозволить автоматизувати аналіз сумарної 
ДНК, виділеної з різних екологічних середовищ.

Для аналізу мікробних угруповань безпосередньо у місцях Існу­
вання застосовують FISH-аналіз (Fluorescense in situ hybridization), який 
виконується з використанням флуоресцентної мікроскопії і базується 
на застосуванні флуоресцентно мічених олігомерних філогенетичних 
зондів, мішенями яких в рибосомні РНК у  фіксованих клітинах членів 
мікробного угруповання. Олігомерні флуоресцентні зонди здатні прони­
кати через неушкоджену клітинну стінку життєздатних мікроорганізмів. 
Після спеціального фарбування флуоресцентними барвниками підрахо­
вують спочатку загальну кількість клітин у полі зору мікроскопу. Потім 
використовують набори флуоресцентних зондів для певних фуп мікро­
організмів, у тому числі і для тих, що не культивуються в лабораторних 
умовах. Вимірюють інтенсивність гібридизаційного сигналу і визначають 
кількість і співвідношення різних форм в мікробному угрупованні.

Результати робіт із молекулярної екології дозволяють зробити деякі 
узагальнення. Зокрема, відзначається, що цими методами можна ви­
явити присутність у середовищах крупних таксонів на рівні класів або 
груп. Більшість зразків ДНК мають низький ступінь гомології з наявними 
у базах даних відомостями про послідовності відомих і вивчених мікро­
організмів. З’являються потенційні претенденти на нові види, в той час 
як поширені аборигени не виявляються цими методами. Припускають, 
що нові види -  це життєздатні мікроорганізми, які не можна виявити су­
часними методами культивування у лабораторних умовах.

Виявилося, що серед еубактерій 90% культивованих форм і 70% 
некультивованих відносяться переважно до чотирьох основних філоге­
нетичних ліній: 1 -  протеобактерїі; 2 -  флавобактерії -  бактерощи-
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цитофаги; 3 -  клостридії; 4 -  актиноміцети. Серед некультивоеаних 
форм також виявлені філотипи, які е космополітами.

Проте з'являється все більше прихильників думки про те, що гене­
тична характеристика угруповань за маркерними генами повинна поєд­
нуватись із фізіолого-біохімічною, оскільки різниця між окремими вида­
ми і навіть штамами одного виду може полягати не тільки у структурі 
певної ділянки геному, але І в його функціях, тобто у програмі реалізації.

5.6. Функціональна структура 
мікробних угруповань

Функціональна структура мікробного ценозу -  це сукупність функ­
ціональних особливостей мікроорганізмів, які входять до складу мік­
робного угруповання, сукупність трофічних зв’язків між ними, а також 
функціональні взаємовідносини, які забезпечують зв'язок між мікроор­
ганізмами і навколишнім середовищем.

Накопичення знань про фізіологічні особливості ґрунтової мікробіо- 
ти показало її багатофункціональнісгь, що вимагає упорядкування І сис­
тематизацію знань про мікробне населення ґрунту. Першим це зробив 
С.М. Виноградський, який розподілив ґрунтові мікроорганізми на 2 гру­
пи: зимогенну і автохтонну мікрофлору від слів: гилю -  закваска, 
Ш Ьопоб -  ґрунт. Представники зимогенної групи мають здатність швид­
ко рости при попаданні у ґрунт органічних рештків, гною. Зимогенні мік­
роорганізми швидко розкладають органічні речовини, а коли їх запаси 
вичерпуються -  переходять у стан спокою. Друга група -  автохтонні мік­
роорганізми здатні розвиватись у ґрунті, який знаходиться у стані біо­
логічної рівноваги. За формулюванням С.М. Виноградського, ці мікроор­
ганізми переважать у ґрунті, який тривалий час знаходиться під паром, 
тобто тоді, коли легкодоступні поживні речовини вже вичерпані і мікро­
організми для свого живлення розкладають гумус.

Є.М. Мішустін доповнив трофічну схему мікробного угруповання, 
запропоновану С.М. Виноградським, ще двома групами: оліготрофами і 
хемоавтотрофами (рис. 5.5). Таким чином, у трофічній структурі мікроб­
ного ценозу виділив 4 групи мікроорганізмів: зимогєнна група, яка роз­
кладає свіжі органічні рештки; автохтонна, яка розкладає гумусові речо­
вини; оліготрофи, які задовольняються низькими концентраціями пожив­
них речовин, що залишились від мінералізації органічних рештків; хе- 
молітоавтотрофи, які використовують енергію мінеральних сполук для 
ф іксації вуглекислого газу і синтезу мікробної маси.
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Деякі дослідники (Дж. Поіндекс- 
тер, С.І. Кузнсцов) спрощують схему 
Є.М. Мішустіна і виділяють тільки дві 
групи мікроорганізмів за ознакою того, 
яка кількість поживних речовин необ­
хідна мікроорганізмам для існування. 
Якщо мікроорганізмам достатня не­
значна кількість поживних речовин, то 
ЇХ  ВІДНОСЯТЬ до оліготрофів. Усі інші 
мікроорганізми відносять до евтрофів 
(від грецького еіЛгорЬіа -  хороше жив­
лення) або інакше копіотрофів (від 
латинського соріозиз -  багатий, роз­
кішний). тобто до тих мікроорганізмів, 
які легко культивуються на звичайних 
лабораторних середовищах, багатих 
поживними речовинами. Дж. Поіндек- 
сгер запропонував такі кількісні озна­
ки цих груп: оліготрофи можуть бути 
виділені з ґрунту і культивуватися на 
середовищах, які містять вуглецю 1— 
15 мг Сіп, а евтрофи -  50 і більше 
мгС/л. Проте цих ознак недостатньо 

для характеристики оліготрофів. Д.І. Нікітін вважав, що до цієї еколого- 
трофічної групи мікроорганізмів можна віднести представників, які ха­
рактеризуються наступним комплексом ознак: 1 -  здатність розвиватись 
за умов нестачі поживних речовин, при якій верхня межа становить 1 г/л 
С, а нижня -  практична їх відсутність; 2 -  ріст при низьких температурах 
(навіть нижче 0вС); 3 -  специфічність морфологічних ознак (маленькі 
тонкі клітини з придатками, гіфами, стебельцями, простеками, зіркопо­
дібні) і складним циклом розвитку; 4 -  специфічний склад ліпідного ком­
поненту, 5 -  здатність засвоювати з повітря як додаткове джерело жив­
лення летючі органічні речовини. Морфологія деяких оліготрофів наве­
дена на рис. 5.6. Типовими представниками оліготрофних мікроорганіз­
мів є такі;

-Рго&есотІсгоЬіит роІуврЬегоїбит поу.сотЬ. -  паличкоподібні, ма­
ють сферичні вздуття на поверхні клітини (рис. 5.6 знизу клітина зі 
вздуттями);

-ЙепоЬзсівг vacuolatum -  паличкоподібні, містять всередині клітини 
велику кількість газових вакуолей;

Рис. 5.5. Функціональна 
структура мікробного 
угруповання фунту за 

Є.М. Мішустіним (1975 р.): 
а -  зимогенна мікрофлора;
6 -  аутохтонна мікрофлора; 
в -  мікрофлора розсіяння; 

г -  автотрофні мікроорганізми

73



-АпдиІатісгоЬіит, $ІеІІа, І.аЬгу$ -  мають радіальну симетрію клітин, 
часто зіркоподібні (рис. 5.6 клітина зверху):

-ЗрігОБОта, РІесіоЬасШиБ -  мають Й-подібну форму, спіральні або у 
формі кільця.

Рис. 5.6. Морфологія деяких оліготрофних мікроорганізмів 
(заД.І. НІютіним, Ї978р.)

Функціональну структуру мікробного угруповання ґрунту Г.О. Завар- 
зін представив за допомогою математичних іраф ів (рис. 5.7). За цим 
розподілом виділяють десять груп мікроорганізмів.

74



Рис. 5.7. Функціональна структура мікробного 
угруповання (за Г.О. Завареним, 1970 р.)

До І групи віднесені мікроорганізми, які здатні розкладати легкодо­
ступні органічні субстрати. Нерозчинні органічні рештки, наприклад це­
люлозу, здатні розкладати мікроорганізми, що належать до II групи. Піс­
ля відмирання цих мікроорганізмів лепоздоступні компоненти їхніх клітин 
засвоюють мікроорганізми III групи. Мікрофлора, що засвоює гумусові 
речовини і нерозчинні структурні компоненти тіл організмів, у тому числі 
і мікробних клітин (наприклад, хітин), віднесена до IV групи. Незначна 
частина продуктів розкладу органічних рештків і відмерлої мікробної 
маси у вигляді речовин малої молекулярної маси (лактат, ацетат) ди­
фундує (розсіюється) в середовищі і засвоюється мікрофлорою розсіян­
ня, що відноситься до V групи. Розклад гумусових речовин здійснюють 
мікроорганізми VI групи. Азотвмісні сполуки органічних решток та мікро­
бної некромаси в анаеробних умовах розкладають мікроорганізми VII 
групи. Бродіння безазотових сполук здіснюється мікроорганізмами, що 
віднесені до VIII групи. Сульфатвідновлювальні і метаногенні бактерії 
віднесені до вторинних анаеробів (IX група). Окислення кінцевих проду­
ктів життєдіяльності вторинних анаеробів при переносі цих продуктів в 
аеробну зону здійснюють мікроорганізмів X групи -  це водневі та мета- 
нокиснюючі бактерії. Особливу увагу Г.О. Заварзін звертає на мікро­
флору “розсіяння" (дисипотрофи), представники якої характеризуються 
невеликою швидкістю росту, економічністю використання субстрату і 
задовольняються незначною його кількістю.

Існує ще декілька класифікацій функціональної структури мікробних 
угруповань фунту (М.М. Лазарєв, Д.І. Нікітін, К.О. Мятликова, В.С. Гу- 
зєв), проте невирішеним залишається питання, як співвідносяться між 
собою групи мікроорганізмів за різними класифікаціями. Наприклад, де­
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які автори не ототожнюють оліготрофів із мікрофлорою розсіяння, а ін­
ші, навпаки, вважать, що оліготрофи -  це мікрофлора розсіяння. Напев­
не, слід враховувати лол(функціональність мікроорганізмів: за одних 
умов вони використовують для живлення гумусові сполуки, тобто функ­
ціонують як автохтонна мікрофлора; за інших умов -  ростуть із малою 
швидкістю і задовольняються незначною кількістю низькомолекулярних 
сполук, що притаманно оліготрофам.

Рис. 5,8. Кореляційні плеяди трофічних взаємовідносин у мікробному 
угрупованні сірого опідзоленого фунту за різних агротвхнологій:

І -  цілина; II -  ґрунт без добрив; III -  внесення неугилізованої рослинницької 
продукції і тою; IV -  внесення неугилізованої рослинницької продукції, тою і 

Мі2оРиоК)8о, V - Мі2оР>тКіво, VI -  МівоРюоКіз»;
1 -  мікроорганізми, що утилізують мінеральний азот; 2 —целюпозоруйнівні;

З -  нітрифікуючі бактерії; 4 -  педотрофи; 5 -  гуматрозкладаючі; 
б -  олігокарботрофи; 8 -  оліпоазотрофи

Наведені вище функціональні структури мікробних угруповань є те­
оретичними і не включають кількісних ознак чисельності мікроорганізмів 
різних еколого-трофічних груп. Застосування математичних і статистич­
них методів дає можливість виявити зв’язки між мікроорганізмами на 
рівні трофічних стосунків. При визначенні таксономічної структури мік­
робних ценозів вище нами був описаний метод кореляційних плеяд. 
Цей метод можна застосовувати і для вивчення трофічної структури 
мікробних ценозів. К.І. Андреюк, Г.О. Іутинська зі співавт. використали
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цей метод для визначення трофічної структури мікробних угруповань 
ґрунту різних агроценозів (за умов інтенсивних і біологічних агротехно- 
логій вирощування озимої пшениці) у порівнянні з цілинним ґрунтом 
(рис. 5.8). Виявилось, що найбільш міцна структура кореляційних 
зв’язків -  п’ятичленна плеяда типу “сітка-зірка” характерна для мікроб­
них угруповань цілинного ґрунту. У  ґрунті без внесення добрив, а також 
при застосуванні високих доз мінеральних добрив спостерігається роз­
рив і випадіння кореляційних зв'язків, а формування плеяд відбувається 
за рахунок зв’язків між педотрофними, гуматрозкладаючими І целюло- 
зоруйнівними мікроорганізмами. Це свідчить про активізацію мінералі- 
заційних процесів у ґрунті. За умов біологічних агротехнологій трофічна 
структура мікробних угруповань наближається до цілинного ґрунту.

5.7. Екологічні стратегії 
ґрунтових мікроорганізмів

Існує розподіл мікроорганізмів за стратегіями їх виживання. Цей 
підхід був перенесений у ґрунтову мікробіологію Із загальної екології, в 
якій під стратегіями життя розуміють спосіб виживання і підтримки ста- 
б'льності популяцій за тих чи інших екологічних умов. Згідно з цією кла­
сифікацією виділяють організми, які відносяться до К-сгратегів, г-стра- 
тегів, {.-стратегів. Розподіл ґрунтових мікроорганізмів відповідно до цих 
стратегій здійснюється за такими ознаками:

•  К-стратеги -  мікроорганізми, які здатні підтримувати стабільний 
рівень чисельності в клімаксних системах, коли ґрунтові умови відносно 
стабільні, а стресові ситуації відсутні. За таких умов у конкуренції пере­
магають мікроорганізми, які повно та економічно споживають життєві 
ресурси і при цьому забезпечуть собі стабільно високу щільність популяцій;

•  г-стратеги розвиваються при надходженні у ґрунт великої кіль­
кості легкодоступних субстратів. Мікроорганізми цієї стратегії характе­
ризуються високою швидкістю росту, завдяки чому дають спалахи збі­
льшення чисельності популяцій, які швидко засвоюють субстрат. Особ­
ливо активно вони розвиваться на початкових "піонерних” стадіях сук- 
цесії при заселенні якогось субстрату. Після вичерпування субстрату 
вони припинять розмноження, переходять до патентного стану і витіс­
няються мікроорганізмами К-стратегії;

•  [.-стратеги -  мікроорганізми, які здатні витримувати стресові си­
туації в ґрунті. Стреси мажуть бути викликані змінами едафічних умов -  
вологості, температури, рН, осмотичного тиску. Стресові ситуації можуть 
виникати внаслідок міжвидових взаємодій в угрупованнях -  антагонізм,
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голодування, конкуренція за субстрат. У  кожному із зазначених випадків 
будуть виживати т і і.-стратеги, які пристосовані до даного виду стресу.

Належність мікроорганізмів до певної стратеги не є абсолютною, 
тому що кожний вид мас здатність засвоювати субстрати і витримувати 
якісь стресові ситуації, пристосовуватися до нестачі поживних субстра­
тів. Розподіл мікроорганізмів за стратегіями необхідно проводити у від­
ношенні до кожного окремого мікробного угруповання в певній екологіч­
ній ситуації.

5.8. Типи взаємовідносин між мікроорганізмами

Важливу роль у формуванні І функціонуванні мікробних ценозів 
ґрунту відіграють взаємовідносини між окремими популяціями мікроор­
ганізмів. У ґрунті можна спостерігати майже всі типи взаємодій організ­
мів, які виділяють у загальній екології (таблиця 5.2).

Таблиця 5.2
Типи взаємовідносин між організмами (за Ю. Одумом, 19$6 р.)

Тип взаємодії Характер взаємодії
Нейтралізм Жодна з популяцій не впливає на іншу

Антагонізм

Конкуренція
взаємна

Обидві популяції взаємно пригнічують одна 
одну

Конкуренція 
через ресурси

Кожна популяція несприятливо діє на іншу у 
боротьбі за поживні ресурси в умовах їх нестачі

Аменсалізм Одна популяція пригнічує іншу, проте сама не 
зазнає негативного впливу

Паразитизм і 
хижацтво

Одна популяція негативно впливає на іншу вна­
слідок прямого нападу, проте і залежить від неї

Симбіоз

Коменсалізм Одна популяція має користь від об'єднання, а 
для іншої таке об'єднання є байдужим

Протокоолерація Обидві популяції мають переваги від об'єднан­
ня, проте їх зв'язок необов'язковий

Мутуалізм Обидві популяції від об'єднання мають переваги 
для життя і росту, їх зв'язок обпігатний, жодна 
на може існувати без Іншої

У боротьбі за ресурси живлення серед мікроорганізмів переважа­
ють антагоністичні взаємовідносини -  конкуренція і аменсалізм. Більш 
пристосована до певних екологічних умов і субстрату популяція витис­
кує менш конкурентоздатну. Механізм такої конкуренції може бути різ­
ним: більш висока швидкість росту, більш економічне споживання суб­
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страту, певний набір ферментів, специфічних до даного субстрату, син­
тез антимікробних речовин, які пригнічують конкурента.

Одним із проявів антагоністичних відносин є паразитизм і хижацтво. 
Відомо, що клітини продукують літичні ферменти, які викликають лізис 
клітин інших мікроорганізмів. Так ще М.Г. Холодний методом ґрунтових 
камер спостерігав, як на відмерлих гіфах фибів поселяються бактерії, 
які руйнують гіфальну оболонку І живляться відмерлим міцелієм. Мікро­
організми роду ВхШкл/іїто можуть проникати у живі клітини, використо­
вувати їх  як поживне середовище і розмножуватись, а потім розривати 
оболонку і виходити назовні. Б.В. Перфільєвим, Д.Р. Габе, Т.В. Арисхов- 
ською були описані хижацькі форми мікроорганізмів -  це нитчаті або 
лабіринтні колонії бактерій, що розміщуються у формі ловчих петель і 
захоплюють свої жертви.

Симбіотичні взаємовідносини також мають місце в угрупованнях 
ґрунтових мікроорганізмів. Симбіотичні взаємовідносини базуються на 
підготовці одним мікроорганізмом субстрату для іншого (метабіоз) або 
на обміні субстратами і факторами росту, чи на видаленні токсичного 
продукту (синтрофія). Наприклад, відомо, що в добре аерованих фун­
тах завжди присутні анаеробні мікроорганізми. їх  виживання можливе 
тому, що у мікролокальних умовах аеробні мікроорганізми використову­
ють кисень і тим самим створюють умови для розвитку анаеробних.

Прикладом протокооперацГЇ можуть бути асоціації целюлозоруйнів- 
них мікроорганізмів з азотфіксаторами. У процесі деструкції целюлози 
вивільняються вуглеводи, які використовують діазотрофи як джерела 
енергії для ф іксації азоту. В свою чергу відмерлі клітини азотфіксаторів 
збагачують середовище азотвмісними сполуками. Аналогічні взаємовід­
носини описані для асоціацій, що створюються при деструкції пектину: 
оцтова і янтарна кислоти, які утворюються при трансформації спороут- 
ворюючими бактеріями пектину, утилізуються азоспірилами, що здатні 
до ф іксації атмосферного азоту.

Найвищий ступінь симбіозу мікроорганізмів -  мутуалізм спостеріга­
ється у консорціумі, члени якого утворюють певну структурну асоціацію 
з двох або більше видів із високим ступенем інтеграції їх  метаболізму. 
Такі угруповання можуть мати об'єднуючий матрикс із полісахаридів, 
поліглугамінової кислоти та інших біополімерів. Через слиз матриксу 
відбувається обмін субстратами і сигнальними молекулами -  аутоінду- 
кторами. Такий зв'язок регулюється шляхом ефекту кворуму. Тільки 
тоді, коли щільність популяції досягне необхідної межі, синтезуються 
аутоіндуктори, які включають гени, що кодують синтез ферментів, ток­
синів, антибіотиків тощо.
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5.9. Мікробні сукцесії

Мікробні угруповання за своїм складом і функціями постійно зміню­
ються залежно від екологічних умов та наявності джерел живлення. Мі­
кробні угруповання ґрунту проходять певний сукцесійний цикл, тобто 
послідовну зміну домінуючих популяцій, проте жоден із видів угрупован­
ня не зникає, а тільки змінює свою активність. Сукцесія зумовлена полі- 
функціональністю угруповання в цілому. Тобто на кожному етапі сукце- 
с ії домінують ті види, які найбільшою мірою пристосовані до умов існу­
вання і до трансформації наявного джерела живлення. Важливе зна­
чення для мікробної сукцесії має відповідність субстрату і трофічних 
потреб угруповання. Завдяки мікробним сукцесіям у ґрунті підтримуєть­
ся стійкість мікробного ценозу. Гнучкість його проявляється як у сукце- 
сійних змінах якісного складу, так І в коливаннях чисельності мікроорга­
нізмів (сезонних, добових і навіть внутрішньодобових).

Прикладом сукцесії може бути зміна мікробного угруповання при 
трансформації рослинних рештків (переважно целюлози), які потрапля­
ють у ґрунт. Розклад цього субстрату починають целюлозоруйнівні мік­
роорганізми, а також ґрунтові целюлази, адсорбовані на ґрунтових час­
точках. У перебігу деструкції целюлози частина вуглеводів споживаєть­
ся деструкторами, а надлишок вільних цукрів використовують Інші орга- 
ногетеротрофні мікроорганізми. Таке співіснування необхідне для функ­
ціонування целюлозолітичних мікроорганізмів, адже накопичення мономе­
рів веде до репресії синтезу целюлаз. Крім того, для життєдіяльності 
целюлозолітиків необхідний симбіоз із азотфіксуючими бактеріями, які за­
безпечують їх зв'язаним азотом, а самі отримують продукти розкладу 
целюлози як енергетичний матеріал, необхідний для фіксації азоту. У  
разі, коли такої кооперації не утворюється, незбалансоване співвідно­
шення значної кількості доступного вуглецю і незначною вмісту азоту є 
причиною того, що целюлозоруйнівні мікроорганізми переходять у латент­
ний стан. Органогетеротрофні мікроорганізми, які живляться відмерлою 
мікробною масою, після її вичерпування також припиняють активну жит­
тєдіяльність. Залишкові кількості поживних елементів дістаються олігот- 
рофним мікроорганізмам -  дисипотрофам.

Г.О. Заварзін, Н.Н. Колотілова шляхи метаболізму субстрату в  у 
продукт р для організмів А, В, С, О і утворюваних ними проміжних про­
дуктів а, Ь, с, (і... ілюструють такими графами:

1. Простий трофічний ланцюг -*р .
2. Утворення різних проміжних продуктів (а ', а ”, а '" ). які спожива­

ються фізіологічно різними мікроорганізмами В, С і Ь з утворенням різ­
них проміжних продуктів 6, с І б:
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в —» А

3. Конкуренція за спільний субстрат а фізіологічно схожих мікроор­
ганізмів В і В,, які утворюють один проміжний продукт Ь:

4. Конкуренція за спільний субстрат а між мікроорганізмами В  і С, 
які утворюють різні проміжні продукти Ь і с, що споживаються мікроорга­
нізмами О і Е:

5. Комбінація з використанням різних проміжних продуктів (а', а" 
а’’’) і схожих процукгів е, які утворюють мікроорганізми Е і Е:

Трансформація декількох різних за хімічною природою субстратів 
може вибуватись одночасно, в ній будуть задіяні різні трупи мікроорга- 

• нізмів, які мають спеціалізовані набори ферментів, що дає їм можли­
вість утилізувати ті або інші речовини.

Взаємодія мікроорганізмів різних трофічних груп формує трофічну 
структуру мікробного угруповання. Наприклад, якщо у ф унт надходять 
рослинні залишки, що містять білки, жири і вуглеводи, ТО ВІДПОВІДНО цим 
компонентам формуються пептолітична, лілолітична, сахаролітична 
ланки.

Єакгерії-гідролітики переводять нерозчинні субстрати твердої фази 
у розчинну форму шляхом гідролізу їх  поза клітинами під дією екзофер- 
ментів: протеаз, ліпаз, целюлаз. У результаті замість індивідуальних 
полімерів у  фунтовий розчин надходять уніфіковані мономери (моноса­
хариди. ацетат), які можуть бути засвоєні бактеріями-осмотрофами. Та­
ким чином, для кожної сполуки в угрупованні є свій “спеціаліст’', який 
здатний ЇІ засвоювати.
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6. К ІН Е ТИ КА
М ІКРО Б Н И Х  П РО Ц ЕС ІВ  У  ҐРУН ТІ

Кінетика (від грецького кіф тікоб -  той, що приводить до руху) -  
вчення про швидкості і механізми фізичних, хімічних або біологічних 
процесів. Мікробіологічна кінетика вивчає динаміку життєдіяльності міх* 
роорганізмів. Вона виникла у відповідь на питання, що ставила мікробі­
ологічна промисловість у зв’язку з культивуванням мікроорганізмів та 
отриманням продуктів мікробного синтезу. На сьогодні не менш актуа­
льними е екологічні проблеми, для вирішення яких дуже важливо визна­
чити кінетичні закономірності життєдіяльності фунтових мікроорганізмів.

Становлення кінетики росту мікроорганізмів як науки відбувалося 
майже одночасно з розвитком загальної мікробіології. Луі Пастер пер­
ший провів аналіз ростових характеристик мікроорганізмів (пекарських 
дріжджів) у зв’язку зі споживаням компонентів поживного середовища. 
Його учень М. Ропен у дослідах із фибом Aspergillus niger визначав біо­
масу гриба та баланс між поживними речовинами, які містилися в сере­
довищі перед культивуванням та після нього. На підставі цих даних він 
розрахував трофічний коефіцієнт Y, який показує вихід біомаси на оди­
ницю спожитого субстрату (пізніше стали користуватися величиною а, 
оберненою до Y):

1/Y= о  = (s-s0 У(х-хо ),
де х0 -  маса інокуляту; $о -  вихідна кількість субстрату в середовищі; 
$ -  залишкова концентрація субстрату в кінці досліду; х  -  накопичена 
маса гриба в кінці досліду.

С.М. Виноградський вперше розробив методичні підходи до ви­
вчення кінетичних параметрів, він перший використав безперервну мік- 
ропроточну культуру -  вирощував сіркобактерії в краплі води, насиченої 
сірководнем, причому цю воду часто міняв. Крім того, в дослідах 
С.М. Виноградського були вперше поставлені питання стехіометрії рос­
ту нітрифікуючих бактерій і показано Існування певного постійного спів­
відношення між окисленим N H / та асимільованим С 02.

Існування фаз росту мікроорганізмів у рідких поживних середови­
щах вперше виявив М. Мюллер. Фази росту описувалися рівнянням:

N = N o e ™ .
де N  -  чисельність мікроорганізмів у даний момент досліду; N0 -  чисе­
льність мікроорганізмів на початку досліду; f -  тривалість культивуван­
ня; F(t) -  емпірична функція залежно від фази росту; р  -  максимальна 
швидкість росту.
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У ґрунтовій мікробіології кінетичні дослідження впроваджувалися 
дуже повільно, що пояснюється гетерогенністю середовища, нетиповіо 
тю ситуацій, які можуть складатися у ґрунті, багатофункціональністю і 
складністю мікробних угруповань. Тому принципово неможливо віднайти 
таку єдину формулу, яка буде адекватною експериментальним даним 
при широкому наборі ситуацій. Причина не тільки в незрівнянно більшому 
“стохастичному ш умі' біологічного експерименту, а також у тому, що 
мікробна клітина, клітинна популяція або мікробне угруповання являють 
собою систему, що складається з достатньо автономно Існуючих І функ­
ціонуючих підсистем.

Питання кінетики росту ґрунтових мікроорганізмів стали активно 
розвиватися наприкінці 1960-х років у зв’язку з Міжнародною біологіч­
ною програмою, завданням якої була оцінка усіх природних ресурсів 
планети та визначення можливості їхнього природнього поповнення. В 
контексті цього завдання необхідно було визначити запаси мікробної 
біомаси у ґрунтах різних кліматичних зон, а також розрахувати швид­
кість поновлення цих запасів. Тоді стало очевидним відставання у цьо­
му питанні ґрунтової мікробіології від інших біологічних наук. Із того часу 
стали інтенсивно розвиватися дослідження з визначення чисельності і 
біомаси мікроорганізмів у ґрунті, вимірювання швидкості їх  росту in situ. 
Були проведені розрахунки матеріального балансу росту мікроорганіз­
мів у ґрунті (потоки опаду і кореневих виділень, швидкість поїдання мік­
робів і т.ін.). Всі ці задачі відносяться до кінетики й енергетики росту 
ґрунтових мікроорганізмів.

Одним із основних кінетичних параметрів є швидкість росту та про­
дукування біомаси мікроорганізмів.

Продукування біомаси мікроорганізмів (Ьх) за певний проміжок ча­
су залежить від швидкості росту популяцій у ґрунті:

Дх= //"■ х 'А і,
де і х відповідно питома ш видкість росту і запаси мікробної бімаси, 
середні на відрізку часу НА (наприклад, тривалість сезону%

Перші дослідження, виконані Т.В. Аристовською, полягали у тому, 
що проводили щоденні вимірювання чисельності бактерій прямими під­
рахунками за методом С.М. Виноградського, визначали розміри клітин 
та розраховували їх  об'єм. Продуктивність визначали, виходячи з даних 
чисельності і об'єму мікроорганізмів, прийнявши допущення, що питома 
маса хтивих клітин дорівнює питомій масі води. Отримана крива ілюст­
рувала пульсації накопичення мікробної маси у ґрунті: через кожні 3 -8  
діб спостерігали підйоми чисельності мікроорганізмів із наступними па­
діннями (рис. 6.1).
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доби

Рис. 6.1. Динаміка чисельності мікроорганізмів у  фунті 
протягом 32 діб спостережень:

1 — коренева зона; 2 -  поза коренями рослин

Пульсації спостерігали навіть за відносно постійних гідротермічних 
параметрів середовища. Ці коливання пояснювали вищанням мікроор­
ганізмів амебами (взаємодія по типу хижак-жертва), а також накопичен­
ням автоінгібуючих продуктів обміну мікроорганізмів.

Пізніше для визначення біомаси мікроорганізмів у ґрунті були роз­
роблені фумігаційний та реодратаційний методи, а також визначення біо­
маси за кількістю АТФ, ДНК та інших внутрішньоклітинних сполук.

Регідратаційний м етод  визначення азоту і вуглецю мікробної біо­
маси у ґрунті базується на тому, що м’яке висушування ґрунту (при 6 5 - 
70°С протягом 24 годин) вибірково діє на інтактні клітини, порушує 
бар’єр проникності їхніх оболонок. При зволожуванні ґрунту після такого 
висушування сполуки, що містяться у клітині, переходять у водну фазу 
ґрунту. За різницею в концентрації водорозчинних органічних сполук 
перед і після висушування ґрунту визначають вміст вуглецю, що зумов­
лений виходом розчинних вуглецевих сполук із клітин мікроорганізмів. 
Метод калібрують у короткотривалих лабораторних експериментах. Для 
цього вносять у ґрунт глюкозу і визначають іммобілізацію цього субстра­
ту, яку вважають такою, що дорівнює приросту біомаси.

Фумігаційний метод базується на визначенні інтенсивності проду­
кування диоксиду вуглецю ґрунтом, який був попередньо оброблений 
парами таких токсичних речовин, як хлороформ, окис етилену та ін.
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Умови обробки ґрунту необхідно підібрати так, щоб викликати загибель 
90-95%  мікроорганізмів. Приймається допущення, що ті мікроорганізми, 
які вижили у ґрунті, будуть використовувати некромасу як додатковий 
поживний субстрат, внаслідок чого кількість С 02, що продукує фуміго­
ваний ґрунт, порівняно з контрольними зразками зростатиме пропорцій­
но використаній біомасі.

Проведені визначення усіма описаними вище методами показали 
високу швидкість росту бактерій у ґрунтах майже усіх типів (тундрових, 
підзолистих, чорноземних): тривалість генерації бактерій коливалась від 
7 до 100 годин, а сезонна продукція становила 1-6 т  сухої речовини на 
1 га (у шарі ґрунту 3 м). Така висока продуктивність наближувалася до 
розмірів первинної продукції екосистем суші. У зв’язку з цим виникало 
питання: чи достатньо в ґрунті енергетичних ресурсів, щоб забезпечити 
накопичення мікробної маси у таких розмірах.

Наступні роботи були виконані з урахуванням матеріального балан­
су ростового процесу. Один із цих підходів базується на існуванні зале­
жності між інтенсивністю дихання аеробних хемоорганотрофних мікро­
організмів та швидкістю їх росту:

Д/Усо2= Урл-Д*,
де (і  — швидкість росту мікроорганізмів, иСо2 інтенсивність виділення ди- 
оксиду вуглецю; Ур* -  стехіометричний коефіцієнт, який може бути ви­
значений у калібровочних вимірюваннях для мікробного угруповання 
досліджуваного ґрунту; х -  біомаса мікроорганізмів.

Другий підхід матеріально-балансових розрахунків продукції ґрун­
тових мікроорганізмів базується на урахуванні споживання хемооргано- 
трофними мікроорганізмами різних органічних субстратів.

Залежність швидкості росту мікроорганізмів від концентрації суб­
страту описується рівнянням Моно, аналогічним рівнянню МІхаеліса- 
Ментен:

Д= Рт~ $/(К;+5)
ОаЛй = - ї/У  ■<&/<#,

де д -  питома швидкість росту; (іт -  максимальна швидкість росту; 
х  -  біомаса; і  -  тривалість культивування; $ -  концентрація субстрату; 
К ,~  константа, що відповідає концентрації субстрату при швидкості рос­
ту, що дорівнює половині максимальної; У -  кількість біомаси, що утво­
рюється із даної кількості субстрату. Значення дт  залежить від власти­
востей мікроорганізму і дозволяє розподілити їх на швидко- і повільно- 
рослі.

85



Математична модель функціонування клімаксного мікробного угру­
повання враховує не тільки залежність швидкості росту мікроорганізмів 
від концентрації субстрату, але й витрати на підтримання життєдіяльності:

dX/dt + aX= YdS/dt,
де X  -  біомаса; f  -  тривалість росту, S -  ресурс; а -  показник витрат на 
підтримання; Y -  економічний коефіцієнт. За умов, коли dX/dt = О, вико­
нується умова, що dS/dt = àX/Y, За допомогою цього рівняння було ви­
значено, що для підтримання життєдіяльності 1 кг мікробної маси протя­
гом 1 року необхідно близько 25 кг доступного субстрату, що практично 
дорівнює чистій первинній продукції. Тобто основний енергетичний ре­
сурс використовується на підтримання життєдіяльності мікроорганізмів.

Вагомий внесок у розвиток кінетичних досліджень у фунтовій мік­
робіології вніс М.С. Паніков, який розробив математичні моделі росту 
мікроорганізмів у ф унті за узагальненими даними матеріального балан­
су. Виведені ним рівняння матеріального балансу, а також формули розра­
хунків продуктивності мікроорганізмів у фунті наведені у  таблиці 6.1.

Таблиця 6.1
Формули розрахунку продуктивності 

мікроорганізмів у  фунті 
(за М.С. Паніковим, 1991 р.)

Спосіб розрахунку Рівняння матеріального 
балансу

Формула розрахунку 
продукції мікробної 

біомаси
Розрахунок за хемостат- 
ною моделлю

s=F-yx/Y  
х=ух—кх

ух =YF(1)

Урахування витрат на під­
тримання ЖИТТЄДІЯЛЬНОСТІ

s= F -p x /y “ -a V V "r
рх—кх

рх =Y°F—ax (2)

Урахування реутилізації 
мікробної біомаси

S*F—yx/Y+кгХ' 
Х = ух—кі х

х -  к, x -te  X’

yx -FY/(1—Y) (3)

Урахування виїдання мік­
робів і реутилізації некро- 
маси хижаків

S“ F -  (ix/Y+kiX'+ t e /  
x= yx —qy/V 
У* ПУ- te y 

X*= <F„/<F~tex'

yx=FY/[1-Y (V '-V )) 
П*= Vv*(4)

Умовні позначення: $ -  субстрат; х -  мікробна біомаса; У -  мікробна некрома- 
са; Р -потік органічних речовин -  продуктів фотосинтезу, у  та ц -  питомі швидкості 
росту відповідно мікробів і хижаків; У, V -стехіометричні коефіцієнти; Лг та 
кз ~ питомі швидкості відмирання; а -  показник витрат на підтримання; У" -  еко­
номічний коефіцієнт мікроорганізмів; у -  біомаса хижаків; у '-  некромаса хижаків.
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Рівняння (1) та (3) дають відповідно верхню і нижню межу швидко­
сті росту мікроорганізмів. Розрахована за цими рівняннями продукція 
мікробної біомаси за сезон коливається від 1 т/га у тундрі до 16 т/га у 
чорноземі, тривалість генерації становить 5 -7  діб.

Оцінку швидкості обороту природних субстратів у ґрунті враховують 
з використанням методу ізотопного розбавлення. Він базується на ви­
значенні концентрації внесених мічених і природних немічених субстра­
тів, а також сумарної швидкості їх засвоєння та швидкості засвоєння 
мітки. За різницею показників можна розрахувати швидкість засвоєння 
природних субстратів. Розрахунки проводять за рівняннями:

v= V(s+s У  (Km +s+s *), або 
v= W/fK^+s+s*;,

Гоег [Km+s)/V,
V = s /(v -v *),

де V -  швидкість засвоєння природного субстрату; s i s * -  концентрації 
відповідно природнього і міченого субстратів; v -  сумарна швидкість 
споживання субстратів; v* -  швидкість споживання мітки; Т & - швидкість 
обороту природного субстрату; -  константа швидкості росту.

Розрахунки показують, що змінюється від годин до декількох діб 
і збільшується при погіршенні ґрунтових умов.

Знання кінетики росту мікроорганізмів у ґрунті дає можливість роз­
рахувати мікробну масу за даними швидкості споживання субстратів.

Кінетичний метод визначення мікробної біомаси, розроблений 
М.С. Паніковим, базується на таких допущеннях:

- виявляються кількісні зміни перетворень органічних субстратів на 
початкових етапах, коли склад угруповання ще не встигає істотно зміни­
тися;

- внесений у фунт субстрат рівномірно розподіляється по мікрозонах;
- концентрація внесеного субстрату є високою, але не має інгібую­

чого ефекту. Тоді на початкових етапах інкубації у ґрунті відбувати­
меться нелімітований ріст мікроорганізмів, які здатні використовувати 
цей субстрат.

Біомасу мікроорганізмів у  фунті (Xq) розраховують за формулою:
ХгФ )У&п/Гл

де s(0) -  початкова швидкість споживання субстрату; У ,-  вихід біомаси 
мікроорганізмів при споживанні внесеного субстрату; рт -  максимальна 
швидкість росту мікроорганізмів у досліді; г0 -  коефіцієнт апроксимації 
до кривої споживання субстрату.
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В лабораторних дослідах зі внесенням різних субстратів була ви­
явлена гіперболічна залежність між миттєвою швидкістю росту та кон­
центрацією субстрату. Швидкість перетворення субстрату у часі зроста­
ла експоненційно, що зумовлене розмноженням тієї групи фунтових 
мікроорганізмів, які перетворюють внесений субстрат. Експоненційний 
ріст припинявся після вичерпування субстрату, накопичення продуктів 
обміну і перебудови мікробного угруповання.

Зазначеним кінетичним методом можна визначати біомасу мікроор­
ганізмів різних фізіологічних груп:

•  хемоорганотрофні мікроорганізми, що аеробно засвоюють вуг­
леводи, визначають при внесенні глюкози, а її споживання за виділен­
ням диоксиду вуглецю;

•  нітрифікуючі бактерії визначають при внесенні амонійних солей 
за швидкістю окиснення Р»Ю2-  до М03~; біомаса цих бактерій, визначена 
кінетичними методами, набагато більша за визначену посівами на твер­
д і селективні середовища;

•  денітрифікуючі бактерії визначають за умов збагачення фунту 
глюкозою і N0 3"  та інкубують в анаеробних умовах; денітрифікуючу ак­
тивність враховують за швидкістю утворення N02“  за присутності аце­
тилену; біомаса денітрифікаторів за даними цих вимірювань становить 
50-70%  від біомаси мікроорганізмів, що використовують глюкозу в ае­
робних умовах;

•  мікроорганізми, які засвоюють молекулярний водень, визнача­
ють за швидкістю його споживання в умовах автотрофної ф іксації С 02.

Важливе значення мають розрахунки кінетичних характеристик 
сукцесійних змін у  мікробних угрупованнях фунту при споживанні різ­
них субстратів. У дослідах, проведених М.С. Паніковим, були визначені 
кінетичні характеристики мікробних угруповань за умов внесення у фунт 
розчинних і нерозчинних вуглецевих субстратів. Спочатку проводили 
досліди з легкозасвоюваним органічним субстратом глюкозою. Залеж­
ність швидкості засвоєння від її концентрації у перші 15-20 годин дослі­
ду описувалась експоненційною кривою, яка відповідала рівнянню Міха- 
еліса-Ментен. Проте в наступні строки культивування крива зростала 
більш стрімко, ніж це прогнозується експоненційною функцією. Було 
зроблено припущення, що така невідповідність зумовлена гетерогенніс­
тю мікробного угруповання і присутністю в ньому ВИДІВ, які різняться між 
собою швидкістю росту, наприклад, бактерії і гриби. Для того щоб розрі­
знити особливості росту цих груп мікроорганізмів, у ф унт вносили спе­
цифічні інгібітори: актидіон, який пригнічує ріст грибів, та хлорамфені- 
кол, що інгібує розвиток бактерій. Виявилось, що у бактерій максима­
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льна швидкість росту становить р т  -  0,15год -1 і перебільшує цей пока­
зник у грибів р т = 0,005год Тому бактерії дають більш помітний спа­
лах росту після субстратного збагачення ґрунту. Максимум чисельності 
бактерій спостерігається на 2-гу добу досліду, а грибів -  на 6-ту добу. 
Однак запаси мікробної біомаси бактерій набагато нижчі, ніж грибів, і 
становлять відповідно 85 і 305-790 мкг вуглецю в 1 г ґрунту. Рівняння, 
які описують ріст бактерій і грибів у ґрунті за умов описаного досліду, 
мають вигляд:

6,5-102[1+0>16(е°’ш -1 )]1 
Хфиб* 216(1+0,20((е0,16Ч ) ] .

Біологічна суть цих рівнянь полягає в тому, що більша частина вне­
сеної глюкози споживається тими бактеріями, які за кінетичними харак­
теристиками росту відносяться до г-стратегів. Гриби ростуть повільніше 
і “підбирають" залишки глюкози, продукти обміну бактерій та екскреторні 
продукти тих простіших, які живляться бактеріями. Тому ріст грибного 
міцелію продовжується і після вичерпування глюкози. Впродовж трива­
лої інкубації (7 і більше діб після внесення глюкози) сукцесія мікробного 
угруповання переходить до повільної стадії, в якій переважають мікро­
організми з низькою інтенсивністю обміну (/(-стратеги). Вуглець глюкози 
на цій стадії локалізований у біомасі мікроорганізмів та їхніх полімерних 
метаболітах.

Іншу специфіку мають сукцесійні зміни в мікробному угрупованні 
при споживанні нерозчинних вуглеводних субстратів, наприклад целю­
лози, яка становить основну частину рослинних решток. У ґрунті є {мо­
білізовані целюлолітичні ферменти, які забезпечують базовий рівень 
гідролізу цього субстрату. Крім того, наявність клітковини індукує синтез 
целюлолітичних ферментів мікроорганізмами. Внаслідок активної де­
струкції целюлози утворюється локальний (за місцем знаходження суб­
страту) осередок, що характеризується надлишком доступного вуглецю 
і нестачею інших біогенних елементів, перш за все, азоту, а також фос­
фору, сірки, кальцію, заліза та мікроелементів. Целюлозоруйнівні мікро­
організми стають першими жертвами такої ситуацїі: накопичення моно­
мерів веде до репресії синтезу целюлаз, що у комплексі з нестачею азо­
ту змушує їх перейти у латентний стан. Дефіцит біогенних елементів 
може бути покритий завдяки кооперативним зв'язкам між окремими 
членами угруповання. Азотний дефіцит за наявності доступного вугле­
цю сприяє розвитку азотфіксуючих мікроорганізмів, однак цей процес 
енерговитратний і тому з вичерпуванням вуглеводів азотфіксатори та­
кож переходять до латентного стану. Дисилотрофи, що відносяться до 
мікрофлори розсіяння (/(-стратеги), отримують мономери у вигляді не­
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значного дифузного потоку до мікрозон, які розташовані поза осередком 
розкладу -  там немає дефіциту біогенів і тому вони можуть функціону­
вати тривалий час. Саме мікрофлорі розсіяння і дістається основна час­
тина продуктів деполімеризації целюлози.

Особливі умови життєдіяльності створюються в ризосфері рослин. 
Для опису кінетики росту мікроорганізмів у прикореневій зоні рослин у 
рівнянні матеріального балансу враховуються такі показники:

Відомо, що у прикореневій зоні зосереджена більша частина хемо- 
гетеротрофних мікроорганізмів. Ріст їх відбувається за рахунок продук­
тів екзосмосу коренів, а також тих частин, що відмерли. У свою чергу, 
мікроорганізми виїдаються хижаками і піддаються лізису паразитами. 
Кількісна оцінка цих процесів потребує досліджень цілісної системи “ро­
слина -  мікроорганізми -  тварини". Було встановлено, що фотосинтети­
чна й екскреторна активність рослин є причиною добових ритмів коли­
вань чисельності мікроорганізмів. Внутрішньодобові коливання екскреції 
кореневих виділень спонукають відповідно розмножуватися ризосферні 
мікроорганізми, в зв'язку з ними змінюється активність та чисельність 
мікробоїдних хижаків. Тривалість кругообігу вуглецю в системі склада­
ється з тривалосте« стадії фотоасиміляції, руху фотоасимілянтів у рос­
лині, їхньої екскреції і споживання мікроорганізмами з утворенням С 02. 
Остання стадія є найбільш тривалою -  до 35 годин. Швидкість росту 
мікроорганізмів у  ризосфері наближається до росту у рідких поживних 
середовищах. Тривалість генерації становить 20-40 годин, а подвоєння 
клітин можливе кожну добу.

Таким чином, на всіх рівнях організації біологічної системи ґрунту 
(в(д окремого виду до мікробного угруповання) кінетичні дослідження 
повинні враховувати складові матеріального балансу швидкості спожи­
вання субстрату, синтезу продуктів обміну, розмноження та елімінації 
мікробних клітин. Суть кінетичного аналізу полягає у тому, щоб сформу­
лювати гіпотетичні механізми процесів, виразити їх  у математичних мо­
делях та перевірити їх  відповідність до експериментально отриманих 
даних.
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7. УЧ А С ТЬ  ҐР УН ТО В И Х  М ІКРО О РГА Н ІЗМ ІВ  
У  КР У ГО О Б ІГУ  РЕЧ О В И Н  У  П Р И Р О Д І. 

Б ІО ГЕ О Х ІМ ІЧ Н А  Д ІЯ Л Ь Н ІС ТЬ  М ІКРО О РГА Н ІЗМ ІВ

Термін “кругообіг” використовується для визначення динаміки пері­
одично повторюваних природних процесів трансформації органічних і 
неорганічних сполук. У  сучасній літературі вважають назву “кругообіґ" 
застарілою, оскільки у природі цикли не є замкнутими, а мають характер 
нескінченної висхідної спіралі. Від циклу до циклу в природі накопичують­
ся незворотні зміни, і все ж  таки, використовуючи часто вживаний у л і­
тературі термін “кругообіг”, слід зазначити, що розрізняють геологічний 
(великий) і біологічний (малий) крутообіги.

Геологічним кругообігом називають сукупність процесів утворення 
земної кори, формування водного, твердого і хімічного стоків, седимен­
тації І акумуляції речовин. Біологічним кругообігом  називають циклічні 
процеси обміну речовини та енергії між середовищем і сукупністю живих 
організмів -  мікроорганізмів, рослин, тварин. У цілому, у біологічному 
кругообігу беруть участь живий і неживий компоненти, які разом фор­
мують біогеохімічні цикли.

Хімічні елементи циркулюють із зовнішнього середовища до органі­
змів, а з них знову у зовнішнє середовище. Ці шляхи циркуляції елемен­
тів називають біогеохімічними циклами. Деякі елементи (вуглець, во­
день, кисень, азот) необхідні організмам у великих кількостях, ін ій  -  у 
малих або мікрокількостях. Проте, якою б не була потреба в них -  усі 
елементи беруть участь у біогеохімічних циклах. У біосфері існують два 
основних біогеохімічних цикли:

1. Кругообіг газоподібних речовин із резервним фондом в атмос­
фері або гідросфері; завдяки наявності великих резервних фондів по­
рушення, які можуть виникати в окремих місцях, швидко компенсуються. 
Так, наприклад, якщо в якомусь місці виникає надлишок вуглекислого 
газу, то він зазвичай розсіюється повітряними потоками. Крім того, над­
лишок СОа компенсується посиленням його споживання рослинами або 
перетворенням на карбонати моря. Проте буферні можливості резерв­
них фондів є обмеженими, і це помітно виявляється підвищенням кон­
центрації С 02 і парниковим ефектом.

2. Осадковий цикл із резервним фондом у земній корі. Найбільш 
вираженими є осадкові цикли фосфору, заліза, сірки. Осадкові цикли 
менш стійкі і лепто порушуються. Основна маса речовин знаходиться у 
малорухомому резервному фонді. Якщо вичерпування цього фонду за-
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ВДЯКИ ДІЯЛЬНОСТІ людини може бути швидким, то накопичення -  значно 
тривалішим. Тому частина осадкових елементів вибуває з кругообігу.

Часто виникають ситуації, коли кругообіг втрачає циклічність, в од­
них місцях виникає нестача елементу, а в інших -  його надлишок. На­
приклад, при розробці фосфатних покладів відходи виробництва ство­
рюють біля шахт локальне забруднення, в той час як орні ґрунти страж­
дають від нестачі фосфору. З іншого боку, збільшення дози внесених 
фосфорних добрив веде до збільшення виносу фосфатів у водні басей­
ни і забруднює їх. Основною метою людської діяльності є необхідність 
підтримання біогеохімічних кругообігів, необхідність повернення речо­
вини у кругообіги.

Біогеохімія вивчає обмін речовин між живими і неживими компоне­
нтами біосфери. Біогеохімію як науку започаткував В. І. Вернадський. 
Значну роль у біогеохімічних циклах він відводив мікроорганізмам.

Геологічний і біологічний кругообіги взаємно пов’язані і діють як у 
масштабах Землі, так і конкретних екосистем. Ідею взаємодії кругообігів, 
тобто взаємодії живих і неживих компонентів, у біосфері вперше висло­
вив В. І. Вернадський.

У кожному біотопі формується багатофункціональне угруповання 
мікроорганізмів, яке необхідне для замикання біогеохімічних циклів і під­
тримання стійкості екосистеми в цілому. Найбільшою екосистемою на 
Землі є біосфера, яка об'єднує всі живі організми у сукупності з абіотич­
ними компонентами, що Існують у неживій природі. Мікроорганізми -  
найбільш численні мешканці біосфери, які займають усі доступні для 
життя місця на нашій планеті. Широке розповсюдження мікроорганізмів 
зумовлене їхніми:

■ малими розмірами, що дозволяє їм переноситись із потоками 
повітря і води;

■ різноманітними шляхами метаболізму і здатністю змінювати йо­
го залежно від змін умов існування;

•  різноманітними механізмами пристосування до несприятливих 
умов існування.

Особливістю життєдіяльності мікроорганізмів є їхня взаємодія з се­
редовищем переважно шляхом біохімічних реакцій. Біохімічна актив­
ність мікроорганізмів являє собою дуже потужну біогеохімічну силу, яка 
здатна виконувати такі глобальні процеси, як утворення мінералів, руй­
нування гірських порід, деструкція органічних речовин і ксенобіотикіе, 
запасання енергії в біосфері шляхом утворення вугілля, нафти, гумусо­
вих сполук.
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Більш як три чверті своєї історії живе населення Землі було пред­
ставлене тільки прокаріотами. Саме вони сформували ту біосферну си­
стему Землі, в якій могли виникнути та існувати еукаріотні організми. На 
нинішньому етапі розвитку біосфери прокаріоти продовжують виконува­
ти найважливіші біосферні функції, вони забезпечують кругообіг речо­
вин у природі, взаємодію живих і неживих компонентів біосфери.

У системі біогеохімічних ЦИКЛІВ основними е кругообіги вуглецю, 
азоту, фосфору, сірки, заліза.

Кругообіг вуглецю пов'язаний із трансформацією органічних і неор­
ганічних вуглецевих сполук.

Цикл вуглецю базується на первинній продукції органічної речовини 
фотоавтогрофними і хемоавтотрофними організмами. Важливим лан­
цюгом циклу вуглецю є деструкція органічної речовини органогетерот- 
рофними мікроорганізмами. Кінцевими продуктами деструкційних про­
цесів органічних сполук вуглецю є С02 і Н20.

Основними ланцюгами кругообігу азоту є азотфіксація (зв'язування 
атмосферного азоту у органічні азотвмісні сполуки); амоніфікація (роз­
клад білків, амінів, амінокислот із виділенням аміаку); нітрифікація (оки- 
снення аміаку до нітритів і нітратів); денітрифікація (відновлення нітри­
тів і нітратів до вільного азоту). Мікроорганізми фунту беруть участь в 
усіх етапах трансформації азоту.

Участь мікроорганізмів у трансформації фосфору і кальцію зумов­
лена їх здатністю до трасформації нерозчинних і важкодостулних сполук 
цих елементів до форм, легкозасвоюваних рослинами і мікроорганізма­
ми, а також до зв'язування їх у неорганічних фосфатах кальцію або ор- 
ганофосфатах біологічного походження. У циклах фосфору і кальцію 
відсутня стадія повітряної міграції, яка могла б забезпечити рівномірний 
розподіл по земній кулі з повітряними потоками. Трансформація сполук 
фосфору І кальцію відбувається у фунті локально.

У біогеохімічному циклі сірки ґрунтові мікроорганізми здійснюють 
реакції сульфідогенезу шляхом сульфат- і сірковідновлення, а також 
зворотні реакції окиснення сполук сірки (сірководню і сульфідів). У біо­
геохімічному циклі сірки задіяні такі її сполуки: сульфати (сірчанокислі 
солі магнію, кальцію, одновалентних катіонів, які містяться у ґрунті), су­
льфіди (у вигляді сульфідів заліза та сірководню), вільна сірка. Проміжні 
продукти неповного окиснення сірки (тіосульфати, сульфіти) у ґрунті не 
накопичуються.

Трансформація сполук заліза здійснюється завдяки діяльності залі­
зобактерій, які окиснюють закисне залізо до гідрату закису заліза. Від­
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новлені сполуки заліза (магнетити) утворюються завдяки діяльності за- 
лізовідновлювальних бактерій.

7.1. Кругообіг вуглецю

Кругообіг вуглецю пов’язаний із трансформацією органічних і неор­
ганічних вуглецевих сполук, еквімолярне співвідношення між якими зу­
мовлене реакцією:

СОг + НгО « /С Н гО ^Р »
Ця реакція зліва направо описує фотосинтез, а у зворотньому на­

прямку -  дихання. Первинними продуцентами органічних сполук вугле­
цю є автотрофні організми: зелені рослини і водорості, фотоавтотрофні, 
хемоавтотрофні і факультативні автотрофні бактерії. Автотрофи синте­
зують органічні сполуки вуглецю з вуглекислого газу і використовують 
для цього сонячну енергію або енергію окиснення неорганічних речовин. 
Цю енергію вони трансформують в енергію органічних сполук вуглецю. 
Синтезовані органічні сполуки використовують конеументи різних рів­
нів, детритофаги і редуценти. При цьому певна частина органічного 
вуглецю окислюється до кінцевого продукту -  С 02, інша частина фор­
мує, за визначенням В.І. Вернадського, “біогенну речовину”, тобто вуг­
лець, депонований у торфі, сапропелі, гумусі, а в геологічному минуло­
му -  в кам'яному вугіллі, бітумах, нафті, природних газах. Крім того, час­
тина органічного вуглецю витрачається для забезпечення енергії фо­
рмування “біокосної речовини” Землі. За визначенням В.!. Вернадсь­
кого, це мінеральні сполуки, які утворюються в результаті взаємодії 
живих організмів з неживою природою (наприклад, біогенні сульфіди, 
біогенні залізні конкреції та ін.). Загальну схему кругообігу вуглецю в 
природних екосистемах можна ілюструвати схемою, представленою 
на рисунку 7.1.

На земній кулі щорічно утворюється і руйнується близько 5-Ю 10 т 
рослинної органічної речовини. У  формі опаду У фунт надходить 4-Ю10 т. 
Більш як 90% цієї маси врешті-решт окиснюється до СОа і переходить у 
газову фазу, а залишок органічного вуглецю (близько О.б-'б-108 т) депо­
нується у таких органічних сполуках, як гумус, сапропель, торф. Запаси 
вуглецю на Землі складають (1-10® т): у фунтах -  1500, у біомасі суші -  
600, в атмосфері -  720.

Тобто зміни запасів вуглецю у ф унті можуть істотно впливати на 
склад атмосфери, що свідчить про значення мікробного угруповання
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фунту для формування клімату на Землі. Вуглець біомаси фунтових 
мікроорганізмів складає 2,5-10-108 т.

Рис. 7.1. Схема кругообігу вуглецю 
в природних екосистемах

Велику роботу з трансформації органічного вуглецю виконують 
травоїдні тварини та хижаки, безхребетні та мікроорганізми. Принципо­
ва різниця між участю тварин і мікроорганізмів у трансформації органіч­
ного вуглецю полягає в тому, що тварини виконують первинний механі­
чний і біохімічний розклад і підготовляють органічні сполуки для пода­
льшого розкладу. Тільки мікроорганізми здатні доводити процеси роз­
кладу органічного вуглецю рослинного і тваринного походження до пов­
ного окиснення з утворенням СОг. Крім того, вони запасають органічний
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вуглець у гумусі, який важко піддається розкладу, хоча мікроорганізми 
здатні і його мінералізувати.

Тривалість циклу оберту вуглецю з урахуванням його участі в утво­
ренні фітомаси, зоомаси і мікробної маси, а також повної мінералізації 
стійких сполук становить від 200-600 до 1000 років.

Сучасний етап розвитку біосфери характеризується зростанням 
значення антропогенного фактора, який впливає на швидкість і напря­
мок біогехімічних циклів, у тому числі і на кругообіг вуглецю. Основні 
зміни кругообігу вуглецю під дією антропогенного фактора полягають у 
наступному:

1. Посилюється споживання запасів органічного вуглецю, який міс­
титься в енергоносіях -  нафті, вугіллі, природному газі. У виробничих 
циклах вони окиснюються до С 02, що підсилює вихід вуглецю в атмос­
феру.

2. Зменшується первинна продукція органічної речовини внаслідок 
урбанізації і зменшення площ зелених насаджень. Диоксид вуглецю, 
який утворюється при використанні органічних енергоносіїв, не реутилі- 
зується у фотосинтезі автотрофами, і концентрація С 02 в атмосфері 
зростає, що утворює “парниковий ефект”.

3. Природні біоценози замінюються агроценозами, в яких збільшу­
ються розміри тієї частини рослинницької продукції, яка відчужується і 
виноситься з ценозу з урожаєм. Внаслідок цього до ґрунту надходить 
менше рослинних залишків, які можуть перетворитися на гумус.

4. В умовах інтенсифікації сільськогосподарського виробництва 
при внесенні високих доз мінеральних добрив, засобів хімічного захисту 
рослин зростає мінералізаційна активність ґрунтової мікробіоти, що 
призводить до руйнування гумусових сполук, у яких депоновані запаси 
органічного вуглецю у ґрунті. Це призводить до дегуміфікації ґрунтів і 
зменшення депонованих запасів вуглецю.

Таким чином, в антропогенних біогеоценозах кругообіг вуглецю є 
від’ємно декомпенсованим. Відшкодування втрат вуглецю можливе та­
кими шляхами: переходом на альтернативні джерела енергії, що дозво­
ляє уникнути втрат запасів органічних енергоносіїв; збільшенням площ 
зелених насаджень для фіксації СОг і зростання розмірів автотрофного 
синтезу органічної речовини; заміною інтенсивних систем землеробства 
біологічними, які є екологічно збалансованими.

Мікробна трансформація вуглецевих сполук. Процес розкладу 
продуктів синтезу фотоавтотрофів описується кінетичним рівнянням 
першого порядку:
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А = Аф**,
де А  -  концентрація субстрату у момент часу t; А0 -  початкова концент­
рація субстрату; k -  константа реакції, яка не залежить від кількості суб­
страту, а визначається активністю мікробного угруповання ґрунту.

Визначення k у лабораторних дослідах показало, що для процесу 
розкладу соломи і геміцелюлози k = 0,02-0,03 доба'1, для лігніну 
к = 0,003 д об а '.

Процес деструкції рослинного опаду залежить від його якості, зок­
рема, співвідношення вмісту вуглеводів (U) і лігніну (І), а також співвід­
ношення C:N. Емпіричне рівняння продукування С02 у перебігу процесу 
розкладу рослинного опаду має вигляд:

СОг = U1/2 /[(C:N) - L].
Відношення C:N у бактерій коливається в межах від 3:1 до 8:1, у 

грибів може досягати 16:1. Загальне правило розкладу органічного суб­
страту полягає у наступному: якщо C:N мікробної маси більше C.N орга­
нічного субстрату, то мінералізація останнього сприяє збагаченню ґрун­
ту азотом; навпаки, якщо C:N мікроорганізмів менше від такого співвід­
ношення в органічному субстраті, то у перебігу процесу деструкції від­
будеться споживання азоту із запасів ґрунту.

Основним продуктом фотосинтетичних реакцій зелених рослин є 
полімерні вуглеводи, вони кількісно переважаюіь над іншими продукта­
ми, синтезованими продуцентами.

Трансформація целюлози. Серед рослинних глікополімерів пере­
важає целюлоза, яка утворюється у великих кількостях як структурний 
компонент клітинної оболонки рослин і водоростей. Вищі рослини на 
16-50% складаються з целюлози. З огляду на велику масу синтезованої 
щорічно целюлози мікроорганізми, які її розкладають, мають велике 
значення у кругообігу вуглецю. Целюлоза -  нерозчинний гідрофільний 
полімер, що має лінійні нерозгалужені ланцюги із молекул D-глюкоэи, 
поєднаних 1,4-6-глікозидними зв'язками. Число глюкозних залишків мо­
же коливатися від 1400 до 10000. Молекули целюлози поєднані у пучки 
(міцели).

Історія вивчення процесу деструкції целюлози почалася з 1918 ро­
ку, коли X. Хутчинсон і Дж. Клейтон виділили з ґрунту целюлозоруйнівну 
бактерію, яка мала вигляд довгих веретеноподібних паличок із гострими 
кінцями. Спочатку мікроорганізм отримав назву Spirochaeta cytophaga, 
нині віднесений до роду Cytophaga. У 1902 році В.Л. Омелянський впе­
рше виділив і описав анаеробну термофільну слороутворюючу паличку 
Clostridium omelianskü. За морфологічними ознаками -  це паличка 4 -
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8 x 0,3-0,5 мкм, рухома, при старінні утворює на одному кінці клітини 
спори, діаметр яких більший за товщину клітини, тому останні набува­
ють форми барабанних паличок.

Значний внесок у вивчення процесів аеробної і анаеробної мікроб­
ної деструкції целюлози внесли роботи Є.М. Мішустіна, М.С. Імшенець- 
кого, виконані у 1930-1950 рр.

Сучасні уявлення щодо розкладу целюлози базуються на таких по­
ложеннях. Деструкція целюлози потребує наявності комплексу позаклі­
тинних ферментів -  целюлаз, які підрозділяють на ендо- і екзоглюкана- 
зи. Основними з них є ендоглюканази, які цдролізують 1,4-3-глікозидний 
зв'язок в різних місцях ланцюга з утворенням різних за довжиною целю- 
лодекстринів. Екзоглюканзза відщеплює з редукуючого кінця ланцюга 
дисахарид целобіозу, яка під дією ферменту ß-глюкозидази перетворю­
ється на глюкозу.

Продукт гідролізу целюлози -  целобіоза може переноситись у клі­
тину шляхом фосфорилювання за участю двох ферментів: фосфорила- 
зи целобіози або целодекстрин-фосфорилази. В аеробному розкладі 
целюлози кінцевими продуктами розкладу є диоксид вуглецю і вода.

В анаеробному розкладі целобіоза перетвоюється на глюкозу, яка 
піддається бродінню з утворенням органічних кислот (оцтової, молочної, 
масляної, мурашиної1), а також етанолу, диоксиду вуглецю і водню.

На прикладі екстремально термофільних целюполітичних мікрооргані­
змів було показано, що гени, які визначають цепюпопгтичну активність, ча­
сто є поліфункціональними, незначно різняться за послідовностями.

Целюлозу розкладають аеробні й анаеробні мікроорганізми. Важ­
ливу роль у деструкції целюлози у фунті відіграють аеробні бактерії (ко­
взні бактерії порядку Myxobacteriales, цитофаги родів Cytophaga, 
Sporncytophaga) , корінеподібні бактерії родів Cellulomonas, Cellovibrio, 
екстремально термофільний цалюлолітик Caldicetlulosiruptor, представ­
ники актиноміцетів роду Streptomyces), а також спороутворюючі анае­
робні бактерії роду Clostridium. Здатність до розкладу целюлози мають 
багато видів грибів, докладно вивченими серед них є гриби родів 
Trichoderma, Fusarium, Chaetomlum, Botrytis, Myrothecium.

Вивчення особливостей розповсюдження целюлозоруйнівних мік­
роорганізмів показало, що в орних ґрунтах переважають представники 
родів Cytophaga, Cellvibrio, а в природних біогеоценозах -  Роїуапдіит. 
За даними Н.Н. Наплекової, різноманіття мікроорганізмів, здатних роз­
кладати целюлозу, зростає у такому ряді: підзолисті фунти>сірі лісові 
фунти>чорноземи.
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Целюлозоруйнівні бактерії у ф унті часто утворюють синтрофні 
асоціації з діазотрофами. В таких асоціаціях діазотрофи споживають 
продукти гідролізу целюлози як енергетичний матеріал, у той же час 
вони забезпечують целюлозоруйнівні бактерії зв’язаним азотом. У ре­
зультаті інтенсивність деструкції целюлози значно зростає. Цей фено­
мен останнім часом використовують у біотехнологічних процесах для 
інтенсифікації розкладу целюлози, наприклад створена ефективна асо­
ціація Azospirillum-Cellulomonas-Cytophaga-Badllus.

В колоніях целюлозодеструкторів часто виявляють оліготрофів. Та­
кі взаємовідносини між цалюлозоруйнівними бактеріями І дисилотрофа- 
ми можна оцінити як синтрофні, коли гідролітики забезпечують продук­
тами розкладу оліготрофів. Останні у свою чергу утилізують прості вуг­
леводи, які можуть репресувати синтез целюлаз.

Трансформація геміцелюлоз, лігніну, пектинів. Міжклітинний 
простір у рослинних тканинах заповнений речовиною, до складу якої 
входять геміцелюлози, лігнін, пектини. Геміцелюлози -  це гетерололіса- 
харцди, які складаються з пентоз або гексоз, до складу деяких із них 
входять також уронові кислоти. Геміцелюлози розділяють на ксилани 
(ланцюги О-ксилопіранозних залишків), глюкоманани (ланцюги D-манози 
і D-глюкози) і галактани ( ланцюги D-галакгози, що містять на кінцевих 
позиціях залишки L-aрабінози). Найбільш поширеним є полімер ксилози -  
ксилан. Мікроорганізми, що здатні розкладати геміцелюлози, не мають 
специфічності до певних субстратів, видовий склад їх дуже різноманіт­
ний у зв’язку з різноманітним хімічним складом субстратів. Здатність до 
розкладу геміцелюлоз мають представники родів Clostridium, Bacillus, 
Cytophaga, Sporocytophaga, Vibrio, Streptomyces. гриби родів Aspergillus, 
Rhizopus, Fomes та інші.

Ферменти, які каталізують деструкцію геміцелюлоз, називаються 
геміцелюлазами. Вони розщеплюють молекули геміцелюлоз на поліме­
ри меншої молекулярної маси, які можуть проходити через цитоплазма­
тичну мембрану, а потім розкладають їх до мономерів -  цукрів, із яких 
складаються ці полімери.

Лігнін є тривимірним полімером фенольних сполук, розщеплюється 
мікроорганізмами з утворенням альдегідів, простих ароматичних сполук, 
таких як ванілін та ін. Цей полімер стійкий до мікробної деструкції. Про­
відну роль у розкладі лігніну відіграють гриби класу Basidiomycetes 
(Clavaria, Fomes, Polypoms, Ustilina), а також Trichoderma tignomm, Alter- 
naria tenius та інші. He виключена участь бактерій роду Pseudomonas у 
термофільному розкладі лігніну. Встановлено, що продукти деструкції 
лігніну використовуються у синтезі гумусових сполук.
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Пектинові речовини -  складні полігалакгуроніди, що складаються Із 
залишків а-О-гапактуронових кислот, поєднаних 1,4-зв’язками. Існує три 
типи пектинових речовин:

1) протопектин -  нерозчинний у ваді компонент клітинних стінок;
2) пектин -  водорозчинний полімер галактуроново? кислоти, міс­

тить метил ефірні зв'язки;
3) пектинова кислота -  водорозчинний полімер галактуроново? ки­

слоти, не містить метилефірних зв’язків.
Мікробна деструкція пектинових речовин відбувається в аеробних і 

анаеробних умовах. До аеробних деструкторів цих речовин відносяться 
представники роду ВасШиэ (В.тасегапз), Епмпіа (Е.сагоіоуога), багато 
грибів. Анаеробний розклад пектинів здійснюють представники роду 
СІоаШіит (С. ресЬ'поюгит, С. ресИпоІуйсит).

Для розкладу пектинових речовин мікроорганізми синтезують фер­
менти таких груп:

- протопектинази, що каталізують деструкцію протопектинів з 
утворенням розчинного пектину;

- пекгинестерази, які гіцролізують метилефірні зв’язки з утворен­
ням пектинової кислоти І метилового спирту;

- полігалактуронази, які гідролізують зв’язки мономерів з утворен­
ням О-галакгуронової кислоти.

Розклад пектинової кислоти відбувається у такій послідовності:

СівНеаОю+НгО —* СНО(СНОН)4СООН — С вН ^О в+С ^.оО ^С ^оО *. 
Пектинова Гапвктуронова Гэлактоза Ксилоза Арабіноза
кислота кислота

Прості вуглеводи галактоза, ксилоза, арабіноза засвоюються мік­
роорганізмами: в аеробних умовах -  окиснюються, в анаеробних -  
зброджуються з утворенням масляної і оцтової кислот, водню І ДИОКСИДУ 
вуглецю, у незначній кількості -  ацетону І бутилового спирту.

Продукування ыетану І проблеми парникового ефекту. За аеро­
бних умов основна частина фотосинтетичної продукції мінералізується 
за участю мікроорганізмів до кінцевих продуктів: С 02 і Н20 . За анаероб­
них умов диоксид вуглецю засвоюється автотрофними метаногенами, 
для яких він слугує джерелом вуглецю і термінальним акцептором елек­
тронів. Утворення метану описується таким рівнянням:

4Н2 + НСОз + Н* —* СН4 + З Н20  Д6о= -138,6 кДж/моль.
До метаногенів належать представники родів МеІЇїапотісгоЬіит, 

МсіЬапозагсіпа, МвіЬапососсиз, МеіІіапозрігіІІит.
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Основними джерелами метану мікробного походження є болотяні і 
перезволожені ґрунти, у тому числі рисовники, донні відкладення. Метан 
мікробного походження утворюється також у кишковику жуйних тварин і 
термітів. У табл. 7.1 наведено потоки метану до атмосфери з урахуван­
ням метану мікробного походження, які свідчать про вирішальну раль 
ґрунтових мікроорганізмів у продукції цього газу.

Проте значна частина метану, який утворюється метаногенами, не 
досягає атмосфери, оскільки на межі анаеробних і аеробних умов він 
окислюється метанотрофними бактеріями.

Окислення метану здійснюють облігатні метаноокиснювальні бак­
терії родів Uethytococcus, Methylomonas, Methytosinus, Methylocysb's, a 
також факультативні метилотрофні дріжджі і бактерії родів Hyphomi- 
crobium, Pseudomonas, Methylobactenum. Першим етапом є окислення 
метану до метанолу за участю метанмонооксигенази:

СН4Ю 2+ ХНг -> СН3ОН + Н30+ К  
де X  -  клітинний донор електрону.

Таблиця 7.1
Пот оки мотану в ат мосф еру 

(за /7.0. Кожевіним, 2004 р.)

Потоки мікробного походження Антропогенні і геологічні потоки

джерело мегатонн 
за рік джерело мегатонн

зарік
Болота І болотяні Грунти 120-205 Індустріальні втрати 20-55
Поля під культурою рису 70-170 Вихлопні гази 0.5
Жуйні тварини 80-100 Втрати на газопроводах 12-24
Терміти 25-125 Спалювання лісів 10-40
Звалища 5-70 Вугільні шахти 10-35
Світовий океан 1-20 Вулкани 0,5
Усього 301-690 Усього 53-155

Сумарний результат діяльності метаногенних і метанотрофних мік­
роорганізмів впливає на газовий оклад атмосфери. Систематичні спо­
стереження за змінами хімічного складу атмосфери у  порівнянні зі скла­
дом газів, що містяться у газових бульбочках льоду Антарктиди і Грен­
ландії, показали, що за останні 300-400 років в атмосфері Землі збіль­
шується вміст С 02 І СН4, які створюють “парниковий” ефект, що може 
привести до глобального потепління клімату Землі.
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7.2. Кругообіг азоту

Кругообіг азоту складається з процесу мікробної його фіксацПЇ з ат­
мосфери і включення зв’язаного азоту у малий біологічний кругообіг, у 
якому виділяють деструкцію азотвмісних органічних сполук до аміаку 
(амоніфікація), окиснення аміку до азотної кислоти (нітрифікація), на* 
ступного відновлення до вільного азоту (денітрифікація), який надхо­
дить у атмосферу. У  цьому циклі перелічені тільки кінцеві продукти ос­
новних шляхів мікробної трансформації азоту у  ґрунті, проте у кожному 
з них утворюються проміжні продукти. Схема кругообігу азоту наведена 
на рис. 7.2. У  трансформації сполук азоту головна роль належить мікро­
організмам. Недостатня увага до мікробіологічного фактору трансфор­
мації азоту у ґрунті є однією з причин незбалансованоіо забезпечення 
рослин азотом, надмірного накопичення нітратів у  рослинній продукції, 
низької ефективності використання азотних мінеральних добрив, масо­
вого забруднення біосфери окислами азоту.

7.2.1. Б іологічна азот ф іксація
Запаси молекулярного азоту у повітрі є практично невичерпними. 

Над 1 кмг земної поверхні у атмосфері міститься близько 8 млн. тонн 
азоту. Але у молекулярній формі цей елемент не може бути засвоєним 
жодним організмом на Землі, окрім деяких прокаріот. Азот може засво­
юватись еукаріотними організмами тільки у  формі неорганічних І органі­
чних сполук. Саме нестача зв'язаних форм азоту у ґрунті є одним із фа­
кторів, які лімітують розвиток рослин.

Зв'язування азоту у природі може відбуватись абіотичним шляхом -  
при електричних розрядах у атмосфері, виверженнях вулканів, пожежах 
та ін. Проте кількість азоту, який зв'язується за таких умов, є невеликою, 
а сам процес -  неврегульованим.

Здатність до біологічного зв’язування молекулярного азоту повітря 
мають тільки деякі прокаріотичні організми завдяки наявності у них спе­
цифічного ферменту -  нітрогенази.

Азотфіксацією називається відновлення молекулярного азоту 
(Ыг) бо аміаку ф ерментом нітрогеназою в клітинах азотфіксуючих 
бактерій.

Біологічна азотфіксація є головним джерелом засвоюваного азоту у 
біосфері.

Відкриття мікроорганізмів-азотфіксаторів почалося з виявлення 
у 1882 р. М. Жаданом факту збагачення азотом поживного середовища, 
у якому розвивались мікроорганізми за присутності доступних вуглеце­
вих субстратів. Г. Гельрігель (1883 р.) вперше висловив ідею щодо мо­
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жливості біологічного зв’язування азоту повітря. У  балансових дослідах 
М. Бертло (1885 р.) було виявлено приріст вмісту азоту не тільки у ла­
бораторних поживних середовищах, а й безпосередньо у фунті.

Рис. 7.2. Схема кругообігу азоту у природі

С.М. Виноградський у 1883 р. вперше виділив чисту культуру анае­
робної бактерії, названу ним С/о$<т/гш) разівигіапит, і довів її здатність 
фіксувати атмосферний азот. М. Бейєрінк у 1901 р. виділив чисту куль­
туру азотфіксуючої аеробної бактерії -  АтіоЬааег сЬгоососсит.

Вивчення біологічної ф іксації азоту атмосфери значною мірою за­
лежало від аналітичних можливостей методів, які застосовувалися до­
слідниками. Протягом тривалого часу (До початку 50-х років XX ст.) про­
водились активні пошуки мікроорганізмів-азотфіксаторів шляхом висіву 
на безазотових середовищах. Здатність до азотфіксації виявляли у ба­
лансових підрахунках за приростом вмісту загального азоту, який ви­
значали хімічним методом за К’епьдалем. Цей метод є малочутливим, 
тому імовірність виявлення азотфіксаторів була низькою.
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З середини XX ст. почали використовувати стабільний ізотоп азоту 
1SN. Було встановлено, що стабільний ізотоп ,SN засвоюється мікроор­
ганізмами майже з такою швидкістю, як азот повітря 14іч. Тобто за кількі­
стю засвоєного клітинами 1SN можна характеризувати активність азотфік­
сації бактеріальними клітинами. Застосування ізотопного методу дало 
можливість істотно підвищити чутливість визначення зв’язаного азоту -  
до КҐ* М. Підсумовуючи результати застосування цього методу, 
М.В. Федоров зробив висновок, що фіксувати азот можуть мікроорганіз­
ми таких родів: вільноіснуючі Clostridium, Azotobacter та бактерії, які зда­
тні фіксувати азот у симбіозі з бобовими рослинами -  це бульбочкові 
бактерії роду Rhizobium.

Наступний етап вивчення біологічної азотфіксації почався з від­
криття ацетилен-етиленового методу визначення активності нітрогеназ. 
Метод базується на здатності нїгрогенази відновлювати ацетилен 
(СгНг) до етилену (СгН4) у  кількості, пропорційній вмісту азоту, який мо­
же бути фіксований за таких умов. Ацетилен-етиленовий метод з вико­
ристанням газової хроматографії дозволив підвищити точність вимірю­
вання азотфіксації до Ю 'в М. Завдяки використанню цього методу здат­
ність до ф іксації азоту була виявлена у широкого кола бактерій, які від­
носяться до різних таксономічних груп. Було достовірно доказано, що 
атмосферний азот не здатні фіксувати гриби, рослини і тварини.

Крім азотфіксаторів вільноіснуючих {азотобактер, анаеробні бакте­
рії) та симбіотичних (бульбочкові бактерії'), були також виявлені асоціа­
тивні й ендофітні діазотрофи. Асоціативні діазотрофи існують на коре­
нях і стеблах рослин, живляться фотосинтетичними продуктами, що 
екскретуються назовні. Ендофітні діазотрофи існують у міжклітинних 
просторах рослинних тканин і використовують продукти фотосинтезу, 
що містяться у  рослині. Виявлені також води, які можуть Існувати як у 
ризосфері, так і ендофітно.

Використання ацетилен-етиленового методу дозволило більш точ­
но оцінити внесок асоціативної мікробної азотфіксації у азотний баланс 
наземних екосистем: він складає не менш як 20-40 кг/га і сягає до 
100кг/га у тропічній зоні. Нині здатність до фіксування азоту (за ознакою 
нгтрогеназної активності) виявлена у багатьох мікроорганізмів (табл. 7.2).

Азотфіксуючі мікроорганізми за способом існування розподіляють 
на вільноіснуючі (Azotobacter, Clostridium, Klebsiella}, асоціативні, що 
живуть на коренях рослин (Azospirillum, Flavobacterium), ендофітні 
(Acetobacter і Azoarcus, Anabaena, Nostoc), внутрішньоклітинні симбіон­
ти (Rhizobiaceae з бобовими рослинами, Nostoc з Gunnera).
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Таблиця 7.2
Основні представники азотфіксуючих мікроорганізмів

Царство Prucariotae

Клас Scotobacteria
Частина 2 
Спірили

Частина 4
Аеробні грамнегативнІ 
палтки і коки

Частина 5
Факультативно анаеробні 
гоамнегативні палички

Родина Spiritlaceae
Рід Azospirillum
Види A.brasilense,
A.lipofenim,
A.amazonense,
A.halapraeferanse
A.largimoNte
A.irakense
A.dobereinerae

Родина РаемАмполасґасеае 
Роди РзеПотопав, АІсвІі- 
оапев

Родина Enterobacteriaceae 
Роди, вида Klebsiella (К. 
pneumoniae), Entembae- 
ter(E. aemgenes), Citrobac­
ter (C- Intermedius), 
Xanthobacter (X. ваша)

Родина ЯЫгоЫасеае 
Роди АгогіЧгоЬіит, 
ВгасІугЬігоЬіит, Мєзогіїіго- 
Ьіит, ЯЫгоЫит, ЗІпогЬіго- 
ьіит
Родина АагіоЬасівгіасвае 
Роди АгоЮЬасІвг, Агоіо- 
топаа. ВвЦегіпскіа.

Частина 10 Частина 11
Клас Anoxyphotobacteria Клас Oxyphotobacteria
Аноксигенні сЬототооФні бактерії Оксигенні фототрофні бактерії
Порядок ЙЬодоврігіІІаІев (пурпурові бактерії) 
Родина К/юддорМ/асеае (несіркові пурпурові 
бактерії)
Роди ЮюСІозрігіІІит, РЫхЮЬасЛег 
Родина СЬготаііасвае (сіркові пурпурові бак­
терії)
Роди СЬготагіит, 1Ьк№рігШит, Тіїіосарва 
Родина СМоюЬіасеае (зелені сіркові бактерії) 
Родина СЫогоЯехасеав

Порядок Cyanobacteriales,
Роди Synachococcus, Microcystis 
Порядок Osdllatoriales 
Роди Osctöatoria, Plectonema, 
Spirulina
Порядок Nostocafes
Роди Anabena, Nostoc, Rivulada

Відділ Firmicutes (грампозитинні еубактерГЇ, які мають клітинну стінку)

Клас Firmibacteria
Клас Thaiobacteria 

Актиноміцети і споріднені 
організми

Частина 17 
Грампозитивкі коки 
Родина
Streptococcaceae 
Рід Leuconostoc

Частина 18
Грампозитивні бактерії, що
утворюють ендоспори
Рід СІо$йі<Ііит
Види С.асеіоЬивгісит
С.Ьигігісит,Сраа{еигіапит
С.рес8поюгит
Рід ВасШив
Види ВяиЬШ, В.роіутуха

Частина 23 
Родина Frankiaceae 
Рід Frankie
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Б іох ім ія  азот ф іксац ії .  Зв'язування азоту у мікроорганізмів 
відбувається завдяки нітрогеназам; у загальному вигляді описується 
рівнянням:

Нітрогєназа

Л/і  + 5Н* + 8  в +16 АТФ%2 Л/Н3 + Н2+ 16АДФ+16 Фн.
Як видно з рівняння, процес фіксування азоту е енерговитратним. 

Підраховано, що на цю реакцію, а також синтез нітрогеназ та обслуго­
вуючих їх ферментів на 1 г фіксованого азоту витрачається 100-200 г 
глюкози.

Вивчення нітрогеназ показало, що за багатьма ознаками вони є уні­
кальними серед ферментів. Нітрогеназний комплекс складається із біл­
ків трьох тилів -  а, р і у, а також двох кофакторів: залізо (Ре)-вміщую- 
чого і молібден-залізо (МоРе)-вмІщуючого. Виявлена також нітрогєназа, 
що не містить металів.

Нітрогєназа має дві субодиниці: компонент І -  складається з малої 
редукгази нітрогенази, компонент II -  динітрогеназа (табл. 7.3).

Таблиця 7.3
Характеристика нітрогвназного комплексу

Нітрогеназний комплекс
Динітрогеназа, 
передає електрони на іїг  і Н+ 
(МоРе)-вміщуючий білок, до складу 
якого входять 2 атоми Мо і по 24-32 
атоми Ре і 8. Має 4 кластери 4Р-4 В. 
Молекулярна маса 220 к0а

Редуктаза нітрогенази, 
донор електронів для динітрогенази, 
Ре-вміщуючий білок. Має один клас­
тер 4Р~4 5.
Молекулярна маса 60 кДа

Виявлені також альтернативні нітрогенази, у яких молібден заміще­
ний ванадієм або вольфрамом. Альтернативні нітрогенази, як і MoFe- 
нітрогеназа, складаються з двох компонентів та інактивуються при кон­
такті з киснем.

Унікальною є здатність альтернативних нітрогеназ відновлювати 
ацетилен (СгН2) до етану (СгНв), завдяки чому їх можна відрізнити від 
MoFe-нітрогенази, яка відновлює ацетилен до етилену (С2Н<). Альтер­
нативні нітрогенази виявлені у Azotobacter chroococcum, A.vinelandii, 
A.paspalii, Anabaena variabilis, Rhodobacter capsulatus.

Існування декількох типів нітрогеназ надає діазотрофам додаткову 
можливість для азотфіксації за умов дефіцитного забезпечення Мо чи Ре.

Нітрогєназа має низьку субстратну специфічність і може відновлю­
вати не тільки Ni, а також інші сполуки, з потрійним зв’язком: ацетилен, 
закис азоту, ціанід, циклопропіл, метилацетилен, азид, а також іони во­
дню Н* до молекулярного водню Нг.
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Нітрогеназа чутлива до вільного кисню й »активується навіть при 
незначних його концентраціях. Для функціонування нітрогенази необ­
хідне джерело енергії і надходження електронів. Для отримання енергії 
найбільш ефективними шляхами є окислювальне фосфорилювання і 
фотосинтез, у анаеробних азотфіксатарів -  бродіння. Сполучення цих 
енергетичних процесів з фіксацією азоту ускладнюється через пригні­
чення нітрогенази киснем. Тому аеробні мікроорганізми-азотфіксатори 
мають ряд механізмів для захисту нітрогенази від кисню, при цьому 
зберігають можливість отримання енергії окислювальними шляхами. У 
вільноіснуючих діазотрофів це може бути досягнуто тим. що гени, які 
кодують нітрогеназу, активуються тільки в анаеробних або мікроаерофі- 
льних умовах. Деякі азотфіксуючі бактерії мають щільну оболонку (гето- 
роцисти ціанобактерій, полісахаридні капсули), яка повільно пропускає 
кисень. У бульбочкових бактерій І ендофітних азотфіксаторів функцію 
захисту нітрогенази виконує рослина-живитель.

Була відкрита альтернативна супероксцд-залежна СОЗ-нітрогеназа, 
яка стабільна при контакті з киснем і навіть потребує його. СОЗ-нітро- 
геназа є трикомпонентною.

Будова нітрогеназ є універсальною для всіх азотфіксуючих бакте­
рій. Доказом універсальності є дані про те, що штучна нітрогеназа, яка 
складається з компонентів, взятих у різних бактерій, відновлює свою 
активність.

Синтез нгтрогеназ кодується складною системою ллГ-генів. Так, на­
приклад, у добре вивченого азотфіксатора Klebsiella pneumoniae ця сис­
тема включає 25 генів, які зібрані в один кластер із семи транскрипційних 
одиниць. Гени пан, піЮ, пОК кодують структуру a-, ß- і у-білків нітроге­
нази; гени пОМ, nifS, паи, n rfY - процесінг цих білків. Гени rûf В, пОЕ, nifN, 
nOV контролюють синтез MoFe-фактора. Крім того, л/іГ-оперон бактерії 
містить два регуляторних гени: піїА кодує білок, що активує транскрип­
цію генів nifHDK, а також інших nrf-генів. Навпаки, продукт гену nifL реп­
ресує транскрипцію л#-генів за присутності кисню.

У подальшому з аміаку, синтезованого з атмосферного азоту, утво­
рюються амінокислоти. ЦІ реакції каталізують ферменти глютамін- і 
глютаматсинтетази.

В Іл ь н о Іс н у ю ч і а зо т ф іксую ч і м ікр о о р г а н ізм и . На тепе­
рішній час відомо більш як ЗО видів мікроорганізмів, здатних фіксувати 
азот атмосфери, які існують у ґрунті як хемоорганогеторотрофні та фо- 
тотрофні організми.

Великий вклад у  фіксування атмосферного азоту вносять предста­
вники групи азотобактерів, до якої належать роди Azotobacter,
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Аготопаз, Веуегіпскіа. До роду АгоіоЬасіег відносять аеробні грамнега- 
тивні мікроорганізми. Молоді клітини за морфологією є рухомими палич­
ками розміром 2-Зх4-6 мкм; при старінні вони перетворюються на круп­
ні коки діаметром до 4 мкм або клітини неправильної форми, розміщені 
пооодинока, парами або групами. Палички втрачають джгутики і мають 
полісахаридну капсулу; аероби, мезофіли, хемоорганогетеротрофи, фік­
сують молекулярний азот, продукують біологічно активні речовини.

Найбільш часто у ґрунті зустрічаються такі види як А.сЬгоососсит 
(продукує буро-коричневий пігмент), АМпеіапвіі (продукує зеленувато- 
жовтий пігмент з флюоресценцією), А.адіІе (продукує світло-жовтий піг­
мент з флюоресценцією), А.Ьецегіпскіі (колонії мають світло-коричневий 
колір), Апідгісапз (колонії від чорного до фіолетового кольору).

Як джерела азоту азотобактери засвоюють солі амонію, нітрати, ніт­
рити, амінокислоти, а за їх  відсутності -  фіксують молекулярний азот. 
Кількість фіксованого цими мікроорганізмами азоту може сягати 15-20 мг 
N на 1 г засвоєного органічного субстрату. Як енергетичний субстрат 
використовують моно- і дисахариди, деякі полісахариди, спирти, органі­
чні кислоти, в тому числі ароматичні. Висока потреба цих мікроорганіз­
мів у  елементах живлення (особливо фосфорі, калії, кальції) зумовлює 
розповсюдження їх у високородючих ґрунтах із нейтральною реакцією. 
Азотобактери чутливі до пестицидів і токсичних йонів важких металів. 
Тому кількість азотобактеру у ґрунті часто використовують як індикатор 
сприятливих умов для вирощування сільськогосподарських рослин. 
Азотобактери синтезують біологічно активні сполуки, які стимулюють 
ріст рослин, проявляють антагоністичні властивості до фітопатогенних 
бактерій. Завдяки цим корисним властивостям їх використовують як ос­
нову бактеріального добрива -  азотобактерину (див. розділ 10.1). Азо­
тобактер виявляється не тільки у ґрунтах. Існуть дані щодо активної ко­
лонізації азотобактерами зони коренів рослин, а також проникнення йо­
го у  внутрішні тканини кореня; показана також можливість Існування їх 
як епіфітів на рослинах. Це дає підставу відносити представників азото­
бактерів також і до асоціативних азотфіксаторів.

Мікроорганізми роду Веуегіпскіа поширені у кислих ґрунтах суб­
тропічної зони, рідше зустрічаються у  ґрунтах зони помірного клімату. 
Клітини бактерій роду Веуегіпскіа мають різноманітну морфологію -  па­
лички, коки, можуть бути рухомими, іноді утворюють капсули. Не засво­
юють ароматичні сполуки, а при рості на вуглеводах накопичують у се­
редовищі органічні кислоти. Можуть рости при широкому діапазоні рН: 
від 3,0 до 9,5. Здатні фіксувати до16-20 мг N на 1 г вуглеводів.
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Ентеробактери -  факультативно-анаеробні грамнегативні палич­
ки. Серед цієї групи здатність до азотфіксації мають Enterobacter 
aemgenes, Klebsiella pneumoniae, Citrobacter intermedius, Xanthobacter 
flavus. За морфологічними ознаками -  це палички поодинокі, рухомі із 
перитрихіальними джгутиками, факультативні анаероби, здатні до окис- 
нення в аеробних і до бродіння -  в анаеробних умовах, хемоорганоге- 
теротрофи. Зустрічаються переважно у  лісових підзолистих і лугових 
ґрунтах при низьких значеннях pH і низьких температурах. Деякі пред­
ставники є ендофітами рослин.

Серед вільно існуючих діазотроф ів е представники грампозитив- 
них слороутворюючих бактерій; аеробні види (Bacillus subtilis, 
B.polymyxa) і анаеробні клострідії. переважно сахаролітичної групи 
(Clostridium pasteurianum, C.butiricum, С.acetobutiricum, C.pectinovo- 
rum). Першою з анаеробних слороутворюючих бактерій була відкрита 
у 1893 р. С.М. Виноградським Clostridim pasteurianum. Молоді кліти­
ни ц ієї бактерії мають форму перитрихіальних паличок 0 ,8 -1 ,3x1 ,5 - 
8,0 мкм. При споруляції клітини потовщуються і утворюється спора, 
діаметр якої перевищує товщину паличок. Спори можуть розміщува­
тися термінально або посередині клітини. Культура продукує поліса­
хариди, які утворюють капсули. Як джерело азотного живлення мо­
жуть використовувати солі амонію, нітрати, амінокислоти, за їх  відсу­
тності починають фіксувати молекулярний азот. Джерелом енергії слу­
гують вуглеводи, органічні кислоти. Енергію отримують в результаті 
бродіння.

Азотфіксуючі клострідії широко розповсюджені у  ґрунтах різних ти­
пів, а також у рисових чеках, мулі каналів зрошення. Активний розвиток 
цих бактерій спостерігається за умов збагачення ґрунту свіжою органіч­
ною речовиною. Як облігатні анаероби вони утворюють асоціації з ае­
робними бактеріями, aid споживають кисень і тим самим забезпечують 
сприятливі умови життєдіяльності для анаеробів.

Клострідії можуть фіксувати до 20 мг Лі на 1 г вуглеводів. Збага­
чення ґрунту свіжою органічною речовиною (гній, солома) сприяє роз­
витку азотфіксуючих кпострідій, анаеробна фіксація може досягати 2 - 
5 кг Лі на 1 га.

Здатність до фіксації азоту мають фототрофні ціанобактерії. Се­
ред азотфіксуючих ціанобактерій є одноклітинні форми (Glotothece, Sy- 
nechococcus, Demjocarpa); багатоклітинні (Anabaena, Nostoc, Ficherella) 
та представники родів, які утворюють гетероцисти або не утворюють їх 
(Osdllatoria, Pseudoanabaena, Lyngbya).
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За морфологією можуть бути одноклітинними, багатоклітинними, 
нитчастими, останні у вигляді трихом. Утворюють гвтероцисти й акінети 
з товстою оболонкою.

Ціанобактерії використовують енергію світла за допомогою пігмен­
тів. Для більшості ціанобактерій характерна наявність системи внутріш­
ньоклітинних мембран, які містять хлорофіли, каротиноїди та компонен­
ти фотосинтетичного апарату. Парні мембрани утворюють диски -  ти- 
лакоїди; виявлені також карбоксисоми з рибулозобісфосфаткарбокси- 
лазою, яка бере участь в асиміляції С 02 через цикл Кальвіна. Особливі­
стю ціанобактерій є наявність ціанофіцину -  азотвмісного запасного 
продукту, що є пептидом аргініну і аспарагінової кислоти. У ціанобактерій 
виявлені пігменти: хлорофіл а, багато видів синтезують р-каротин, ехі- 
ненон (4-кето-р-каротин) і зеаксантин (3,31-дигідро-р-каротин), всього 
виявлено більш як 20 каротиноїдів. Усі ціанобактерії утворюють фікобі- 
ліпротеїни червоного або блакитного кольору, що містяться у ф ікобілі- 
сомах і слугують для поглинання світла в області 500-660 нм. Хлорофі­
ли, каротиноїди і фікобіліпротеїни мають функцію збирання світла для 
фотосистеми.

Для переносу електронів у ціанобіктерій поряд із НАД і флавінами є 
також пластоцганін (мідьвмісний білок), ферредоксини (2Ре-23)-типу, 
пластохінони, цитохроми с, деякі філохінони.

Більшість ціанобактерій -  облігатні фототрофи й аероби, такі як 
представники родів б/оФ№есе, АпаЬавпа, РєеисІоапаЬаепа. У фотогете- 
ротрофних умовах (при освітленні і використанні окрім С 02 органічних 
сполук) ростуть ЗупесЬососсиє, ЗупесЬосуБІЇз, Оегтосарва, Ріеитсарєа, 
ОзсіШогіа, ИозЬс. В органотрофних умовах (у темряві і при викорис­
танні вуглеводів і органічних кислот) можуть рости багатоклітинні форми 
ОзсіНаіогіа, Л/овіос, і-упдЬуа та одноклітинні І>упесЬососси5.

Асиміляція С02 за присутності світла відбувається оксигенним 
шляхом з виділенням кисню і  описується рівнянням:

СОі  + Н20 ^ (С  Н20) + о2.
Донором електронів у цій реакції виступає вода.
За присутності світла в анаеробних умовах для асиміляції С 02 ано- 

ксигенним шляхом, як донор електронів використовують сульфід:

С02 + НгО) +Н20  +2 Я*.
Деякі ціанобактерії можуть рости при освітленні і використовують 

при цьому не тільки диоксид вуглецю, а й органічні речовини, тобто рос­
туть у фотогетерогрофних умовах.
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ФотоасимІляція С 02 відбувається у циклі Кальвіна за участю рибу- 
лозобісфосфаткарбоксилази, яка знаходиться у карбоксисомах вегета­
тивних клітин і акінетах.

У процесі асиміляції С02 в клітинах можуть синтезуватися запасні 
продукти, такі як глюкани, ціанофіцини, а також полі-р-гідроксибутират.

Порад із  фотосинтезом деякі ціанобактерії можуть споживати орга­
нічні речовини, такі як вуглеводи (О-глюкоза, й-фруктоза, й-рибоза, 
мальтоза, гліцероп), органічні кислоти, амінокислоти, пурини, піримідини.

Основною формою нітрогенази, що відповідає за азотфіксацію, є 
фермент, що містить МоРе-кофактор, у деяких видів визначені альтер­
нативні нітрогенази, що містять тільки Рв або Рв і ІУ. Відомо, що актив­
ність нітрогеназ репресується за присутності кисню. Проте виявлені ви­
ди ціанобактерій, які здатні фіксувати азот в аеробних умовах. Для цьо­
го вони мають певні способи захисту від репресуючої д ії кисню. Напри­
клад, багато видів утворюють слизові капсули, в які кисню важко прони­
кнути. Крім того, за великої швидкості дихання і певної локалізації нітро­
генази кисень витрачається на окисні процеси І не встигає надходити до 
нітрогенази. В гетероцисгах, які мають більш товсту оболонку у порів­
нянні з вегетативними клітинами, відбувається активне дихання; при 
цьому процес ф іксації азоту не пригнічується навіть при високому вмісті 
кисню в середовищі. Функціонування нітрогенази забезпечується синте­
зом у гетероцистах АТФ і утворенням відновленого фередоксину, ЯКИЙ 

слугує донором електронів при азотфіксації. Відновлення фередоксину 
відбувається при окисленні органічних сполук (вуглеводів), які синтезу­
ються з диоксиду вуглецю в процесі фотосинтезу. В той же час у вегета­
тивні клітини надходить фіксований з повітря азот. Нгтрогеназа каталі­
зує не тільки фіксацію азоту, а й утворення молекулярного водню. Про­
те водень, що утворюється, швидко окислюється за участю гідрогенези, 
тобто відбувається його рециклізація.

Ціанобактерії широко поширені у ґрунтах, прісних і солоних водо­
ймах, зрошувальних каналах. Вони зумовлюють цвітіння води. Ціаноба­
ктерії заселяють верхній шар ґрунту -  0,2-1,0 см, за умов достатнього 
зволоження вони можуть утворювати суцільну плівку. У великій кількості 
ціанобактерії розмножуться під культурою рису, який вирощується за 
технологіями, що включають затоплення ґрунту.

А с о ц іа т и в н і азот ф іксат ори . До асоціативних фіксаторів 
азоту відносять мікроорганізми, які розвиваються у тісній взаємодії з 
коренями рослин і заселяють зону коренів (ризосферу), розміщуються 
безпосередньо на коренях (у ризоплані) і навіть проникають у тканини 
кореня (у гістосферу). Асоціативні азотфіксатори Інтенсифікують процес
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біологічного зв’язування азоту лише за умов активної взаємодії з коре­
нями рослин.

До асоціативних азотфіксаторів відносять представників родів 
Azospirillum, Agrobacterium, Enterobacter, Pseudomonas. Продуктивність 
асоціативної азотф іксації за вегетаційний період У зоні помірного кліма­
ту становить 20-30 кг азоту на 1 га. що становить близько 50-60% кіль­
кості фіксованого біологічного азоту.

Дослідження асоціативних азотфіксаторів почали інтенсивно про­
водитись у 1965-1975 роках. Вперше у тропічних регіонах Бразилії була 
виявлена висока нітроіеназна активність у зоні коренів рослин Paspalum 
notatum. З поверхні коренів паспалуму Дж. Доберейнер вперше виділи­
ла і описала аеробні спірили з загостреними кінцями, що фіксують молеку­
лярний азот. Вони були віднесені до роду Azospinltum (Abrasiiense, AJipofe- 
гит), пізніше були також виявлені види A.amazonense, A.hafopraeferans, 
A. frakense, A. largimobile, A. dobereineare.

АзоспІрипи -  грамнегативні, віброщні, рухливі {з полярними джгути­
ками) палички, розмірами 1 ,0 -1 ,5 х4 -5  мкм, мають включення -  грану­
ли полі-р-онсибутирату. При висушуванні можуть утворювати цисгопо- 
дібні клітини. Атмосферний азот у чистій культурі можуть фіксувати за 
умов низького парціального тиску кисню, оскільки їх  нітрогеназний ком­
плекс дуже чутливий до кисню. Азоспірили потребують для свого розви­
тку біотин, можуть утилізувати амонійні форми азоту, засвоювати орга­
нічний азот, а також здатні до денітрифікації. На відміну від інших азот­
фіксуючих бактерій вони слабо використовують цукри і віддають пере­
вагу таким джерелам вуглецевого живлення, як малат, лактат, піруват.

Азоспірили широко розповсюджені у чорноземних, дерново-підзо­
листих ґрунтах, їх можна виділити з поверхні коренів кукурудзи, проса, 
сорго, ячменю, пшениці. Встановлено, що азоспірили можуть не тільки 
заселяти поверхню коренів, а й проникати у міжклітинний простір кори, а 
також у судини кореневої ксилеми. Крім того, вони виявляються на по­
верхні насіння окремих культур.

Розвиток азоспірил значною мірою залежить від кількості фотоаси- 
мілятів рослин і їх якісного складу. Так у кореневій зоні рослин Із С4-ти- 
пом фотосинтезу, у яких первинними продуктами фотосинтезу є органі­
чні кислоти (4-вуглецеві яблучна, щавелева кислоти) переважають азо­
спірили виду A.lipoferum. До рослин Із С4-типом фотосинтезу належать 
кукурудза і більшість злаків. У рослин Сз-типу фотосинтезу (пшениця, 
ячмінь, жито, рис) засвоєння вуглецю відбувається за циклом Кальвіна. 
У кореневій зоні цих рослин переважає A.brasilense, Проте і серед рос­
лин С3-типу фотосинтезу колонізація бактерією A.brasitense відбуваєть­
ся по-різному, тому на даному етапі вивчення асоціативних азотфіксую­
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чих асоціацій не варто специфічність пояснювати лише типом вуглеце­
вого обміну, потрібно вивчати інші аспекти обміну біохімічними сигна­
лами між рослинами і бактеріями.

Азосліркпи також синтезують біологічно активні рістстимулюючі ре­
човини. Рослина, в свою чергу, контролює формування асоціативного 
азотфіксуючого комплексу. Ця здатність отримала назву лю-ознаки. Ви­
явлено, що сорти і гібридні л ін ії злакових культур істотно різняться за 
цією ознакою. Тобто при виведенні нових сортів слід проводити відбір і 
за здатністю рослин утворювати асоціації з бактеріями, які характери­
зуються високою нітрогеназною активністю. Найбільш активні культури 
азослірил стали основою бактеріальних добрив під набобові рослини 
(див. розділ 10.1).

із  ризоплани сільськогосподарських культур часто виділяються 
представники родини Рзвисіатопасіас&ав, серед яких виявлені культу­
ри, що мають нітрогеназну активність, наприклад Р- гЛагоігорМсиа. Це 
невеликі грамнегативні палички, поодинокі, рухомі завдяки полярним 
джгутикам, аероби або факультативні анаероби, хемоорганогетеротро- 
фи. У асоціативних псевдомонад активність ф іксації молекулярного 
азоту нижча порівняно з азоспірилами. Багато видів псевдомонад мо­
жуть продукувати р-індолілоцтову кислоту, яка має фітогормональні 
властивості. Азотфіксуючі псевдомонади виділені із кореневої зони ози­
мого жита, ячменю, рису. Інтродукція чистих культур цих бактерій у ко­
реневу зону рослин показала, що вони здатні утворювати на коренях 
активні азотфіксуючі асоціації.

У кореневій зоні тонконога лучного, рису, озимої пшениці виявлені 
азотфіксуючі види бактерій роду К/ебз/е/їа (К.рпеитопіав). Встановлені 
тісні асоціативні взаємовідносини між цими бактеріями і рослинами. Інт- 
родукія їх у кореневу зону збільшувала надходження азоту до рослин на 
30% І більше. Деякі представники клебсіал можуть існувати ендофітно, 
наприклад К. охуіоса.

У тісні взаємовідносини з рослинами можуть вступати також інші 
азотфіксуючі мікроорганізми, які населяють ризосферу рослин: ВасіІІиз 
(В.$иЬ(і№в, В.ра1утуха), С Ь в Ш й /т, ВеЦегіпскіа. Крім того, виявлені азо- 
тфіксатори-екдофіти: АсеГобасГег сІіагоІгорМсиз, НвгЬазрШит ае/одегї- 
асеа, Н. гиЬгізиЬаІЬісапв.

Зону коренів рослин населяють представники різних таксономічних 
груп асоціативних азотфіксуючих бактерій. Так із ризосфери озимої 
пшениці виділяють представників родів ВасіІІиз, ЕгНвгоЬас(вг, Агоярі- 
гіііит, СІозігісііит, АдгоЬасіегіит, белаіїа, АсЬготоЬасіег, АгсЛоЬасАвг, 
Веі/егіпскіа, К/еЬзіеЯа, НегЬазрігіїіит. Це дає підставу говорити про бага­
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токомпонентне азотфіксуюче угруповання, яке складається з декількох 
вадів бактерій.

У дослідах В.В. Болкогона було показано, що гістосферу злакових 
культур колонізують найбільш активні діазотрофи, які формують проду­
ктивні асоціації з рослиною. Так, у тканинах кореня райграса активно 
розмножується Azaspirilum lipofemm і Agrobacterium radrobacter, оесяни- 
ці -  Bacillus polymyxa, тимофіївки -  B.subtilis і Enierobacfer aerogenes. Це 
свідчить на користь того, що певні види бактерій можуть відігравати ви­
значальну роль у формуванні асоціативних азофіксуючих асоціацій у 
кореневій зоні окремих рослин.

Слід зазначити, що роль асоціативних азотфіксаторів не вичерпу­
ється покращанням азотного живлення рослин. У багатьох вадів азотфі­
ксуючих бактерій виявлена здатність продукувати біологічно активні 
сполуки, які активують ріст рослин, а також сприяють збільшенню роз­
галуження корінців і їх  активної поверхні, завдяки чому зростає здат­
ність до надходження поживних речовин з ґрунту.

Важливим аспектом взаємодії асоціативних азотфіксаторів і рослин 
є зменшення ступеня ураження інокульованих рослин фітопатогенами. 
Так, виявлена фунгісгатична активність азоспірил, азотобактера та лсев- 
домонад по відношенню до деяких фітолатогенних грибів. Факторами 
пригнічення росту фітолатогенних фибів можуть бути перевага азотфікса­
торів у більш ранньому заселенні коренів рослин, конкуренція за окремі 
елементи, наприклад залізо внаслідок синтезу залізозв’язуючих сидеро- 
форів та ін.

Обробка насіння і коренів рослин культурами асоціативних азотфік­
саторів підвищує урожай сільськогосподарських культур, тому їх вико­
ристовують як основу бактеріальних добрив (див. розділ 10.1).

Б о б о в о -р и зо б іа л ь н и й  с и м б іо з . Симбіоз, який утворюється 
між бобовими рослинами і бульбочковими бактеріями (ризобія ми), на­
зивається бобово-ризобіальним. Кількісні досліди, які підтверджували 
здаї бобових рослин збагачувати ґрунт азотом, були проведені 
Ж. Бу. нго (1838 р.). Взаємозв’язок між здатністю бобових рослин 
зв’язувати азот та присутністю бульбочок на їх  коренях вперше виявили 
Г. Гельригель та Г. ВІльфарт (1886-1888 рр.). Мікроскопічні тільця, що 
містяться всередині бульбочок вільхи і люпину, вперше описав М. Воро­
ній (1886). Чисту культуру бульбочкових бактерій вперше виділив 
М. Єейєрінк (1888) і показав, що ці мікроорганізми здатні утворювати на 
коренях бобових бульбочки, в яких відбувається фіксація азоту. Виділе­
ні з бульбочок бактерії він назвав Bacillus raditiola, тобто коренева бацила.

За сучасною класифікацією бульбочкові бактерії відносяться до ро­
дини Rhizobiaceae, до складу якої входить п’ять родів (таблиця 7.4).
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Таблиця 7.4
Представники родини ЯМюЬіасвав

Родана ІВДхоЬіасеав

і0.

АгогіїігоЬіит 
(ОгеуАіз еГ аі, 
1988)

ВгаОугШо-
Ыит
^огйап, 1982)

МезогЫгоЫит
(Лагм/з еі а!., 
1982)

НіїіязЬіит 
(Ргапк, 1889)

Зіпогіи'го-
Ьіит
(Ов іа)исґів 
еіаі.,
1994)

1
т

А.саиіігкхіапв В.]аропісит М.ІоИ ЯІвдитіпоаагит 
Ьіоуаг уісвав

5.теііІо8

В.еікапі М.Ьиакия /?. Іедитіпоаагит 
ЬшагрІїааеоІ1

Й./пеС/сав

В.ііаопіпдепае М.сісегі Н.даїввав в-ЛвсІИ
М.тесМеггапеит ЯдаШсит З.заАе//
ШіапзЬапвПБв И.топдоівпзв ЗЛвгапдав

Бульбочкові бактерії поділяють на дві групи: ті, що ростуть повільно 
(ВгайугіїігоЬіит) і ті, що ростуть швидко (АгогЬігоЬіит, МезогіїігоЬіит, 
ИМгоЬіит, ЗіпогіїігоЬіит).

За морфологічними ознаками -  це грамнегативні невеликих розмі­
рів (0,5-1,9x1,2-3 мкм), рухомі палички, з віком втрачають рухомість, 
накопичують жирові включення, внаслідок чого спостерігається їх  нерів­
номірне фарбування. При старінні як на поживних середовищах, так і в 
бульбочках бактерії утворюють потовщені, гіллясті або грушоподібні 
утворення, які за розмірами значно перевищують молоді палички. Буль­
бочкові бактерії мають складний цикл розвитку: у молодому віці палички 
поодинокі, рухомі, в коренях бобових рослин утворюють бульбочки, при 
цьому змінюють морфологію і перетворюються у бактероїди. Оптимум 
температури для розвитку бульбочкових бактерій становить 24-26"С, 
оптимум рН 6,5-7,5. Бульбочкові бактерії є аеробами, хемоорганогете- 
ротрофами, як джерела вуглецю використовують органічні кислоти, вуг­
леводи, полісахариди, багатоатомні спирти. За умов сапротрофного 
Існування джерелами азоту для них слугують солі амонію, нітрати, амі­
нокислоти, пуринові І піримідинові основи.

Бульбочкові бактерії родини ЯЬІгоЬіасеае є факультативними сим­
біонтами і можуть існувати у ґрунті як сапрофітні хемоорганогетеротро- 
фні мікроорганізми. Ризобії складають незначну частину мікробного 
угруповання ґрунту: близько 0,1-8%  від Його загальної чисельності. Ри­
зобії потрапляють у ґрунт різними шляхами: у складі комерційних пре­
паратів, якими обробляють насіння, у складі епіфітної мікрофлори на­
сіння, повітряним шляхом, разом із ґрунтообробною технікою. Здатність
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виживати у ґрунті у вільноіснуючому стані характеризує їх “сапрофітну 
компетентність".

Взаємовідносини між бобовою рослиною і бактеріями, які сформу­
вали бульбочки на її коренях, є взаємовигідними і можуть бути віднесені 
до симбіотичних по типу позитивного мутуалізму. Бактерії забезпечують 
рослину зв'язаними формами азоту, у рослинних тканинах бульбочкові 
бактерії уникають конкуренції Інших представників угруповання, вони 
захищені деякою мірою від несприятливих факторів навколишнього се­
редовища (нестача вологи, коливання рН тощо). Рослини забезпечують 
бактерії енергетичними сполуками у вигляді продуктів фотосинтезу, які 
необхідні ризобіям для ф іксації азоту, а також захищають нітрогенази 
бульбочкових бактерій від кисню. Раніше для рослин, які вступали у си­
мбіотичні відносини з бульбочковими бактеріями, використовували тер­
мін “рослина-хазяїн", останнім часом зважаючи на функції, які вони ви­
конують, більш прийнятним є термін “рослина-живитель".

Взаємодія рослин і ризобій специфічна, тобто симбіоз утворюється 
тільки з бобовими рослинами родини РаЬасеае за винятком небобоеої 
рослини родини иітасеае роду Рагаврол/а, з якою ризобії також утво­
рюють бульбочки. Специфічність проявляється у тому, що певні види 
бактерій вступають у симбіоз лише з вузьким колом рослин-живителів і 
не можуть взаємодіяти з Іншими рослинами (таблиця 7.5).

Таблиця 7.5
Розподіл бульбочкових бактерій за їх  здатністю утворювати 

симбіоз Із бобовими рослинами

Вид ризобій Рослини, з якими утворюється симбіоз
Azorhizobium cautinodans Sesbania rostrata (сесбанія)
Rhizobium leguminosarum biovar trifolii Trifolium (конюшина)

R.legumtnosamm biovar viceae Pisum (горох), Vicia (вика), Lathyms (го­
рошок), Lens (сочевиця)

R. leguminosarum biovar phaseoli, 
R.etii, R.tropici Phaseolus (квасоля)

R. galegae Galega (козлятник)
Sinorhizobium fredii Glydne (соя), Vigna (вігна)

S. meliloti Medicago (люцерна), Metilotus (буркун). 
Trigonalia (гуньба)

Mesorhizobum lob Lotus (лядвенець), Lupinus (люпин)
Bradyrhizobium Japonicum Glydne (соя), Vigna (вігна)
B.lupini Lupinus (люпин)
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Видова специфічність іноді може бути порушена перехресним за­
раженням. коли інфікуються неспецифічні види рослин, проте активність 
симбіозу у перехресно інфікованих рослин е незначною. Наприклад, 
бульбочкові бактерії люцерни можуть утворювати бульбочки на росли­
нах буркуну, але їхня активність на люцерні е вищою, існує також сорто­
ва специфічність, найбільш яскравим прикладом якої є нездатність єв­
ропейського штаму R.leguminosarum biovar viceae утворювати симбіоз із 
горохом сорту Афганістан, у той час як афганський штам ТОМ утворює 
з горохом цього сорту активний симбіоз.

Ф орм ування  б о б о в о -р и зо б іа л ь н о го  с и м б іо зу  -  багато­
стадійний процес, що складається з передінфекційних взаємодій (1), 
проникнення бактерій у тканини кореня (2), формування (морфогенезу) 
бульбочок (3), функціонування симбіотичного апарату, фіксації азоту у 
бульбочках (4), відмирання і розкладу бульбочок (5).

1. ПвРвдінФекиійні взаємодії полягають у взаємному обміні сигна­
льними молекулами, внаслідок чого бактерії переходять із вільноісную- 
чого до симбіотичного стану. Процес проникнення ризобій у клітину на­
зивається модуляцією, а здатність бактерій входити у контакт із кореня­
ми рослин, проникати в них і викликати утворення бульбочок називаєть­
ся вірулентністю. Для гаго щоб проникнути у тканину кореня, бактерії 
повинні мати переваги перед іншими бульбочковими бактеріями, а та­
кож виживати у сапрофітному стані, конкуруючи з аборигенною мікробі- 
отою, тобто вони повинні бути конкурентоздатними.

У передінфекційній стадії важливим є рух бульбочкових бактерій до 
кореневих волосків. Значною мірою він зумовлений речовинами, які міс­
тяться в оболонках насіння бобових рослин. З іншого боку, ці речовини 
повинні приваблювати ризобії та стимулювати їх розвиток у передінфе- 
кційний період. Встановлено, що бульбочкові бактерії мають позитивний 
хемотаксис до таких органічних речовин, як амінокислоти, вуглеводи, 
органічні кислоти, що знаходяться у насінні та кореневих виділеннях 
бобових рослин. Виявлений зв'язок між хемотаксисною активністю І кон- 
курентоздатністю бульбочкових бактерій. З другого боку, рослина пови­
нна контролювати розвиток бактерій і забезпечувати захист від надмір­
ного розмноження ризобій, а також фітопатогенів. Тому ексудати рослин 
містять речовини, які пригнічують розвиток бульбочкових бактерій. За 
хімічною будовою це різноманітні сполуки: антибіотики, глікозиди на ос­
нові таніну, а також похідні фенолів. Наявність цих речовин значною 
мірою зумовлює видову і сортову чутливість рослин до бактеризації. 
Збалансованість екстрактивних речовин позитивної і негативної д ії на 
ризобії значною мірою сприяє комплементарносгі мікро- і макросимбіонтів.
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Прикріплення клітин ризобій до кореневого волоска відбувається у 
дві фази. Зовнішні шари клітинної оболонки бульбочкових бактерій 
сформовані екзополісахаридами (ЕПС). Саме ці біололімери контакту­
ють із компонентами клітин кореневих волосків. Первинне прикріплення 
ризобій до кореневих волосків відбувається завдяки взаємодії ЕПС ри­
зобій із рецепторами пектинів рослини. Таким чином забезпечується 
перша фаза спзбослецифічного зв’язування клітини з поверхнею коре­
ня. У подальшому розпізнавання партнерів відбувається завдяки взає­
модії детермінантних груп ліпополісахаридів (ГІПС) клітинної стінки ри­
зобій з активним центром пектину рослини. Ступінь спорідненості ліпо­
полісахаридів різних штамів бульбочкових бактерій до пектину рослини- 
живителя зумовлює специфічність взаємодії партнерів і визначається 
вмістом функціональних вуглеводів в О-ланцюжках ЛПС. За присутності 
пектину значно зростає питома швидкість росту і накопичення біомаси 
ризобій. Пектини, одержані з насіння високочутливих до Інокуляції сор­
тів, здатні стимулювати ріст ризобій. Крім того, під впливом ЛПС ризобій 
у коренях рослин активізується синтез факторів росту та ділення клітин, 
внаслідок чого у базальній частині кореня утворюються бульбочкоподі- 
бні розростання, навіть за відсутності ризобій. Рослинні пектини можуть 
бути рецепторами ІМо<1-факгора.

Конкурентоздатність бульбочкових бактерій зумовлена також їх ан­
тибіотичними властивостями по відношенню до інших штамів того само­
го виду. Виявлений ібс-ген, який кодує синтез бактеріоцину “трифоліоток- 
сину”, що дозволяє штаму конкурувати з  іншими штамами.

Після прикріплення у бактерій спостерігається реакція на рослинні 
флавоноїди, що містяться у насінні і коренях рослин. Флавоноїди взає­
модіють з бактеріальним білком ІЧосЮ, який зв’язаний із внутрішньою 
мембраною ризобіальної клітини. При взаємодії з флавоноїдами білок 
ИосЮ змінює свою конформацію, в результаті чого він може активувати 
транскрипцію генів нодуляції -  посі-генів, ЩО контролюють синтез N0(1- 
факторів, які за хімічною будовою є ліпо-хіто-олігосахаридами, що скла­
даються із 3 -6  залишків ІМ-ацетилглюнозаміну і радикалу ненасиченої 
жирної кислоти (С1в-С 2о)- Ліпо-хіто-олігосахариди ініціюють ранні стадії 
розвитку бульбочок. У  ризобій виявлено більш як 50 лосГ-генів, із яких 
частина є “загальними* для усіх ризобій, а інші -  специфічні для певного 
виду і навіть штаму.

2. Проникнення ризобій відбувається через кореневі волоски. ІЧой- 
фактори у концентраціях Ю ^-Ю '’ 2 М викликають деполяризацію клітин­
ної мембрани кореневого волоска і модуляцію іонних потоків у клітинах 
епідермісу, внаслідок чого кореневий волосок скручується.
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У місці прикріплення бактерії спостерігається пом’якшення клітинної 
стінки. У цьому процесі можлива участь пектинолітичних ферментів -  
полі гал акту ронази і протопективази. Ці ферменти можуть синтезуватися 
як самими рослинами, так і ризобіями. У бульбочкових бактерій виявле­
ні полігалактуронази і протопектинази широкої субстратної специфічно­
сті. Не виключена також можливість утворення ензим-лектинових ком­
плексів. Пекти політична активність бульбочкових бактерій значно зростає 
при контакті з насінням та проростками бобових, що свідчить про інду­
куючу роль рослин у синтезі пектинолітичних ферментів бульбочковими 
бактеріями. Встановлено позитивний кореляційний зв'язок між пекгина- 
зною активністю І нодулюючою здатністю ризобій.

3. Формування симбіотичного апарату -  бульбочки. У закручено­
му кореневому волоску ризобії утворюють так звану інфекційну нитку -  
слизовий тяж, у якому містяться клітини бульбочкових бактерій, що ак­
тивно розмножуються. ‘’Загальні” nod-гени контролюють процес скручу­
вання волосків, а специфічні nod-гени -  більш пізню стадію формування 
інфекційної нитки. Специфічність Nod-факторів зумовлена особливос­
тями їх біохімічної будови. Так, сульфатування на редукуючому кінці 
глюкозаміну характерно для ризобій люцерни, а відсутність сульфатної 
групи -  для ризобій вики. Nod-факгори виділяються бактеріями у сере­
довище, і їхня дія може бути вивчена in vitro.

Важливим етапом симбіозу є формування азотфіксуючого органу- 
бульбочок. Інфікування ризобіями відбувається через кореневі волоски, 
які при цьому скручуються. Відомо, що бульбочкові бактерії* синтезують 
рістстимулюючі речовини (наприклад, індол-3-оцтову кислоту), під дією 
яких кореневий волосок закручується.

У місці найбільшого згину волоска відбувається гідроліз клітинної 
стінки та інвагінація плазмалеми разом із мембранними структурами 
рослинної клітини -  апаратом Гольджі, ендоплазматичним ретикулю- 
мом. Як результат відбувається ^захоплення” ризобій, і навколо клітин 
утворюється своєрідний тунель -  інфекційна нитка, заповнена полісаха- 
ридним матриксом, у якому містяться бактеріальні клітини. Інфекційна 
нитка знаходиться у міжклітинному просторі і за 2 -3  доби досягає осно­
ви кореневого волоска.

Одночасно з цими подіями відбуваєтться закладення бульбочкової 
меристеми внаслідок мітотичної реактивації, диференціації і проліфе­
рації клітин кортекса. Ця стадія називається Ced (від англ. Cortical cell 
division). Далі починаються процеси гістогенезу, диференціації тканин 
бульбочки, стадія Ntd (від англ. Nodule tissue differentiation). У кінці цієї 
стадії вже сформовані покривна, провідна й азотфіксуюча тканини буль­
бочки. В цей час інфекційна нитка дістається до основи кореневого во­
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лоска. проникає в кортекс, а потім у бульбочку. В наступній заключній 
стадії Ваг (від англ. Bacterial release) відбувається перехід ризобій із ін­
фекційної нитки в рослинну клітину. У місці випинання інфекційної нитки 
утворюються тимчасові структури -  інфекційні краплини, від яких відді­
ляються мембранні кульки, що містять бактерії. Таким чином ризобії 
всередині рослинної клітини оточені перибактеро'ідними мембранами за 
участю тілець апарату Гольджі та ендоплазматичного ретикулума. Цей 
комплекс носить назву симбіосома І є основною субклітинною одиницею 
симбіозу.

Після утворення симбіосом ризобії з паличковидної форми перехо­
дять у стадію бактероїдів, які у 3 -5  разів більші від паличок і мають різ­
номанітну форму -  шароподібні, грушоподібні, у формі У та X. Ця стадія 
називається Bad (від англ. Bacteroid differentiation). У цей період відмі­
чається репресія генів, відповідальних за автономний ріст. У бактерої­

дах активується синтез нітроге- 
нази, яка каталізує відновлення 
N2 д о  NH4, а також ферментів, які 
обслуговують нітрогеназну реак­
цію. Після цього починається фі­
ксація атмосферного азоту -  
стадія N if від англ. Nitrogen 
fixation. Одночасно відбувається 
синтез легоглобіну.

У цей період відбувається 
активне ділення і диференціація 
рослинних клітин, у результаті 
чого тканина кореня розроста­
ється і утворюється здуття -  бу­
льбочка. Основними одиницями 
сформованої бульбочки є інфіко­
вана ризобіями тканина, провідні 
пучки для продуктів рослинного 
фотосинтезу і відтоку продуктів 
азотфіксації, апікальна меристе- 
ма, за рахунок якої відбувається 
ріст бульбочки.

Увесь процес інфекції -  ВІД 

Інокуляції до утворення бульбо­
чок -  триває 3 -4  тижні. На 
рис. 7.3 представлена схема 
утворення бульбочки.

Риє. 7.Х Схема утворення 
бульбочки на корені бобової рослини 

(за В. Торнтоном. 1972 р.):
1 -  інфікований кореневий волосок;

2 -  інфекційна нитка; 3 -  клітини 
кореня, що діляться; 4 -  ендодерма; 

5 -  центральний циліндр кореня;
6 -  ксилема
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Розрізняють два типи бульбочок. До нвдвтврмінованого типу на­
лежать бульбочки, які містять постійну меристему, що визначає їхню 
циліндричну форму. Бульбочки детермінованого типу не мають постій­
ної меристеми і зберігають сферичну форму. Бульбочки обох видів мають 
шар, не інфікований бактеріями, який оточує інфіковані рослинні клітини.

Генетичний аналіз бобових рослин показав, що Існує більш як 100 
генів, які контролюють симбіоз. Шляхом отримання і аналізу мутантів із 
дефектами розвитку симбіозу було встановлено, що мутантні алелі, яга 
контролюють нездатність рослин до утворення бульбочок, у більшості 
випадків є рецесивними. Апелі, що контролюють нездатність до азотфі­
ксації можуть бути як рецесивними (горох, конюшина, люцерна), так і 
домінантними (соя).

Гени бобових контролюють синтез білків та РНК, які беруть участь у 
симбіозі. Існують дві групи генів:

а) Nst-гени відповідальні за синтез тих білків, які присутні у коренях 
рослин, але їх синтез істотно активується у бульбочках;

б) нодуліни -  гени (а часто і їх продукти), які з’являються de novo у 
бульбочках з розвитком симбіозу.

Розвиток ризобій у бульбочках контролюється рослиною, тому що 
неврегульоване розмноження бактерій може нанести шкоду для хазяї­
на. Після інфікування кореня й утворення бульбочок модуляція вже не 
відбувається на молодих коренях, які продовжують рости. При утворенні 
симбіозу у бобових виявлені процеси, схожі з захисними реакціями рос­
лин при їх пошкодженні фітопатогенними бактеріями: синтез етилену, 
фенолів, хітиназ, пероксидаз. На відміну від патогенезу, результатом 
якого є інактивація мікрооорганізму. при симбіозі відбувається регуляція 
розмноження ризобій. У той же час бульбочкові бактерії також проявля­
ють ряд захисних реакцій щодо рослин. Наприклад, захисною реакцію є 
синтез екзополісахаридів, який кодується ехо-генами.

4. Фіксаиія азоту -  це основна функція сформованої симбіотичної 
системи, за інтенивністю цього показника визначають ефективність 
(активність) бульбочкових бактерій. Фіксація азоту починається тоді, 
коли у бульбочках ризобії переходять у  стан бактероїдів, у яких у цей 
час інтенсивно синтезується нітрогеназа, її вміст може досягати до 30% 
від загального вмісту білків. Разом із рослиною також виконуються такі 
функції, як захист нітрогенази від кисню, забезпечення енергетичних 
потреб і асиміляція продуктів азотфіксації.

Функціонування нітрогеназного комплексу у бобових кодується пії- 
генами, які контролюють структуру білків, утворення кофакторів, регу­
ляцію синтезу. На відміну від інших азотфіксуючих мікроорганізмів у ри-

121



зобій виявлена специфічна система fix-генів, які активуються тільки у 
мікроаерофільних умовах і виконують функцію сенсорів кисню; крім то­
го, гени цієї системи надують транспорт дикарбонових кислот, які є дже­
релом енергії для азотфіксації. На відміну від вільноіснуючих діазотро- 
фів у симбіотичних азотфіксаторів гени нітрогеназного комплексу не 
мають репресії зв’язаними формами азоту. Це пояснюється тим, що 
функцію регуляції азотфіксації за умов надлишку азоту бере на себе 
рослина.

Роспина-живитель виконує також функцію захисту нітрогенази від 
кисню. Здіснюється це двома шляхами:

1) створенням дифузного бар’єру у покривних тканинах, зокрема у 
внутрішній корі бульбочки;

2) синтезом білка легоглобіну (подібному до гемоглобіну), який має 
високу спорідненість до кисню і забезпечує його транспорт до симбіо- 
сом. Поліпептидна і гемова частини цього білку синтезуються рослина­
ми і кодуються ї.Ь-генами.

У бактероїдах також синтезується гем, який пов’язаний із біогене­
зом цитохроміе, що забезпечують транспорт електронів до нітрогенази. 
Присутність гемових сполук дає рожеве забарвлення бульбочкам і свід­
чить про активність азотфіксації.

Зі свого боку, ризобії також мають механізми “протикисневого захи­
сту”, які здійснюються завдяки розгалуженій системі елекгронтранпорт- 
них ланцюгів, у яких одні компоненти працюють в аеробних, а Інші -  мік­
роаерофільних та анаеробних умовах. Важливу роль у цьому відіграє 
цитахромоксцдаза ebb.

Енергетичне забезпечення азотфіксації здійснюється за рахунок 
продуктів фотосинтезу рослин у формі сахарози; для азотфіксації рос­
лина здійснює анаеробний етап -  гліколіз, у результаті якого у бактерої­
ди надходять С4-дикарбонові кислоти (сукцинат і малат). Таким чином, 
на долю мікросимбіонту припадає найбільш енергетично вигідна части­
на катаболізму -  цикл трикарбонових кислот (ЦТК), у який можуть без­
посередньо включатися сукцинат і малат. Бактероїди мають систему 
генів dctA, dctB, dctD, які забезпечують транспорт дикарбонових кислот. 
Продуктом dctB-гену є сенсорний білок dctB, який реагує на присутність 
дикарбонових кислот, а продуктом dctA-гену -  фермент сукцинат- 
пермеаза.

Фіксований азот асимілюється у формі амонію, який включається 
у метаболізм рослинної клітини (первинна асиміляція), потім утворю­
ються транспорні форми фіксованого азоту (наприклад, глутамін, аспа­
рагін, апантоїн), які надходять із бульбочок до провідної системи коре­
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ня. Далі відбувається перерозподіл фіксованого азоту поміж різними 
органами рослин. Для сільськогосподарських культур важливого зна­
чення набуває накопичення зв'язаного азоту у зеленій масі кормових 
культур або у зерні. Це значно підвищує вміст білка і кормову або хар­
чову цінність рослинницької продукції.

Отже, генетична регуляція основних етапів симбіозу у риаобій здій­
снюється такими групами генів (таблиця 7.6).

Таблиця 7.6
Основні групи ген/е формування та функціонування симбіозу

Групи генів Функції, в яких задіяні гени
ndvA, ndvB Прикріплення клітин ризобій до поверхні коренів
nod, nol, пое Загальні гени нодуляції
hsn Гени хазяйської специфічності нодуляції
(fir Синтез трифоліотоксину
hfe Гени ефективності формування бульбочок
nif, Sx Синтез і функціонування нітрогенази
bac Гени розвитку бактероїдів
Lb Ген синтезу легоглобіну
dctA, dctB, dctD Транспорт дикарбонових кислот

5. Відмирання і  розклад бульбочок. У фазу бутонізації азотфіксуюча 
активність кореневих бульбочок починає стрімко зростати. Найбільшу 
активність симбіозу виявляють у  фазі цвітіння. У фазі утворення бобів 
активність бульбочок зменшується, а при дозріванні врожаю бульбочка 
вже майже на функціонує. У однорічних рослин у фазі повної стиглості 
бульбочки відмирають. У  складі відмерлих кореневих решток вони роз­
кладаються у ґрунті, а ризобії після деструкції бульбочок продовжують 
сапротрофне існування. У  багаторічних культур симбіоз існує одночасно 
з вегетуючою рослиною.

У ґрунті часто присутні неефективні бульбочкові бактерії, Інфіку­
вання якими веде до низького рівня азотфіксації. Для забезпечення 
ефективного симбіозу доцільно насіння рослин заражати високоактив­
ними специфічними культурами ризобій, які є основою бактеріальних 
добрив (див. розділ 10.1).

С им б іоз бакт ер ій  Із  н е б о б о в и м и  р о с л и н а м и . С им б іоз  
Із ц іа но б акт е р іям и . Азотфіксуючі ціанобактерії можуть утворюва­
ти симбіози з широким колом рослин -  покритонасінних, голонасінних, 
папороттю, мохами, одноклітинними морськими діатомовими водорос­
тями.
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Найбільш вивченими є ецдосимбіози гетероцистних ціанобактерій 
АпаЬавпа (Ш віос) з водною папороттю АтІІа, а також Ыо&ос з Єиппега 
та АпМосвгоз. Серед них тільки симбіоз Нових-Єиппега є внутрішньо- 
клітинним, а інші -  позаклітинними.

Симбіоз не є облігатним, і ціанобактерії можуть фіксувати азот са­
мостійно як при світлі, так І в темряві. Стосовно рослин спід зазначити, 
що тільки для Азова симбіоз є облігатним, для інших — факультативним.

При рості АпаЬавпа на безазоговому середовищі до 10% клітин, що 
розміщуються випадково по довжині нитки, перетворюються на гетеро- 
цисти. Ці клітини збільшуються у розмірах, набувають щільної оболонки, 
яка блокує надходження у цитоплазму вільного кисню. Виявлені їїді- 
гени, які кодують накопичення гліколіпідів у клітинній оболонці гетеро- 
цист, внаслідок чого оболонка перешкоджає дифузії кисню.

Перехід до азотфіксації супроводжується репресією генів, що конт­
ролюють фіксацію СОг, завдяки чому в гетероцистах припиняється 
утворення 0 2. Відбувається також перебудова л/ї-генів, що контролюють 
синтез нітрогенази. У вегетативних клітинах синтез нітрогенази немож­
ливий через те, що цілісність гену піЮ порушена присутністю фрагменту 
ДНК, що містить ген $ІхА, який кодує специфічну нуклеазу. При утворен­
ні гетероцист ця ендонуклеаза вирізає той фрагмент ДНК, який пере­
шкоджає синтезу нітрогенази, цілісність гену піЮ відновлюється І синтез 
нітрогенази стає можливим. Крім того, активуються гени азотного мета­
болізму, необхідні для асиміляції фіксованого амонію і переводу його у 
глугамін.

Розвиток симбіозу найбільш вивчений на прикладі партнерів 
Л/озїос-виплега. Він є внутрішньоклітинним, факультативним І неспе­
цифічним. У пазухах черешків листя Оиппвга містяться спеціальні зало­
зи з папілами, між якими є канали, що ведуть у глибину рослинних тка­
нин. При потраплянні у  залозу ціанобактерії утворюють рухомі форми -  
гормогонії, що являють собою короткі нитки з дрібних паличок із повіт­
ряними вакуолями. Ці клітини проникають усередину симбіотичної зало­
зи, активно розмножуються та інфікують рослинні клітини. У місцях тіс­
ного контакту партнерів стінки рослинних клітин лізуються, що дає мож­
ливість ціанобактеріям проникнути всередину клітин, після чого ціліс­
ність стінки відновлюється. Всередині рослинних клітин ціанобактерії 
утворюють гетероцисти, в яких активується нітрогеназа і починається 
азотфіксація. Процес асиміляції амонію здійснює рослина.

С им б іоз  із  а кт ин о м іц ет ам и . Серед актиноміцетів здатність 
фіксувати азот у симбіозі з рослинами виявлена у представника роду 
Ргапкіа. Ця грамлозитивна бактерія утворює симбіотичні багаторічні бу-
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NitPospina (Мдгасіїіз) -  палички 0,3-0,4x1.7-2,6 мкм, нерухомі, ма­
ють слабо розвинені везікулярні мембрани або інвагінації цитоплазма­
тичної мембрани.

Шгозріга (Ктвгіпа) -  вигнуті або спіральні клітини 0,3-0,4х1,5- 
1,6 мкм, джгутики і внутрішньоклітинні мембрани не визначені.

Шгососсиз (М.тоШз) -  коки діаметром 1,5-1,8 мкм, мають полярні 
джгутики, внутрішньоклітинні мембрани трубчасті.

Гетеротрофна нітрифікація полягає в окисненні амонійного та 
амінного азоту різних неорганічних і органічних сполук з утворенням 
проміжних продуктів -  гідроксиламіну, оксимів, гідроксамових кислот, 
нітрозосполук, нітритів; кінцевим продуктом є нітрати. Біологічний сенс 
гетеротрофної нітриф ікації полягає у  тому, щоб “скидати” електрони 
при окисненні органічних сполук, при цьому функції оксигенування мо­
жуть виконувати оксидо-редукгазні ферментні системи типу фенолокси- 
даз (наприклад, тирозинази). Популярною є теорія перекислого механі­
зму, згідно з якою активний кисень, що виділяється при розкладі катала- 
зою персжсиду водню, окислює різні сполуки азоту. У зв'язку з тим, що у 
гетеротрофів нітрифікація не пов’язана з енергетичним метаболізмом, 
їхня нітрифікаційна здатність є набагато нижчою порівняно з автотроф­
ними нітрифікаторами. Гетеротрофна нітрифікація здійснюється багатьма 
хемоорганогетеротрофними мікроорганізмами, представниками родів 
/АжалАа, АІсаІідепез, СогугюЬасІегіит, АсінхутоЬасіег, РзеисІотопаз.

За даними О. В. Куракова, значну роль у гетеротрофній нітрифікації 
відіграють гриби, представники родів АзрегдШиз, Метала, СЬгузозро- 
гит, СІасІозролит, Ризаліт, вііосіасііит, МугоОюсіит, РепісШіит, Тгі- 
Ш хіелпа. Незважаючи на те, що у грибів активність гетеротрофної ні­
трифікації нижча порівняно з автотрофною у бактерій, вона компенсу­
ється високими запасами активної біомаси грибів у ґрунті і таким чином 
може також впливати на динаміку нітратів.

Співвідношення автотрофної і гетеротрофної нітрифікації залежить 
від типу біогеоценозу. У  ґрунтах природних екосистем (наприклад, лісо­
вих ценозах) переважає гетеротрофна нітрифікація, яку здійснюють гриби. 
В окультурених фунтах агроценозів, навпаки на долю автотрофних нітри- 
фікаторів припадає майже 84-99% окислення амонійного азоту.

Слід звернути увагу на те, що при гетеротрофній нітриф ікації мік­
роорганізми можуть окиснювати також нітросполуки, що входять до 
складу пестицидів, при цьому утворюються гідроксиламін, гідроксамові 
кислоти, які можна розглядати як фізіологічно активні речовини. Так, 
гідроксамові кислоти мають фітотоксичні властивості, тому при засто­
суванні азотних добрив, пестицидів та інгібіторів нітрифікації токсич­
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ність ґрунту може бути обумовлена стимуляцією мікробної гетеротро­
фної нітрифікації.

Е ко л о г іч н е  зн а ч е н н я  н іт р и ф іка ц ії. Амонійний азот, який 
надходить у  ґрунт, засвоюється не тільки нітрифікуючими бактеріями. 
Хемогетеротрофні мікроорганізми використовують амоній як джерело 
азоту, при цьому джерелом вуглецю й енергії є органічні сполуки. Таюім чи­
ном, нітрифікуючі і хемоорганотрофні мікроорганізми є конкурентами за 
амоній, процес трансформації якого залежить від наявності органічного 
вуглецю. Доки у ґрунті є достатня кількість органічного вуглецю, амоній­
ний азот використовується переважно гетеротрофами, які у  більшості є 
г-стратегами з високою швидкістю росту. Нітрифікуючим бактеріям амо­
ній стає доступним тоді, коли існує його надлишок у порівнянні з органі­
чним вуглецем. Така ситуація складається у ґрунті за умов внесення 
високих доз аміачних добрив, які підлягають нітрифікації, а її продукти -  
нітрати забруднюють ґрунти, водойми і підземні води.

Погляди на роль нітрифікації у ґрунті змінювалися. На початку XX 
століття вважалося, що нітрати засвоюються рослинами краще, ніж 
амоній, тому активний розвиток нітрифікаційних процесів вважався по­
зитивним явищем. Подальші дослідження показали, що для рослин ніт­
ратна форма азоту не має переваг перед аміачною, проте нітрати здат­
ні накопичуватись у зеленій масі і плодах рослин у небезпечних для 
людини концентраціях. До того ж амонійні сполуки краще взаємодіють із 
ґрунтовим вбирним комплексом і таким чином закріплюються у  ґрунті. 
Нітрати у ґрунті підлягають трансформації, яка веде до втрат азоту. У 
порівнянні з аміачним азотом вони є більш рухомими, швидче вимива­
ються в глибокі шари ґрунту і підґрунтові води, зумовлюють нітратне 
забруднення останніх. В анаеробних умовах вони підлягають денітрифі­
кації з утворенням окислів І вільного азоту (Л/дО, N2 ), які у газоподібному 
стані виділяються з ґрунту.

Зважаючи на негативні наслідки нітрифікаційних процесів, було за­
пропоновано використовувати інгібітори нітрифікації, тобто такі сполуки, 
які у низьких дозах вибірково пригнічують розвиток нітрифікуючих бак­
терій. На часі як інгібітори використовують такі сполуки, як тіазоли, азі- 
ди, похідні фенолів, хінолінів, хлорпіридинів (наприклад, 2-хлор-б- 
(трихлорметилЬпіридин, який має торгову назву нітрапірин). Проте 
майже всі ці сполуки є токсичними.

Сучасна точка зору на попередження забруднення ґрунтів нітрата­
ми полягає у переході на біологічне землеробство. На перехідному ета­
пі рекомендується застосування невеликих доз мінеральних добрив ра­
зом з органічними. В умовах біологічного землеробства потреби ґрунту і 
рослин в азоті задовольняються внесенням органічних добрив, біогумусу 
та широким використанням біодобрив на основі азотфіксуючих бактерій.
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Вивчення нітрифікації показує, що цей процес відбувається най­
більш активно за умов достатньої кількості мінерального амонійного 
азоту, при реакції ґрунту, близькій до нейтральної і достатній аерації. 
Такі умови є сприятливими і для росту рослин. Саме тому показник ніт- 
рифікаційної здатності ґрунту використовують у діагностичних цілях для 
визначення умов вирощування рослин.

Слід також звернути увагу на геохімічну діяльність нітрифікуючих 
бактерій у корі вивітрювання, де відбувається розчинення мінералів за­
вдяки утворенню нітрифікуючими бактеріями кислот.

7.2.4. Деніт риф ікація
Денітрифікація полягає у  відновленні нітратів і  нітритів до окису 

і закису азоту або до молекулярного азоту чи атаку. Денітрифікація 
може здійснюватись мікроорганізмами; біологічний шлях відновлення 
нітратів називають прямою денітрифікацією. Хімічне відновлення ніт­
ратів називають непрямою (опосередкованою) денітрифікацією.

Пряму денітрифікацію підрозділяють на асиміляторну і дисимілятор- 
ну. Асиміляторна денітрифікація призводить до утворення аміаку, який 
слугує джерелом азоту для побудови мікробних і рослинних клітин.

У дисиміляторній денітрифікації нітрати слугують як термінальні 
акцептори водню (за умов відсутності кисню) для окислення органічних 
сполук. Такий процес називають “нітратним диханням”, він відбувається 
з використанням електротранспортного ланцюга і супроводжується 
виділенням енергії, необхідної для життєдіяльності мікроорганізмів:

5 Н2 + 2 ЛГО3 + 2 Н* - * 6 НгО+іУ2 А0 —958,8 кДж/моль.
Відновлення нітратів відбувається у такій послідовності:

ІЮ і-+  ЛЮГ— ЛЮ'Т— Л/2О Т - Л/2| .
Реакції відновлення нітратів до нітритів каталізуються нітратредук- 

тазою, а подальше відновлення нітритів -  нітритредуктазою.
Дисиміляторна денітрифікація здійснюється анаеробними і факуль­

тативно анаеробними хемоорганотрофними і хемопітотрофними бакте­
ріями, а також деякими грибами. На ранніх етапах сукцесм переважають 
факультативно анаеробні хемоорганотрофні бактерії родів ЕєсЬвгісИіа, 
КіеЬзіеііа, Ртіеиє, які здійснюють відновлення ИОз до ІМгО. На пізніх 
стадіях переважають спороуїворюючі бацили ВасіІІиг, РаепіЬасііІиз, 
СіоєШіит. Кінцевим продуктом анаеробного відновлення нітратів є мо­
лекулярний азот N2, при цьому органічні сполуки окиснюються також до 
кінцевих продуктів -  С 02 і Н20 .

Відновлювати нітрати можуть і деякі хемолітотрофні бактерії. Так, 
факультативно анаеробна бактерія ТЬюЬасііІиз депШІЇсапє здійснює оки­
слення елементарної сірки або тіосульфату до сульфату, при цьому ніт­
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рат відновлюється до молекулярного азоту. Цей процес описується рів­
няннями:

5 S+6KNO3+ 2 НгО -*  3 Ыгt+  K2S04+4 KH S04 
5 K2S20 3+ 8  KN03 + НгО ->· 4 Nrf+9 K2S04+ H2SO*

Останнім часом почали накопичуватися дані про те, що дисиміля- 
торне відновлення нітратів, утворення N20  можуть здійснювати не тіль­
ки прокаріоти, але також гриби. Так, японські вчені виявили у грибів 
Fusarium oxysporum, Cilyndrocarpon tonkiense цитохром P450 nor, який 
виконує функції NO-редуктаз і безпосередньо пов’язаний із відновленим 
піридиннукпеотидом без залучення до елекгронтранспортного ланцюга. 
Був виявлений Со-вмісний білок, що відповідає за відновлення NOa до NO.

0 .5 . Кураковим було показано, що гриби також здійснюють пода­
льше відновлення NO до N20 . На користь цього свідчить взаємозв’язок 
між виділеним N20  і підвищенням активності нітратредуктаз у мікромі- 
цетів в анаеробних умовах. Підвищення нітратредуктазноТ активності у 
грибів, які утворюють N20 , на середовищі з нітратами при низькому пар­
ціальному тиску кисню пов'язане з функціонуванням дисиміляторної 
нітратредукгази.

Здатність до утворення ИгО виявляють факультативно анаеробні 
мікроміцети Chetomium globosum, Fusarium oxysporum, F. solani. Проте 
ріст гриба Fusarium oxysporum в анаеробних умовах супроводжувався 
утворенням етанолу, диоксиду вуглецю, ацетату. Імовірно, що в анае­
робних умовах можливим шляхом отримання енергії є не нітратне ди­
хання з використанням елекгронтранспортного ланцюга, а субстратне 
фосфорилювання, спряжене з нітратредукцією. В умовах лімітування 
киснем багато видів грибів, що відносяться до класів Deuteromycetes і 
Ascomycetes, утворюють N20  на середовищах із нітритами, а представ­
ники Fusarium І Drechslera -  з нітратами. Найбільш активними денітри- 
фікаторами виявились представники родів: Fusarium, Cyiindrocarpon, 
Trichoderma, Talaromyces, Gliodadium, Neosartorya.

Кінцевим продуктом анаеробного метаболізму нітратів і нітритів у 
грибів є N20 , далі до N2 відновлення не відбувається.

Непряма (опосередкована) денітрифікація може відбуватися вна­
слідок взаємодії між азотистою кислотою і амінокислотами або солями 
амонію за такою реакцією:

R-NH2—» N^+R-OH + Нг0.
У кислих ґрунтах при pH нижче 5,5 може проходити така реакція: 

3HN02 ++2N0) + HNO3 + Н20.
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Екологічне значення денітрифікації. Негативне значення деніт­
рифікації полягає у тому, що вона веде до втрат азоту з ґрунту і до за­
бруднення повітря окислами азоту. Найбільш активно цей процес відбу­
вається за умов перезволоження ґрунту, під затоплюваною культурою 
рису, на зрошуваних землях. Позитивне значення денітрифікації поля­
гає в очищенні фунтів від надмірної кільності нітратів, у поверненні в 
атмосферу азоту, який зв'язується азотфіксуючими бактеріями. Таким 
чином у ґрунті зберігається і відтворюється кругообіг азоту, а також під­
тримується стабільність газового складу атмосфери.

7.3. Кругообіг сірки

близько 99,9% світових запасів сірки знаходяться у літосфері у ви­
гляді сульфідів металів, головним чином, у формі піриту (Ревг), а також 
у вигляді розчинних сульфатів світового океану.

Резервний фонд сірки знаходиться у ґрунті, донних відкладеннях. У 
біогеохімічному циклі сірки беруть участь такі сполуки сірки, які утворю­
ють її значні резервуари: сульфати (переважно сульфати моря); суль­
фіди (у вигляді розчиненого сірководню і нерозчинні сульфіди металів); 
вільна арка. Як елемент зі змінною валентністю сірка переходить із од­
ного хімічного стану до іншого. Різні проміжні продукти неповного окис- 
нення сірки, такі як тіосульфат або сульфіт, існують у "транзитних" фор­
мах у незначній кількості і не утворюють резервуарів.

Основними процесами трансформації сполук сірки є такі: 1 -  окио 
нення відновлених сполук; 2 -  відновлення сульфатів і органічних спо­
лук сірки до сірководню (рис. 7.5).

Рис. 7.5. Кругообіг сірки у природі
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Основні групи бактерій, які беруть участь у кругообігу сірки, пред­
ставлені у таблиці 7,7.

Таблиця 7.7
Бактерії, я к і беруть участь у  кругообігу сірки

Мікроорганізми, що окиснюють сполуки сірки
М ік р о о р г а н із м и , що 

відновлюють сполуки 
сірки

Фотолітоавтотрофні бакте­
рії (пурпурові, зелені бак­
терії). які використовують 
енергію світла та енергію 
окиснення неорганічних 
сполук сірки для автотро­
фної асиміляції СОг.

Хемолітоавтотрофні 
бактерії, які окисню­
ють сірководень та 
інші неорганічні спо­
луки арки в авто­
трофних умовах.

Хемопітогетеротрофні 
анаеробні сульфатвід- 
новлювальні і арковід- 
новлювальні бактерії.

Мікробне окиснення сірки та ї ї  в ідновлених сполук. Сполуки сі­
рки е нестійкими й окислюються як хімічним шляхом, так і мікроорганіз­
мами. Здатність до окиснення сполук сірки виявляють фото- і хемоліто- 
автотрофні І хемоорганогетеротрофні бактерії, нитчасті й одноклітинні 
сіркобактерії, тіонові бактерії, сульфобацили, археї.

Фотолітоавтотрофні бактерії (пурпурові і  зелені бактерії) 
Пурпуооєі бактерії. У  нинішній час відомо більш як 50 видів пурпу­

рових бактерій. За фізіологічними ознаками їх поділяють на дві групи: 
бактерії, які окиснюють водень, але при цьому сірку в клітинах не нако­
пичують (пурпурові несірнові бактерії), і бактерії, які накопичують сірку 
як проміжний чи кінцевий продукт (пурпурові сіркові бактерії). До пурпу­
рових несіркових бактерій належать представники родин ПЬобозрігШа- 
сеае і ЕсШМогіюсІаврігасеае, до пурпурових сіркових бактерій -  пред­
ставники родини С /іготаіїасеае (табл. 7.8).

Таблиця 7.8
Представники пурпурових бактерій

Пупуроеі несіркові бактерії Пурпурові сіркові бактерії*

Родина ГОкхЛирїл//асеае Родина ЕсШ іІ- 
огіюсіозрігасеае

Родина СЛго/лаіїасеае

Роди: Т&кхкЬасЬвг 
ЮихктспЬішп, Яи- 
Ьгіуг/ах, ЯіюдощМішч

Рід ЕсіпФі- 
огіюйовріга

Роди: ДптоеЬоЬасїег, 
ї.атргоРасїег, ТЬккарва, 
7Аюсу$№, ТНкхЩюп, 
Тіїюрадіа, ТЬіозрігіІІит
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Сполуки сірки можуть виконувати у метаболізмі пурпурових бакте­
рій дві функції: 1 -  виступати як донори електронів (в окислювальних 
реакціях) при асиміляції СОг (хемолітоавтотрофія); 2 -  бути використа­
ними у біосинтетичних процесах шляхом відновлення;

1. Хемолітоавтотрофія -  використання сполук сірки при асиміля­
ц ії С О * Пурпурові сіркобактерії родини СЬготаІЇасеае окиснюють НзЗ 
до сірки і> , яка накопичується в мікробних клітинах, а потім окиснюють 
б0 до сульфату 3 0 42'. У представників родин /?/ххіоврігіїіасеае і 
ЕсМНюіЬобозрігасеае не відкладається в клітині, а виділяється на­
зовні і потім окислюється ними до $ 0 Д  Енергія окислення використову­
ється для асиміляції С02. Акцепторами електронів виступають цито- 
хроми с. Процес окислення Н25  описується рівняннями:

СОг + 2 Нг5-> (СНгО) + Н20  + 2 ^ ;
З СОг+ 2 & + 5  Н20  — 3(СН20)+ 2Н2304.

Подібним шляхом відбувається окислення тіосульфатів 320 /  згід­
но з рівнянням:

С 02 + 2 ^гЗ г0 3 +Н20  -»  (СН20) + 2Sf,+2Na2 вО *
з с о 2+2в?+5 н2о  - *  3(0430)+ г н ^ о *

Рівняння враховують кінцеві продукти окиснення, проте можливе 
утворення проміжних сполук -  попісульфатів, тетратіонатів. Шляхи оки­
снення сполук сірки пурпуровими бактеріями можуть бути різними не 
тільки у окремих видів, а й залежно від умов культивування.

Окиснення сульфіту 5 0 3г'  супроводжується субстратним фосфори- 
люванням, при якому утворюється аденозин-5-фосфосульфат (АФС), 
який далі взаємодіє з фосфатом (Фн), за реакціями:

503*" + АМФ -> АФС + 2е;
АФС + Фн -+АДФ + З О /'.

Можлива також взаємодія АФС із пірофосфатом (ФФН) за участю 
АТФ-сульфурилази з утворенням АТФ І сульфату. Реакція описується 
рівнянням:

А ТФ-сульфурипаза 

АФС + ФФ/ХАТФ + в о /'.

2 . Використання супьфатредукції у  біосинтетичних процесах по­
чинається з активації ЄО* 2'  при взаємодії з АТФ, внаслідок чого утворю­
ється аденозин-5-фосфосульфат (АФС) і пірофосфат (ФФН), який швидко 
розкладається. Наступними стадіями процесу є фосфорилювання АФС,
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внаслідок чого утворюється фосфоаденілсульфат (ФАФС). Через ряд 
реакцій з ФАФС утворюється зв'язаний сульфід (Х-в-ЗН), взаємодія яко­
го з О-ацетилсерином веде до утворення амінокислоти цистеїну. Шлях 
сульфатредукції можна відобразити такою схемою:

і А Т Ф /зА Т Ф

БО« -Ь А Ф С Ф А Ф С  

ФФн

Х-8-ЗОзН

6е' >

Х-З-ЄІ-Г

О-ацетилсерин

цистеїн

Фотолітоавтотрофія -  асиміляція С02 шляхом використання 
джерела енергій -  сонячного світла, донора електронів -  водню Н2, 
джерела вуглецевого живлення -  С 02.

Асиміляція диоксиду вуглецю описується рівнянням:
СОг + 2Нг -*(СН 20) + НгО.

Основним шляхом асиміляції С02 в автотрофних умовах є рибуло- 
зодифосфатний цикл, який називають циклом Кальвіна. В клітинах пур­
пурових бактерій присутні карбоксисоми, що містять фермент рибуло- 
зодифосфаткарбоксилазу (РДФК), за участі якої відбувається фіксація 
С 02. Спочатку утворюється нестійка Се-сполука, яка розпадається на 2 
молекули трифосфогліцеринової кислоти. Поряд із РДФК пурпурові бак­
терії синтезують інші карбоксилази, які можуть брати участь у циклі 
Кальвіна.

Хемоорганотрофне живлення здійснюється тими пурпуровими ба­
ктеріями, які не є облігатними фототрофами і можуть рости в темряві в 
анаеробних умовах, при цьому вони використовують ендогенні запасні 
речовини або органічні сполуки середовища. Ріст у темряві відбуваєть­
ся за рахунок бродіння вуглеводів чи пірувату, а також використання 
ацетату або сукцинату, проте швидкість росту за таких умов нижча, ніж 
при світлі.

Деякі пурпурові бактерії ростуть у темряві в аеробних умовах, при 
цьому вони використовують органічні сполуки і як джерело енергії, і як 
джерело вуглецевого живлення. Метаболізм органічних сполук в аероб­
них умовах пов’язаний з циклом трикарбонових кислот. За таких умов 
вони ростуть як хемоорганотрофні бактерії з аеробним диханням. Деякі 
сіркобактерії в аеробних умовах у темряві окиснюють і Л/а2820 3 для 
забезпечення себе енергією і зберігають здатність фіксувати С 02 через 
цикл Кальвіна.

Дихальні елекгронтранспортні системи при рості у темряві в аероб­
них умовах локалізовані в цитоплазматичній мембрані, до їх складу 
входять НАД, флавін, хінони, цитахроми, негемовІ Ре-в-білки.
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Широкі можливості зміни типів метаболізму відмічені у Rhodobacter 
capsulatus, який може рости і в темряві, і при світлі, в анаеробних і аеро­
бних умовах, здійснює фотосинтез, анаеробне і аеробне дихання, веде 
себе як автотроф і гетеротроф. Ця бактерія викликала зацікавленість 
генетиків. Створена колекція клонів Е.соІі, які несуть у своїх клітинах 
різні фрагменти ДНК Rhodobacter capsulatus. Це дозволило скласти ре- 
стрикційну карту ділянки хромосоми цієї бактерії, яка містить гени, що 
відповідають за фотосинтез. Виявилося, що практично всі гени, які ко­
дують початкові стадії фотосинтезу, утворюють єдиний кластер.

Представники пурпурових бактерій мають різну морфологію -  сфе­
ричну, паличкоподібну, спірили, вібріони. Молярна доля ГЦ в ДНК коли­
вається від 48-50%  у Chromatium окепіі до 70,5-72,4%  у Rubrivivax 
gelatinosus. Характерною особливістю цих бактерій є утворення мем­
бранних структур, у яких локалізовані пігменти та інші компоненти, не­
обхідні для початкових стадій фотосинтезу. У  деяких пурпурових бакте­
рій ці структури на ультратонких зрізах мають вигляд ламелл. трубочок, 
бульбочок {везікул), відомих під назвою хроматофорів. У  деяких видів 
мембранні структури відсутні і пігменти локалізовані у цитоплазматичній 
мембрані.

Пурпурові бактерії мають зелені пігменти бактеріохлорофіл а і бак­
теріохлорофіл в, які відрізняються від хлорофілу а окремими замісними 
групами і можуть бути етерифіковані геранілгераніолом, фарнезолом чи 
стеариновим спиртом. Усі пурпурові бактерії утворюють каротиноїди, 
яких ідентифіковано близько 50 видів. Найбільш поширеним у пурпуро­
вих бактерій є слірилоксантин, родопін, родопінал, сфероіден. Від скла­
ду каротиноїдів залежить колір колоній, який може бути рожевим, чер­
воним, пурпуровим, помаранчовим, жовтим, жовто-зеленим, коричне­
вим. Каротиноїди безпосередньо не беруть участі у  фотохімічних реак­
ціях, але вони поглинають енергію світла, яка у  вигляді електронного 
збудження може дійти до реакційних центрів, в яких відбуваються фото­
хімічні процеси. Переносником електронів у пурпурових бактерій є НАД і 
флавінові ферменти, а також фередоксини, що відносяться до негемо- 
вих Fe-S-йлків.

Серед представників пурпурових бактерій є види -  облігатні фото- 
трофи, які ростуть тільки за наявності світла. Так, для Ectothiortiodospira 
mobilis, E. shaposhnikovii, Thiocapsa roseopersicina, Rhodobacter capsula­
tus оптимальне освітлення складає 500-2000 лк, а для Chromatium 
weissei, Thiaspirillum jenense потрібно слабке освітлення до 50-300 лк. 
Деякі веди пурпурових бактерій можуть рости і в темряві. Відношення до 
кисню у пурпурових бактерій різне -  є облігатні і факультативні анаероби.
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Пурпурові бактерії зустрічаються у невеликій кількості у ґрунті І по- 
чинають активно розмножуватися при затопленні водою, наприклад у 
рисових полях, а також у каналах зрошення. Основним місцем їх пере­
бування є прісні і солоні водойми.

Зелені дютолюсхЬні бактерії. До зелених бактерій відносять пред­
ставників двох родин: СіїІогоЬІасеае і СіїіогоЯехасеае (таблиця 7.9).

Таблиця 7.9
Представники фототрофних зелених бактерій

Родина СМогоЬіасеае Родина СМогоЯехасеае
Роди: АпсаіоФіогіз, СМогоЬіит, 
СЬІоіт>ііегрек>п, Реіобісіуоп, 
РговШесосіїІогіз

Роди: СНІогоПехиз, Сіїїогопета, 
НеіІоФгіх, ОгсЛ/осЛ/о/ге

Молярне відношення ГЦ у ДНК різних видів коливається від 49 до 
55%.

При фотосинтезі зелені бактерії використовують сульфід (Нг$), тіо­
сульфат (Ліа^гОд), сульфіт (вО ^ як донори електронів. Акцепторами 
електронів виступають цитохроми с. Автотрофна асиміляція С02 супро­
воджується окисненням НгЄдо в0:

СОг + 2 Нг$-> (СН20 )  + НгО *2  в0.
Сірка виділяється у середовище і може окислюватись до сульфатів. 

Окиснення тіосульфатів зеленими бактеріями відбувається за реакцією:
2СОг+ №г8г03+ ЗНгО -»  2(СН20) + Л ^ О ,,  +

Окиснення супьфіта 5 0 32* пов’язане з фосфорилюванням І відбува­
ється, як у пурпурових бактерій:

Б032' + АМФ -  АФС + 2е 
АФС + Фи -*АДФ + в О /'.

Окрім сполук сірки, як донори електронів зелені бактерії можуть ви­
користовувати водень.

Реакція фотоасиміляції С02 відбувається за участю лдрогеназ і 
описується рівнянням:

. с
ГІдрогвназа

СОг *2  Н2-+ (СНзР) + И20.
Зелені бактерії -  обпігатні автотрофи і не використовують органічні 

сполуки як донори електронів. Цикл трикарбонових кислот у них відсут­
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ній, проте є відкритий зворотній цикл, названий відновним циклом три- 
карбонових кислот (ВЦТК). У цьому циклі фіксуєтья 2 молекули СОг: 
перша на сукцинілі КоА за участю о-кетоглутаратдегідрогенази, друга 
молекула С 02 -  на ізоцитраті за участю ізоцитратдегідрогенази:

СОг

}Ґа-квтоглутаратдегідрогеназа 

Сукциніл КоА —*· а-кетоглутарат

СОг

ізоцитратдегідрогеназа

ізоцитрат.

За морфологією зелені бактерії родини СМогоЬіасеае -  палички, ві­
бріони, сферичні з простеками мікроорганізми, грамкегативні. Пігменти 
містяться у  хлоросомах або цитоплазматичній мембрані. Зелені бактерії 
цієї родини утворюють у невеликій кількості бактеріохлорофіл а. Основ­
ну частину порфіринових пігментів у них складають бактеріохлорофіли 
с, сі, є, часто пігменти етерифіковані фітолом, цитиловим або стеарило- 
вим спиртом. Бактеріохлорофіли с, с/, е локалізовані у хлоросомах І по­
глинають енергію світла, яку передають у реакційні центри для здійс­
нення фотохімічної реакції, в якій частково бере участь бактеріохлоро­
філ а. Зелені бактерії також синтезують каротиноїди хлоробактик, р- 
ізоренієратин, |3-каротин, у-каротин. Культури, що синтезують хлоробак- 
тин р-ізоренієратин, у-каротин. мають зелений колір колоній, а ізореніє- 
ратин -  коричневий. Усі зелені бактерії мають цитохром с, деякі синте­
зують фередоксини і рубредоксини.

Всі зелені бактерії є облігатними анаеробами і фототрофами. Одні 
види добре ростуть за умов освітлення 500-2000 лк, деякі -  20-100 лк.

Представники родини СЬІогоЯехасеае окиснюють як донори елект­
ронів НгБ і Н2 для асиміляції С 02. Окиснення НгЗ відбувається до 6°, 
яка накопичується в середовищі і далі ними не окислюється.

Автотрофна фіксація С 02 у СЬкзтЯехиа аигапіїасиа відбувається 
циклічним шляхом із фіксацією двох молекул СО^

с
Ацетил Коа

СОг ^  С0 2

малоніл КоА —> 3-гІдроксипропІонат -> пропіоніл КоА.

У  СМогоЯехив аигапіїасие виявлений фермент рибулозобісфосфат- 
карбоксилаза (РДФК), що свідчить про існування циклу Кальвіна для 
асиміляції С 02.
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Представники родини Chloroflexaceae -  багатоклітинні мікрооргані­
зми, що утворюють трихоми (нитки). Пігменти містяться у спеціальній 
пластині. Колоні? забарвлені у яскраво помаранчевий колір. Синтезують 
бактеріохлорофіл с, ß-каротин, у-каротин або у-каротин у глюкозидній 
формі, який називається міксобактином; переносниками електронів є 
цитохроми с і Ь.

Окремі представники родини Chloroflexaceae — фототрофи, інші 
можуть рости при світлі і в темряві, наприклад. Chloroflexus attrantiacus. 
При світлі І в темряві в аеробних і анаеробних умовах вони добре за­
своюють ацетат, піруват, бутират, малат, лактат, амінокислоти, вугле­
води, етанол, гліцерин, маніт та Інші органічні сполуки. Це дає можли­
вість використовувати органічні сполуки як донори електронів і джерела 
енергії.

Зелені фототрофні бактерії поширені в озерах, лиманах, бухтах. У 
ґрунт можуть потрапляти з поливною водою, розмножуватись у рисових 
чеках.

Безбарвні сіркобактерії. Бактерії ц ієї групи здатні окиснювати сір­
ководень та інші відновлені сполуки сірки. Широке коло хемоорганоге- 
теротрофних бактерій (Bacillus, Pseudomonas, Arthrobacter, Escherichia), 
актиноміцетів (Streptomyces), грибів (Fusarium, РепісШіит, Aspergillus) 
здатні окиснювати сірководень, тіосульфат, молукулярну сірку з утво­
ренням політіонатів і сульфатів.

Існує група бактерій, які окиснюють сірководень та інші відновлені 
сполуки сірки і накопичують у клітинах сірку у вигляді окремих гранул. 
Саме ці мікроорганізми С.М. Виноградський (1888 р.) назвав безбарв­
ними сіркобактеріями, що здатні рости як хемолітотрофи і використову­
вати сірководень як джерело енергії.

HzS + Уг 0 2-+ НгО + 2S?AG0=- 17,2 кДж/моль
У нинішній час відомо, що більшість таких мікроорганізмів потребує 

для росту органічні субстрати.
До безбарвних сіркобактерій, що відкладають у клітинах сірку, від­

несені одноклітинні і багатоклітинні мікроорганізми. Одноклітинними є 
представники родів Achromatium, Thiobacterium, Macromonas, Thiovulum, 
Thiospira, Bilophococcus. Багатоклітинні (нитчасті) сіркобактерії утворю­
ють трихоми, здатні до ковзного руху, представники об'єднані у родину 
Beggiatoaceae, яка включає роди Beggiatoa, Thioptoca, Thiothrix, Thio- 
spiriilopsis.

До бактерій, які окиснюють відновлені сполуки сірки до сульфату в 
автотрофних умовах і не відкладають сірку в клітинах, віднесені пред­
ставники родів Thiobadllus, Thiomicrospira, Thiosphaera, термофільні
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ТИегтпоіЬгіх, 5иІЇоЬасіІІи$ та архебактерії ЗиІЇоІоЬиз, АсШіапиз, Ме1а//оз- 
рНаега, ОезиіїигоІоЬи5.

Окиснення неорганічних сполук сірки хемолітоавтотрофними про­
каріотами складає специфіку Тх енергетичних процесів, зазвичай воно 
веде до утворення сульфатів, але виявляються і продукти неповного 
окиснення.

Реакції', які ілюструють можливі шляхи окиснення сполук сірки, на­
ведено у таблиці 7.10.

Таблиця 7.10
О сновні реакц ії окиснення сірки та ї ї  сполук 

хвиолітотрофними бактеріями

Б*' +2Н* + 0,5 Ог-*НгО + б"_______________
б * ♦ гО г^вО /'________________________
ЗгОз + Н20 +2 Ог~>2 *  2 іҐ___________
З О / + 0,5 СУ-> $0/~____________________
С/УУ* 2НгО +ЗОг—> С02 * Ш 4_______
5 5аОз + НЮ + тОз ->10 в О /*  2Н*+ 4Ыг 
55а + 2НгО + 6АКУ-+5 5 0 ^ »  4Н*+ ЗМг

г~+3,5СУ ЗНгО -> 4 5 0 /'+6 Н*_________
5 5±0в *+ 14ЫОз + 8НгО ->203О/'+16 Н*+ 7Ыг

Окиснення хемолітотрофними бактеріями сірководню веде до 
утворення сірки. Це окиснення починається з утворення сульфід-суль- 
фгідрильнога комплексу, можливе окиснення І без проміжного продукту, 
яке відбувається до в 0 32'. У ТЛгтохкІапа, Т.іЬіоохіЬапз виявлена 
зв'язана із мембраною оксигеназа, яка каталізує окиснення сірки з утво­
ренням сульфіту.

б *  + 0 2+ Нг 5 0 3г'+ 2Н*+2 в.
При ОКИСНЄННІ сульфіту утворюється проміжний продукт -  адеНОЗИ' 

нфосфосульфат (АФС). Механізм цього окиснення описаний Г. Пеком:

Оксигеназа

(1)
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АДФ-сульфурилаза

АФС + АДФ  + Б О /
гг;

2АДФ—>АМФ +АТФ. (3)

Таким чином, у результаті цих послідовних реакцій сульфіт окисню- 
еться до кінцевого продукту -  сульфату, при цьому утворюється АТФ на 
рівні субстратного фосфорилювання.

Шлях окисненкя іншої сполуки сірки -  тіосульфату (Б20 3г‘) описа­
ний Сузукі і Уеркманом. Тіосульфат (Б-БОзг ) під дією тіосульфатокис- 
люючого ферменту може перетворюватися на тетратіонат СОзБ-Б-Б- 
Б 03") або розпадатися на арку (Б0 ) І сульфіт (Б032*). Тетратіонат гідролізу­
ється з відновленням у тіосульфат та окислюється до сірки і сульфіту.

Як видно зі схеми, наведеної на рис. 7.6, у реакції окислення сірки 
(4) до сульфіту можлива участь оксигенази, оскільки вона відбувається 
тільки за присутності кисню. Окиснення сульфіту до сульфату (5) каталі­
зується сульфітоксидазою. АМФ залежне окиснення сульфіту шляхом 
субстратного фосфорилювання (б) іде за участю АФС-редуктази І АДФ- 
сульфурилази, акцепторами електронів можуть бути цитохроми с.

Рис. 7.6. Можливі шляхи перетворення сполук сірки
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Перенесення електрону у тіобацил здійснюється через цитохроми 
а, Ь, с, а також флавопротеїди і убіхінон-8. Зворотнє АТФ-залежне пе­
ренесення електрону іде через цитохром Ь. Цей процес забезпечує бак- 
теріТ НАДН, який необхідний для асиміляції С 02. Основним механізмом 
фіксації С02 є рибупозодифосфагтний цикл Кальвіна.

Наведемо коротку характеристику деяких представників сіркобак­
терій.

ТЬіоЬасіІІиз у чистій культурі була виділена М. Бейєрікком (1904) на 
мінеральному середовищі з тіосульфатом або сірководнем. Тим самим 
було підтверджено висновки С.М. Виноградського про енергетичне зна­
чення для цих мікроорганізмів процесу окиснення неорганічних сполук 
сірки. М. Бейерінк встановив, що Існують штами, здатні окиснювати тіо­
сульфат в анаеробних умовах, при цьому вони відновлюють нітрати до 
вільного азоту, ці мікроорганізми він назвав ТЬіоЬасіІІиз ІЬіорагиз і 
Т.ЬепіїгіНсапз. Пізніше В.Л. ОмелянськиЙ запропонував для мікрооргані­
змів цієї групи назву “тіонові бактерії1 на відміну від безбарвних сіркоба­
ктерій, які накопичують сірку в клітинах. Уже в роботах М. Бейєрінка і 
Т. Натансона було встановлено, що тіонові бактерії здатні окиснювати 
різні сполуки сірки: сірководень, сульфіди, тіосульфат, тетратіонат, мо­
лекулярну сірку, роданісті сполуки до сірчаної кислоти з утворенням 
проміжних або побічних продуктів, таких як попітіонати.

С. Ваксман і Дж. Іоффе виділили мікроорганізм, що мав надзвичай­
ну кислотостійкість, оптимум рн для його розвитку становив 3,0. Цей 
мікроорганізм отримав назву ТЬіоЬасіІІиз №юохАґал$. Р. Старкі виділив 
мікроорганізм Т.поувііиз. який здатний був рости міксотрофно: на сере­
довищах із тіосульфатом як автотроф, а на органічних середовищах -  
як гетеротроф.

Були виявлені мікроорганізми, які, окрім сірки, можуть окиснювати 
двовалентне залізо {Г./елоох/ралз) та розкладати роданісті сполуки
(Т ІЬІосуапоохі(іапз).

Рід ТЬіоЬасіІІиз представлений 13 видами. Молярне відношення ГЦ 
у різних видів становить 52,0-68,0% . Усі тіобацили одноклітинні грам- 
негативні бактерії, що мають форму паличок. Більшість рухомі, мають 
полярні джгутики. Розмножуються бінарним діленням. У клітинах вияв­
лені карбоксисоми. Клітини накопичують запасні речовини -  попіфос- 
фати, полі-р-оксибутират, полісахариди. В Інвагінаціях цитоплазматичної 
мембрани відкладають сірку. У відношенні до рН середовища тіобацили 
підрозділяють на нейтрофілів (Т.іпівгтвсііиз, Тсіеіісаіиз, T.novellus) і 
ацидофіліє (Г./еггоохїгіагю, Т.ІЬіоохМапз, Т.аІЬвіііз, Т.асі</орЬЙиз). Перші 
ростуть при рН 5,5-7,9, а другі при 1,0-5,5.

‘147



При окисненні тіобаципами сірководню утворюється сірка, яка далі 
окиснюється до сульфатів, при цьому в клітинах відмічається поява ло- 
пітіонатів, які утворюють глобули. Тобто в клітинах присутня нв сірка, а 
ї ї  гідрофільні попітіонати.

Серед тіонових бактерій особливе положення займає ТЬіоЬасШиз 
Івггоохніапз. яка здатна рости автотрофно за рахунок окиснення сполук 
сірки, а також за рахунок окиснення закисного заліза в окисне. 
Окиснення заліза відбувається через цитохром с, за участю цитохромо- 
ксидази і описується рівнянням:

Далі відбувається гідроліз сульфату заліза з утворенням гідрату 
окису заліза і сірчаної кислоти:

7. ґвігоохі<іап$ характеризується стійкістю до важких металів і здат­
на окиснювати широкий набір сульфідних мінералів, таких як пірит, мар­
казит, арсенопірит, молібденіт, марматид, халькозин, кобальтин, анти­
моніт, галеніт та ін.

Тіонові бактерії ініціюють такий геохімічний процес, як сірчанокислот­
не вивітрювання. При окисненні сірки та її сполук утворюється сірчана 
кислота, яка збільшує рухомість металів і вигід їх Із мінералів у розчин.

Важ/ыве практичне значення має біологічне вилуговування зі збідне­
них руд таких елементів, як мідь, уран, цинк, нікель, марганець, ванадій. 
Суть методу полягає в тому, що 7. Оегтохкіап$ окиснює сульфіди заліза до 
сульфату, який реагує з окислами металів з утворенням їх сульфатів.

Рід ВеддШоа -  автотрофні багатоклітинні бактерії, які утворюють 
трихоми -  нитки з 50 і більше клітин. Відноситься до підкласу у класу 
РгоіаоЬас&епа. Окремі клітини мають паличкоподібну або дископодібну 
форму, грамнегативні. ПЦ коливається в межах 37,0-51,0%.

Представники роду ВеддізЛоа здатні фіксувати азот, а за його відсут­
ності засвоюють як джерело азоту амоній, нітрати, нітрити, сечовину, аспа- 
ртат, глутамат, гідролізат казеїну. Окислюють сірководень, тіосульфат з 
утворенням сі ржи. В анаеробних умовах здатні відновлювати сірку і тіосуль­
фат з утворенням сірководню за утилізації органічних речовин (ацетату, 
фумарату) або власного ендогенного продукту -  полі-р-оксибутирату.

Безбарвні сіркобактерії поширені у водоймах, де виділяється сірко­
водень (при розкладі органічних залишків або у  сірководневих джере­
лах) і є приток кисню. Вони також розвиваються на поверхні мулу, при 
цьому утворюють білі плівки.

4Рв2 + 4Н* + 6 5 0 + Ог -»<

Рег(30<)3 +6Н20 ^ 2  Ре(ОН)3 +6Н* + З Я О /.
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Архебактврії, які окиснюють сірку, відносяться до порядку Sulfo- 
lobales родини Sulfolobaceae, включають представників родів Sulfolobus, 
Addianus, Metallosphaera, Desulfurolobus. Молярне співвідношення ГЦ 
коливається від 31 до 45%. Здатні рости автотрофно, використовують 
енергію окиснення молекулярної сірки та її відновлених сполук. Існують 
також види, які не е облігатними автотрофами, а одночасно використо­
вують органічні речовини і неорганічні донори електронів, тобто ростуть 
міксотрофно.

За морфологією -  коки або неправильної форми, нерухомі. Як у ін­
ших ерхебактерій, клітинна стінка складається з білкових субодиниць. 
Не утворює ліпідів із жирних кислот, до складу мембран входять прості 
ефіри гліцерину та ізопренового спирту фітолу. Синтезують особливий 
сірковмісний хінон, що називається кальдеріелахіноном, або інший хінон -  
сульфолобус-хінон.

Оптимальною для росту є температура 70-90°С, але представники 
цієї родини можуть рости у температурних межах від 45 до 95°С.

Представники зазначених вище родів окиснюють сірку в аеробних 
умовах, можуть використовувати як донор електронів сірководень, тіо­
сульфат, тетратіонат, двовалентне залізо, деякі сульфідні мінерали.

Представники роду Acidianus в анаеробних умовах можуть віднов­
лювати сірку з утворенням сірководню за наявності водню як донора 
електронів і використовувати цю енергію на автотрофне засвоєння С 02.

Екологічне значення мікробного окиснення сірки і сірководню по­
лягає у важливій ролі у кругообігу сірки у природі, а саме -  в окисленні 
сірководню, який є токсичним для багатьох мікроорганізмів, рослин і 
тварин. Сульфат- і сіркоокиснюючі бактерії можуть бути причиною окис­
нення і руйнування сірковмісних покладів. Унаслідок розвитку сіркобак­
терій у фунтах може відбуватися підкислення останніх. У той же час для 
зменшення лужності фунтів і переводу фосфатів у  розчинну форму 
вносять сірку, яка при окисненні до сірчаної кислоти зменшує рН фун­
тового розчину. Тіобацили сприяють вивітрюванню гірських порід, у той 
же час вони викликають біокорозію підземних споруд із бетону і металу.

Мікробне відновлення окиснених сполук сірки. Відомо більш як 
ЗО родів бактерій, які використовують сульфати замість кисню як акцеп­
тор електронів в анаеробних умовах при окисненні водню або органіч­
них сполук (сульфатне дихання). Відновлення окиснених сполук сірки 
можна описати реакціями:

2 С + S O / -►S2'  + 2 CO*
4Н 2 + S O /· + 2Н*-*  Н2 S +4 НгО.
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Суль&атвідновлювальні і сірковідновлювальні бактерії. Сульфат- 
редуктори здійснюють відновлення сульфатів дисиміляторним і асимі­
ляторним шляхами. При дисиміляторному відновленні сульфат висту­
пає акцептором електронів в анаеробних умовах при окисненні органіч­
них сполук. Сульфатредуктори відносяться до хемолітогетеротрофних 
організмів, які нездатні до автотрофної асиміляції С 02 і потребують го­
тових органічних сполук.

При дисиміляторному відновленні сульфату першим етапом від­
новлення є активація його з витратами енергії на реакцію АТФ- 
супьфурилази з утворенням аденілилфосфосульфата (АФС) і ліро- 
фосфату (ФФН):

5 0 /"+  АТФ + Н**-*АФС + ФФН Д 0^+24,2  кДж/моль.

Наступним етапом є утворення АМФ І бісульфіту (Н 5 0 /) із АФС під 
дією АФС-редуктази, які є негемовими флавопротеїнами, що містять 
ФАД. Щодо утворення сульфіду з бісульфіту остаточні шляхи ще не ви­
рішені. Проміжні продукти у вільному стані не виявлені.

В асиміляторному відновленні сульфатів на відміну від дисимілято- 
рного сульфат використовується як джерело сірки для синтезу сульф­
гідрильних груп білкових сполук. Сульфат відновлюється до сульфіту 
через фосфозденозинфосфосульфат (ФАФС):

Э О Л  -»  Ф АФ С-» ЯО-Л — Й2-.

Енергетичний і конструктивний обміни у сульфатрадукторів роз'єд­
нані. В енергетичних реакціях вони використовують окиснення неорга­
нічних сполук -  сульфатів і молекулярного водню, внаслідок чого утво­
рюються відповідно сірководень і вода. Перенесення електронів здійс­
нюється рядом переносників -  фередоксинами, у деяких представників 
виявлені флаводонсини, рубредоксини. На відміну від багатьох анаеро­
бів у сульфатредукгорів функціонує також цитохромний ланцюг, який 
необхідний їм для відновлення флаводоксинів, рубредоксинів при окис­
ненні молекулярного водню.

Як донор електронів сульфатвідновлювальні мікроорганізми вико­
ристовують обмежене число органічних сполук: молочну, піровиноград­
ну, фумарову, яблучну, щавлево-оцтову кислоти, гліцерин, етанол. Важ­
ливе значення у метаболізмі сульфатредукторів має утворення при бро­
дінні органічних сполук ацетил-КоА з наступним утворенням ацетил- 
фосфату і подальшим фосфорилюванням за участю ацетаткінази:

ацетилфосфат +АДФ -+АТФ + ацетат.
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Сульфатвідновлювальні бактерії можуть окиснювати водень при 
одночасному відновленні сульфатів до сірководню:

4Н 2 + S O /' + 2Н*-» Нг S +4 НгО.
Цикл Кальвіна у них відсутній, тому сульфатвідновлювальні бакте­

рії потребують органічного джерела вуглецю, яким може бути ацетат. 
Таким чином, за типом живлення сульфатвідновлювальні бактерії є лі- 
тоорганогетеротрофами.

Сульфатвідновлювальні мікроорганізми за визначником Варті (9 
віщання) об’єднані у групу 7 -  сульфідогени, до якої відносяться несло- 
роугворюючі бактерії (Desulfovibrio, Desutfobacter, DesuHbbacterium, 
Desulfosarcina, Desulfococcus), споро утворюючі Desulfotomaculum, а та­
кож лротеобактврїї (Desulfonatronum, Desulfonatronovibrio, Desulfohalo- 
blum, Desulfomicrobium).

Представники роду Desulfovibrio розповсюджені у солоних І прісних 
водоймах, мулі, ґрунті. Неспороутворюючі грамнегативні вібріони, мо­
жуть бути спіральними, рідко -  прямими. Облігатні анаероби, рухомі, 
мезофіли. Містять цитохром с і десульфовіридин -  флуоресцуючий піг­
мент. Тилові представники D.desulfiiricans, D.vulgaris, D.gigas.

Представники роду Desulfotomaculum виявлені у прісних водоймах, 
фунті, продуктах, що розкладаються. Грамнегативні прямі чи вигнуті 
палички, утворюють спори термінально або субтермінально. Рухомі, 
облігатні анаероби. Типові представники О. ntgrificans, О. ruminis.

СІрковідновлювальні бактерії використовують молекулярну сірку як 
акцептор електронів, потребують органічного вуглецю, окислюють аце­
тат, ліруват, сукцинат, глутамат, етанол. Здатність відновлювати моле­
кулярну сірку притаманна представникам еубактерій і архебактерій. Так, 
бактерії роду Desulfuromonas належать до 5-лідкласу класу Proteobac- 
teria, а бактерії родів Acidianus, Stigioiobus, Thermococcus -  до архебак­
терій.

Відновлення сірки за наявності органічного субстрату відбувається 
за схемою, що описується рівнянням:

СНзСОО' + Н* + 4S0 + 2 Wj0 -»2C 02 + 4 HzS AG0=-21,a кДж/мопь
Останнім часом описано багато нових бактерій, здатних до віднов­

лення сульфатів, такі як Desulfomicrobium baculatum, Desulfotomaculum 
salinum, Thermodesulfotomaculum mobili, Desulfotomaculum kuznetsovii. 
Описаний перший представник алкалофільних анаеробних сульфатвідно- 
влювальних бактерій Desulfonatronovibrio hydrogenovomns gen.ncv.sp.nov., 
який використовує виключно водень і форміат як донори електронів і
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росте при рН 8-10. Термофільні сірковідновлюеальні бактерії представ­
лені такими видами: Desulfurella acetovorans, D.pmpionica, НІрреа 
maritima. Вони розвиваються за температури 40-1 Ю^С. Здатність до 
відновлення сірки при окисненні водню виявлена у ацидофільних гіпертер- 
мофілів, які живуть при рН 1-3 і температурі 8-110eC {Pyrodictium), 57- 
89"С (Stigiolobus), 65-96° С (Addianus).

Екологічне значення сульфат- і сірковідновлювапьних бактерій 
полягає у  тому, що еони є джерелом утворення сірководню, який ініціює 
цикл сірки на Землі. Сірководень може отруювати повітря, водойми; у 
ґрунті він взаємодіє з іонами металів, утворюючи важкорозчинні сульфі­
ди. Таким чином, здійснюється мікробна детоксикація важких металів 
при антропогенному забрудненні ґрунтів. Сірководень може окислюва­
тись тіоновими бактеріями і викликати кислотну корозію металів та ін­
ших підземних споруд. Важливе значення має діяльність сульфатвідно- 
влювальних бактерій у нафтових пластах, де вони окиснюють органічну 
речовину нафти, утворюють сірководень і змінюють іонний склад плас­
тових вод.

Більшість покладів сірки утворилась завдяки тому, що продукт жит­
тєдіяльності сульфатвідновлювальних бактерій -  сірководень окислю­
ється до сірки і таким чином формуються її відкладення.

Сульфат- і сірковідновлюеальні бактерії відіграють важливу роль 
завдяки Тх геохімічній діяльності, пов'язаної з утворенням сульфідних 
мінералів, таких як пірит (FeS2), пірротин (FeS), куприт {CuS ), халькозин 
{Cu2S ), сфалерит (ZnS).

7.4. Участь мікроорганізмів  
у  трансф ормації сполук фосфору

Фосфор є важливим біогенним макроелементом, який необхідний 
для синтезу і функціонування життєво важливих сполук клітини, зокрема 
є складовою нуклеїнових кислот, фосфоліпідів, фосфорних ефірів вуг­
леводів, вітамінів, ферментів. Потрібна клітині енергія запасається у  
макроергічних сполуках аденозинди- І аденозинтрифосфорних кислот 
(АДФ і АТФ). До складу нікотинамідаденіндинукпеотидфосфату (НАДФ) і 
флавінаденіндинуклеотиду (ФАД), які є активними переносниками елек­
тронів, також входить фосфор.

Мікроорганізми ґрунту відіграють активну роль у трансформації 
сполук фосфору. Важливим етапом у  ланцюгу цих перетворень є роз­
чинення його неорганічних сполук і включення у біологічний кругообіг 
шляхом засвоєння мікроорганізмами і рослинами. Таким чином, фосфор
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переходить із неорганічної форми у  органічні сполуки. Наступні пере­
творення стосуються розкладу органофосфаті в і трансформації їх  у за­
своювані сполуки, доступні мікроорганізмам і рослинам. Оскільки части­
на фосфору виноситься з урожаєм для поповнення ґрунтових запасів, 
необхідно його вносити у ґрунт у вигляді мінеральних фосфорних доб­
рив або органічних добрив, трансформація яких відбувається також за 
участю мікрооргаізмів.

Форми фосфору у  фунті. У ґрунті фосфор входить до складу неор­
ганічних і органічних сполук. Неорганічні фосфати представлені, в осно­
вному, солями фосфорної кислоти і можуть бути засвоєні мікроорганіз­
мами і рослинами, коли знаходяться у ґрунтовому розчині. Малодоступ­
ними є важкорозчинні фосфати кальцію (первинні мінерали фосфорити, 
апатити, фторапатиги) і фосфати заліза (вівіаніт). Первинні і вторинні 
мінерали (кварц, каолініт, монтморилоніт) здатні поглинати розчинені 
фосфати і переводити % у адсорбовану форму і таким чином закріплю­
вати у ґрунті.

Більша частина загальних запасів фосфору у ґрунті представлена 
його органічними формами, які є складовою специфічних гумусових 
сполук (гуміновими кислотами, фульвокислотами, гуміном), а також ор- 
ганофосфатів (нуклеїнових кислот, фосфоліпідів, інозитфосфатів, фос- 
фопротеїнів, гліцерофосфатів, АТФ тощо). Найбільш поширеною сполу­
кою, що відноситься до фосфоліпідів, є лецитин; серед інозитфосфатів 
-  фітин. Вміст органічного фосфору у ґрунтах досить високий і має тен­
денцію до накопичення за умов регулярного внесення фосфорних міне­
ральних і органічних добрив. Все ж більша частина фосфору у  ґрунті 
недоступна рослинам і може бути мобілізована із його запасів завдяки 
діяльності мікроорганізмів.

М обілізація фосфору мікроорганізмами з його неорганічних 
сполук. Серед неорганічних сполук фосфору найбільш доступними для 
рослин є водорозчинні солі одновалентних катіонів ортофосфорної кис­
лоти (NaH2P 04l (NH4)jP0 4 та інші); менш доступні гідрофосфати двова­
лентних металів (СаНР04, Ca3(P 04)a), які розчиняються в органічних 
кислотах, тому кисла реакція ґрунту (pH 5,5-6,0) сприяє підвищенню їх­
ньої рухомості.

Органічні кислоти, які продукують мікроорганізми, сприяють розчи­
ненню мінеральних сполук фосфору. Здатність до перетворення важко­
розчинних солей фосфорної кислоти на розчинний стан виявлена у  ба­
гатьох бактерій, стрептоміцетів, грибів, зокрема у представників родів 
Pseudomonas, Bacillus, Mycobacterium, Penidllium, Aspergillus, Altemaria.
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Одним зі шляхів розчинення мінеральних сполук фосфору є виді­
лення мікроорганізмами вуглекислого газу. Розчинення нерозчинного 
фосфату кальцію описується рівнянням:

Саз(Р04)г+ 2СОг+ 2НгО - *  2СаНР04+ Са(НСОз)г·
Подібну роль відіграє азотна кислота, яка утворюється нітрифікую­

чими бактеріями:
CarfPOJ 2 *  2HN03 - » 2СаНР04 + CafNOJ*

CarfPOJi +4HNO3 —■ Са(НгР04)г + 2Ca(NOJ*
Більш активно відбувається розчинення сірчаною кислотою, яку 

утворюють тіонові бактерії при окисненні сірки:
Са^РОдг *  H2S04 -► 2СаНР04 + CaSO«.

Сульфатвідновлювальні бактерії у процесі життєдіяльності проду­
кують сірководень, який утворює нерозчинні сульфіди металів, при цьо­
му фосфор відповідно може вивільнятися зі сполук заліза або алюмінію.

Окрім неорганічних кислот, мікроорганізми при неповному окиснен­
ні вуглеводів можуть утворювати органічні кислоти, які ЗДІЙСНЮЮТЬ роз­
чинення неорганічних фосфорних сполук.

Гумусові кислоти також можуть утворювати хелати з кальцієм, залі­
зом та алюмінієм, при цьому вивільняється ортофосфат з важкорозчин­
них сполук.

М обілізація мікроорганізмами фосфору з його органічних 
сполук має важливе екологічне значення оскільки фосфорорганічні 
сполуки складають від 20 до 80% його валових запасів у ґрунті. Складні 
молекули органічних сполук фосфору, для того щоб бути переведені у 
розчинний стан, повинні розкладатися гідролітичними ферментами -  
фосфат азами, які синтезуються мікроорганізмами, рослинами і тваринами.

Мікроорганізми, що синтезують фосфатази І мають здатність пере­
творювати органофосфати на засвоювану рослинами форму, назива­
ють фосфатмобіпізуючими. Серед них є представники різних таксоно­
мічних груп: бактерії родів Pseudomonas (Р. aeruginosa), Bacillus (В. me- 
gaterium, В. subtiiis), Enterobacter (E. nimipressuralis), гриби родів Peni- 
cfflium, Aspergillus, Rhizopus, Trichoteclum, Altemaria; дріжджі родів Rho- 
dotorula, Saccharomyces, Candida, Hansenula, деякі стрептоміцети та 
інші мікроорганізми. Активно мобілізують фосфати мікоризні гриби родів 
Glomus (в . intraradices, G. fasdculatus), Gigaspora, Sclerocystis.

Фосфатази каталізують гідроліз фосфорних ефірів Із відщепленням 
ортофосфату, гідролітичне розщеплення неорганічних поліфосфатів до 
ортофосфату, розщеплення високополімерних поліфосфатів. а також
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гідроліз АТФ, АДФ, НАДФ і ФАД. При розщепленні органічних сполук 
фосфору фосфатаза може переносити ортофосфат до спиртів, глюко­
зи, фруктози, тим самим виконуючи і функцію трансферази.

За спорідненістю до субстрату фосфатази поділяють на дві групи: 
до специфічних фосфатаз відносять ферменти з високою спорідненістю 
до якогось одного субстрату, до неспецифічних фосфатаз -  ферменти, 
що мають спорідненість до багатьох субстратів. До специфічних фос­
фатаз можна віднести рибонуклеази та дезоксирибонуклеази, які ката­
лізують гідроліз цих субстратів із розривом диефірних зв'язків між зали­
шками фосфорної кислоти і спиртовими групами рибози або дезоксири­
бози. Фосфатази з неспецифічною дією гідролізують широке коло орга- 
нофосфатів, серед них фосфомоноестерази, які діють на моноефіри 
фосфорної кислоти, фосфодиестерази -  на диефіри фосфорної кисло­
ти, ангідридфосфатази -  на органічні І неорганічні попіфосфати.

Мікроорганізми синтезують позаклітинні фосфатази для розщеп­
лення органічних сполук фосфору за умов низького вмісту розчинного 
фосфору у середовищі. Якщо мікроорганізми забезпечені фосфором у 
необхідних їм кількостях, синтез фосфатаз репресується.

Фосфатази продукуються також коренями рослин, деякими твари­
нами. Позаклітинні фосфатази, а також ті, що вивільняються після лізи­
су клітин, адсорбуються у Грунті вбирним комплексом і гумусовими спо­
луками. Адсорбовані фосфатази здатні довгий час зберігати свою актив­
ність і таким чином вони формують певний рівень фосфатазної активнос­
ті Грунту.

Внаслідок двфосфорилювання органічних сполук фунтовими фо- 
сфогідролазами відбувається їх  мінералізація і вивільнення фосфору, 
який засвоюється коренями рослин і мікроорганізмами. Прості фосфо­
рорганічні сполуки (фосфати цукрів, іноаитфосфати) гідролізуються 
швидко лід дією неспецифічних 4к)сфогідролаз і тому у ґрунті не нако­
пичуються.

Більш складним е шлях гідролізу полїнуклеотидів (рибонуклеїнових 
і дезоксирибонуклеїнових кислот), які піддаються д ії нукпеодеполімераз:

В результаті відбувається гідроліз полїнуклеотидів з розривом ди­
ефірних зв’язків, які поєднують залишки фосфорної кислоти з спирто­
вими групами рибози або дезоксирибози.

Нуклеїнові кислоти

неорганічний
фосфат

155



Інозитфосфати у ґрунті представлені, в основному, фітином та його 
похідними. При повному насиченні фосфором вони містять шість моле­
кул ортофосфату. які вивільняють при гідролізі. Продуктом гідролізу є 
також інозит.

Серед фосфопіпідів у ґрунті переважають гліцерофосфати, в основ­
ному лецитин, при гідролізі якого спочатку холін відщеплюється від 
гліцерофосфату; останній потім дефосфорилюється фосфомоноесте- 
разами. Гідроліз диефірів фосфорної кислоти, наприклад дигліцерин- 
фосфорного ефіру каталізують дифосфоестерази.

Фосфогідролази моноефірів ортофосфорної кислоти (фосфомоно- 
естерази) є найбільш поширеними у  ґрунті. Вони поділяються на дві 
групи; з лужним і кислим оптимумами активності. Існує обернена залеж­
ність між загальною фосфатазною активністю грунту і вмістом у  ньому 
розчинного ортофосфату. Імовірно, це пов'язано з тим, що у мікроорга­
нізмів синтез позаклітинних фосфогідролаз індукується нестачею віль­
ного ортофосфату в середовищі.

Органічні сполуки фосфору піддаються біодеструкції з різною швид­
кістю. Нуклеїнові кислоти та лецитин дефосфорилюються швидко, а 
фітин -  повільно.

Для активізації процесу мобілізації неорганічних і органічних фоо- 
фатів застосовують бактеріальні добрива на основі активних культур 
фосфатмобілізуючих мікроорганізмів (див. розділ 10.1).

7.5. Мікробна трансформація сполук заліза

Залізо бере активну участь у обміні речовин живих організмів. Воно 
слугує переносником електронів у ферментних системах, є необхідною 
складовою пігментів, які беруть участь V фотосинтезі. Для хемолгтотроф- 
них мікроорганізмів сполуки заліза Ре2* можуть бути джерелом енерпї 
для засвоєння диоксиду вуглецю, а також окисником при анаеробному 
диханні і використанні Ре' , замість кисню. Основне джерело заліза у 
ґрунті -  мінерали. Залізо вступає у біологічний кругообіг після його мо­
білізації із мінералів.

Із залізовмісних мінералів (лімоніту і гетиту), в яких залізо знахо­
диться у формі Ре3* мікроорганізми за участю оксидоредуктаз перево­
дять його у Ре2*, який є більш рухомим. Утворення сильних мінеральних 
кислот нітрифікуючими (азотиста й азотна) і боновими (сірчана) бакте­
ріями руйнує мінерали ґрунту.

Існує також думка про те, що при вибірковому поглинанні катіонів 
поживних речовин вищими рослинами і мікроорганізмами відбувається
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підкислення ґрунту аніонами сильних кислот, які руйнують мінерали. Крім 
того, у руйнуванні мінералів беруть участь продукти розкладу мікроор­
ганізмами органічних решток -  органічні кислоти (мурашина, щавлева, 
лимонна, янтарна, фумарова, уроноеа, 2-кетоглюконова і 3-фосфо- 
гліцеринова), фенольні сполуки (о-дифеноли). Ці речовини часто утво­
рюють комплексні хелатоаані сполуки, які підсилюють розклад мінера­
лів. Значну роль у таких процесах відіграють мікробні полісахариди, які 
утворюють із залізом також комплексні сполуки, що сприяє виходу залі­
за Із кристалічних решіток. Міграція й акумуляція заліза зумовлюються 
його зв’язками з гумусовими речовинами. У трансформації сполук заліза 
певна роль належить утворенню покладів заліза за рахунок руйнування 
органічних комплексів і сполук заліза з гумусовими кислотами (гуміно­
вими і фульвокиспотами). В цьому разі відкладення заліза залежить від 
швидкості руйнування органічних сполук, до складу яких входить залізо. 
Роботами Т.В. Аристовсьної була показана здатність фунтових мікроорга­
нізмів руйнувати сполуки заліза з гуміновими кислотами. Залізо, що вивіль­
няється з цих сполук, відіграє важливу роль в утворенні підзолистих фун­
тів. Комплексні органічні сполуки заліза, представлені у гумусі, підлягають 
більш складним перетворенням, ніж розчинені неорганічні сполуки заліза.

Здатність до відновлення розчинених сполук Fe3* виявлена у бага­
тьох облігатно і факультативно анеробних бактерій, представників родів 
Bacillus, Clostridium, Pseudomonas, Lactobacillus, а також деяких видів 
грибів родів Fusarium, Aspergillus, РепісіВіит. Останніми роками виділе­
но і вивчено багато Ре3+-від новл ювальних бактерій, таких як Shewanella 
putrefaciens, Geobacter.

Штам Desulfrtobacterium frappieri (G2) здатний використовувати кри­
сталічний оксид Fe3* та його розчинні форми як акцептор електронів, 
донором електронів можуть бути Н2 або органічні субстрати -  форміат, ма­
нат, лактат, піруват, етанол, бутаноп. Відновлення описується реакцією:

Fe3* +Нг ->2Н* + Fe2*.
Термофільні архебакгерії Sulfolobus acidocaldarium також можуть 

відновлювати у  мікроаерофільних умовах Fe3* при окисненні сірки. Реа­
кція відбувається при температурі 7СРС і pH 1,6.

Широко поширені мікроорганізми, які відновлюють Fa3*, при цьому 
використовують Н2 як донор електронів. Такі бактерії виділені також із 
континентальних терм {Thermoterrabacterium femreducens) та нафтових 
пластів (Defembacter thermophilus). Такі анаеробні бактерії, як Thermo- 
toga, Thermoanaerobacter, а також архебактерія Thermococcus, здатні 
відновлювати Fe3* з використанням молекулярного водню або пептону 
як донорів електронів.
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Встановлено, що Ге3+ може відігравати роль альтернативного акце­
птора водню в анаеробному диханні і цей процес відбувається за учас­
тю нггратредуктази. За присутності нітратів відновлення заліза припиня­
ється, оскільки мікроорганізм переходить на нітратне дихання, яке в 
енергетичному відношенні є більш вигідним, порівняно з відновленням 
заліза. Можливий також шлях відновлення заліза за участю ферменту, 
названого феріредуктазою.

Окиснення заліза широко поширене явище і може бути здійсненим 
багатьма мікроорганізмами. Найбільш поширеними бактеріями, що оки- 
снюють Раг*д.о Ре3*, е ОаІІіопвІІа, іеріовігіх, З/Оегосарва, ОсЬгоЬіит, Зісіего- 
соса/5, РаботісгоЬіит, НуріютісгоЬіит зеІІЬегіа, Мвіаііодепіит. Описана 
нова родина облігатних автотрофних ацидофільних архебактерій Рет> 
ріа&пасаае іат.поу. вид Репоріазта асібірЬШит, який здатний окислювати 
Рег* І ГеЗг-

Власне до залізобактерій відносять мікроорганізми, які утворюють 
оформлені поклади заліза. Залізобактеріям присвячена велика кількість 
робіт, проте одною з фундаментальних до нинішнього часу зостається 
монографія М.Г. Холодного “Залізобактерії” , видана у 1922 р. Залізобак­
терії інтенсивно вивчались у зв'язку з гіпотезою їх участі в утворенні за­
лізних осадкових руд, а також охристих осадів у водоймах та системах 
водопостачання. М.Г. Холодний вивчав бактерії роду ЄаШопеІІа в аква­
ріумах з залізистою водою, в них він на поплавцях вміщував покривні 
скельця. Через короткий час інкубації скельця обростали мікроорганіз­
мами, серед яких переважали спірально скручені нитки, на одному їх 
кінці були бобоподібні клітини. М.Г. Холодний довів, що ці бобоподібні 
клітини безперервно виділяють увігнутою стороною гідрат окису заліза; 
при обертанні клітин “шлейф” гідрату окису заліза закручується у спіра­
льну нитку. Пізніше дослідженнями з використанням електронної мікро­
скопії була виявлена волокниста будова ниток. Розвиток ваіііопвіїа 
Іепидіпеа у мінеральному середовищі, яке містить двовалентне залізо 
як єдине джерело енергії, а також здатність за таких умов фіксувати 
СО& дає підставу віднести цей мікроорганізм до хемосинтезуючих.

До залізобактерій відносять також представників роду Іерґо0ігіх. 
Бактерії цього роду двовалентне залізо окиснюють до тривалентного:

4 РаС03 + 6 НіО + Ог -> 4  Ре(ОН)3 + 4 СОг.
Вид іерШ Ьгіх осЬгасва утворює охрисгі скупчення окислів заліза 

на болотах, залізистих джерелах при низьких концентраціях заліза 
(0,1 мг/л); за морфологічними ознаками утворює залізисті трубки з внут­
рішнім діаметром близько 1 мкм і зовнішнім -  2 -3  мкм. Всередині цих 
трубок містяться живі клітини і., осЬгасва, проте часто клітини вислиза­
ють із трубок, оскільки вони рухомі і мають джгутики.
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Представники роду Меіаііодепіит -  це подібні мікоплазмам бактерії 
без клітинної стінки. Розмножуються шляхом брунькування. У життєво­
му циклі мають стадії коків і коків з тонкими нитками (які носять назву 
араї). За тилом живлення -  хемоорганогеторотрофи, аероби живуть са- 
протрофно або паразитують на грибному міцелії.

У різних мікроорганізмів окиснення заліза має різне біологічне зна­
чення. Так, у ТМоЬасШи$ ferrooxidans воно може бути єдиним джерелом 
енергії для росту. Цей мікроорганізм традиційно відносять до тіонових 
бактерій, оскільки він бере участь у кругообігу сірки. У той же час, 
Т. іетжиайапа окиснює Ре2* до Ре3* через цитокром с і цитохромокеида- 
зу. АТФ, яка утворюється при цьому окисненні використовується для 
автотрофної ф іксації С02.

4Ре2* + 4Н* + 6 8 0 /- + Ог ->2 Рег(БО<)з +2Н&.
Далі відбувається гідроліз сульфату заліза з утворенням гідрату 

окису заліза і сірчаної кислоти:
РвгїБО^з +6Нзр->2 Рв(ОН)3 +6Н* + З Б О /'.

Т. іегюохкіапз окиснює пірит у  тривалентне залізо і сірчану кислоту, 
яка діє на породи ґрунту. Мікроорганізм розвивається у кислому сере­
довищі (рН 2,5-5,0), в якому стійкими є Рег* і Ре3*, тому покладів заліза 
не утворює.

Архебактерії РегтІоЬиз рІасіФя окиснюють Рег* і використовують 
як акцептор електронів N0а

Відкладення гідроокису заліза може відбуватись у зв'язку з реакці­
єю з кислими муколопісахаридами. Окиснення заліза може бути також 
як побічна реакція за умов д ії гідроксилероксидаз.

Екологічне значення процесів мікробної трансформації заліза за­
лежить від багатьох факторів. Якщо ґрунт знаходиться у стані водона- 
сичення, в ньому розвиваються процеси відновлення заліза, що ство­
рює передумови для розвитку оглеювання. Після затоплення ґрунту во­
дою ЕЬ ґрунтового розчину шведко зменшується, що веде до віднов­
лення нітратів (денітрифікація), а також накопичення органічних кислот, 
сірководню, водню І метану. За таких умов відновлення заліза визнача­
ється вмістом органічної речовини ґрунту, а також рівновагою між Ре 3*. 
з одного боку, та Ре2*, ОН, СОг, НзБ -  з іншого. Відновлення заліза мо­
жуть викликати мікроорганізми (факультативні анаероби), які при бродінні 
утворюють відновлені продукти, що потім реагують з окисним залізом.

В затопленому ґрунті спочатку відбувається відновлення нерозчинного 
Ре3* до розчинного Ре2*. Потім під впливом С02 або хелатутворюючих 
комплексів залізо переходить в обмінний стан і з'являється у  ґрунтово­
му розчині.
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Особливу зацікавленість викликає питання про роль мікроорганіз­
мів в утворенні залізистих мінералів. В. І. Вернадський, який сформулю­
вав теорію концентраційної функції живої речовини, підтримував Ідею 
біогенного походження осадкових руд заліза. Геолог А.Ґ. Вологдін за 
допомогою методу шліфів провів мікроскопічні дослідження залізних руд 
і виявив структури, подібні за морфологією бактеріям. Біогенну теорію 
рудоутворення критикував геолог М.М. Страхов, який стверджував, що 
основну роль у рудоутворення відіграють такі геологічні фактори, як рух 
земної кори, тектонічні і кліматичні особливості субстратів, у той час як 
роль залізобактерій є дуже незначною. Пізніше ці протиріччя були 
з'ясовані завдяки роботам Ф.В. Чухрова, Т.В. Аристовської, які показа­
ли, що залізобактерії виконували важливу роль у первинному осадженні 
І концентруванні залізистих осадів, які потім піддавалися геологічним 
перетворенням.
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8. МІКРОБНА
ТРАНСФОРМАЦІЯ ГУМУСУ

8.1. Загальні уявлення 
про органічну частину ґрунту

У ґрунті містяться різні органічні сполуки, вся сукупність яких є його 
органічною частиною (у ґрунтознавсті вживають також термін “органічна 
речовина ґрунту”). Вона не е хімічно індивідуальною речовиною і за ни­
нішніми класифікаціями складається як мінімум з 4 частик: 1 -  свіжі ке- 
розкладені органічні рештки, які ще ке втратили своєї анатомічної будо­
ви; 2 -  напіврозкладекі без форми й анатомічної будови органічні решт­
ки, що називають детритом; 3 -  метаболічний І активний вуглець, предста­
влений низькомолекулярними та високомолекулярними індивідуальними 
органічними сполуками -  продуктами розкладу рослинних, тваринних і 
мікробних решток: лігнін, білки, вуглеводи, амінокислоти, ліпіди, низько­
молекулярні органічні кислоти, пігменти тощо; 4 -  специфічні сполуки, 
синтезовані у ґрунті, сукупність яких утворює гумус. Такий самий розподіл 
характерний для азотвмісних органічних речових фунту. Гумус ґрунту -  
це складний конгломерат сполук, які підрозділяють на гумусові кислоти 
(гумінові, фульвокислоти) та нерозчинний залишок.

Гумінові кислоти -  гетерогенна група високомолекулярних азот­
вмісних органічних кислот, що складаються з ядерної частини, представ­
леної ароматичними 5- та 6-членними циклічними сполуками, та аліфа­
тичної частини, представленої боковими ланцюгами вуглеводної, білко­
вої, пептидної природи. Аліфатичні компоненти гумінових кислот містять 
функціональні групи: карбоксильні, гідроксильні, фенольні, метоксильні, 
карбонільні, хінонні (рис. 6.1).

Елементний склад (С, Н, N. О) гумінових кислот коливається в та­
ких межах (атомні %): 30-43%  С, 32-42%  Н, 2,4-3%  N. 17,5-22% О. Гу­
мінові кислоти містять також фосфор, сірку, мікроелементи. Середня 
молекулярна маса гумінових кислот коливається від 9000 до 74000. 
Комплекс гумінових кислот є неоднорідним і містить фракції з різкими 
молекулярними масами: окремі структурні одиниці мають найнижчу ма­
су від 1300 до 20000, асоціати молекул -  від 20000 до 75000, молекули, 
що об’єднані в агрегати -  300000-600000.

У лабораторних умовах гумінові кислоти можна вилучити з фунту 
лужними розчинами (гідроскидом натрію, гідроксидом калію, лірофос- 
фатом натрію). Витяжки мають колір від червоно-бурого або темно- 
коричневого до чорного. Забарвлення гумінових кислот зумовлене при­
сутністю ароматичної ядерної частини, ступенем її конденсації, а також 
співвідношенням з аліфатичною частиною, яка не дає забарвлення.



Рис. 8.1. Загальна будова молекули гумінової кислоти, яка містить 
ядерні ароматичні компоненти, аліфатичну частину із залишками 
амінокислот І вуглеводів, а також фнкуціональні групи, які здатні 

зв’язуватись з іонами Ге2*, Рв3*, Са 2*, А Ґ

У природному стані у ґрунті гумінові кислоти знаходяться у формі 
солей кальцію і магнію, є колоїдами, міцели яких мають активні аміко- та 
карбоксильні групи. Завдяки цьому гумати взаємодіють із мінеральними 
часточками породи і таким чином закріплюються у ґрунті. Завдяки закріп­
ленню відбувається депонування поживних речовин і енергії.

Фупьеокислоти -  це гумусові сполуки, що є гетерогенною групою 
азатвмісних органічних кислот. Як і гумінові кислоти, вони містять аро­
матичне ядро й аліфатичні бічні ланцгдги. Відмінності від гумінових кис­
лот полягають у тому, що ароматична частина фульвокислот менш кон­
центрована, а в молекулі переважають бічні вуглеводні й амінокислотні 
компоненти. Внаслідок такої будови молекулярна маса фульвокислот є 
меншою, ніж гумінових, в елементному складі вуглецю і азоту менше, а 
кисню -  більше порівняно з гуміновими кислотами. Елементний склад фу- 
львокислот такий, (атомні %): 30-37% -  С, 34-42% -  Н, 1,4-2,5% -  N. 2 5 - 
30% -  О. Лужний розчин фульвокислот забарвлений у світло- або тем­
но-жовтий колір. Із двовалентними катіонами металів фульвокислоти 
взаємодіють слабо, вони є більш рухливими у порівняні з гуміновими 
кислотами. Середні молекулярні маси різних фракцій фульвокислот ко­
ливаються від від 500-600 до 5000-5000.

Г умін (осад, що не гідролізується) являє собою специфічні гумусові 
сполуки, які дуже міцно зв'язані з мінеральними частинками і їх  не маж-
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на вилучити з ґрунту ні лугами, ні кислотами. У нерозчинні сполуки 
зв'язується 30-60%  від загального вмісту гумусу.

Деякі автори, крім зазначених вище груп гумусових сполук, виділя­
ють перехідні підгрупи: ульмінові, гіматомеланові, фульвенові, фульві- 
нові, фульванові кислоти. Сполуки цих груп відрізняються ступенем 
конденсації ароматичного ядра та кількісним складом аліфатичних ком­
понентів і функціональних груп.

Для характеристики стану гумусу Я.О. Гришикою І Д.С. Орловим 
був запропонований перепік показників, наведений у таблиці 8.1.

Таблиця 8.1
Основні показники гум усного  стану ф унт ів 

(за Л.О. Грииіиною ІД.С. Орловим, 1986р.)

Ознака Рівень ознаки Межі коливань ознаки
Загальний вміст гумусу, % Дуже високий >10

Високий 6-Ю
Середній 4-6
Низький 2-4
Дуже низький <2

Збагачення азотом, відно- 
шення С:ІМ

Дуже високе <8
Високе 8-12
Середнє 12-16
Низьке 16-20
Дуже низьке >20

Ступінь гуміфікації органічної 
речовини ґрунту (Сл/С»г)-100

Дуже висока >40
Висока 40-30
Середня 30-20
Слаба 20-10
Дуже слаба <10

Тип гумусу, Сп/Сф, Гуматний >1.5
Фуль ватно- 
гуматний 1-1,5
Гуматно- 
фуль ватний 1-0,5

Фульватний <0.5
Біологічна активність ґрунту, 
виділення СОг, мг/м2 
за 1 годину

Висока >1.0
Середня 0,5-1,0
Низька <0,5
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Як видно з цієї таблиці, стан гумусу характеризує, перш за все, за­
гальний вміст органічного вуглецю (0 » ). Важливою якісною характерис­
тикою є збагаченість гумусу азотом, яка визначається як відношення 
вмісу вуглецю до вмісту азоту (C:N).

Ступінь гуміфікації характеризує, якою мірою органічна речовина 
гуміфікована, тобто який відносний вміст гумінових кислот (С№) до CMf, 
Тип гумусу залежить від співвідношення гумінових І фульвокиспот 
СпУСф*. Межею відліку є рівне співвідношення цих кислот, тобто 
С„/Сц*=1. Якщо цей показник >1,5 -  тил гумусу гуматкий, а <0,5 -  фу- 
льватний. Коливання цього показника у зазначених межах характеризує 
перехідні типи.

Ґрунти різних типів мають певні межі коливань наведених вище ха­
рактеристик, середні значення яких наведені у таблиці 8.2.

Таблиця 8.2
Гумусний стан ґрунтів різних типів 

(за Л.О. Гришиною, 1986 р.)

Ознака
Тип фунту

слабо­
підзолистий

дерново-
підзолистий

чорнозем
типовий

черноземно-
луговий

Загальний вміст 
гумусу

Дуже низький 
0,5%

Низький
3,2%

Високий
8,6%

Дуже високий 
10.6%

Збагачення азотом, 
відношення С:ІЧ

Високе
9

Високе
6

Високе
11

Високе
11

Ступінь гуміфікації 
органічної речовини 
ґрунту (Сп/СигМОО

Середній
20%

Середній
23%

Дуже висо­
кий 
50%

Дуже високий 
46%

Тип гумусу, Сп/Сф, Фульаатний
0.5

Гуматно-
фульватний

0.6

Гуматний
1.7

Гуматний
2,3

Біологічна актив­
ність ґрунту, виді­
лення СОг, мг/м* 
за 1 годину

Низька
0.5

Середня
0.7

Висока
10,0

Висока
12,0

Біологічна активність ґрунту значною мірою визначає процеси 
утворення І трансформації гумусу. В запропонованій схемі як інтегра­
льний показник біологічної активності використовується інтенсивність 
“дихання” фунту, тобто кількість СОг, що виділяється за 1 годину з оди­
ниці площі.
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8.2. Джерела утворення гумусу

Органічні рештки рослин, мікроорганізмів і тварин є джерелами, з 
яких утворюється гумус. Залишки рослин потрапляють у ґрунт у вигляді 
наземного опаду і мертвих коренів. Щорічна кількість опаду дорівнює у 
лісах помірних широт 2 -7  т/га, у субтропічних -  до 250 т/га. Значна кіль­
кість органічних залишків надходить із кореневою масою, яка у степовій 
зоні складав 8-30 т/га. Рослинні залишки переробляються ґрунтовими 
мікроорганізмами та тваринами, які перетворюють їх  на вторинні форми 
органічної речовини ґрунту.

Органічний матеріал, який надходить у ґрунт, за хімічним складом є 
різноманітним, у ньому містяться білки, вуглеводи, ЛІГНІН, ЛІПІДИ, воски, 
смоли, фенольні сполуки, пігменти, вітаміни, ферменти, низькомолеку­
лярні органічні кислоти, а також зольні елементи. Всі вони підлягають 
г у м іф ік а ц ії , тобто утворенню з органічних решток специфічних гумусових 
сполук. Найбільш важливі для гуміфікації сполуки будуть розглянуті далі.

Білки -  високомолекуляркі сполуки, що містять вуглецю 48-55% , 
водню 6,5-7,3% , кисню 19-26%, азоту 16-20%, сірки -  близько 2%, фос­
фору -  до 0,8%, а також зольні елементи -  К, Мд, Яв, Си. Структурними 
елементами білкових молекул є амінокислоти. Аміногрупа і карбоксиль­
на група зв’язані з одним і тим самим атомом вуглецю, що утруднює їх 
мінералізацію. Деструкції більшою мірою підлягають аліфатичні аміно­
кислоти, меншою мірою -  ароматичні.

Складні білки (протеїди) містять у простатичній групі речовини не- 
білкоеої природи -  ліпіди (ліпопротещи), вуглеводи (гпгкопротещи), нукле­
їнові кислоти (нукпеопротеіди). Ці речовини визначають їх доступність, 
швидкість розкладу і участь у біохімічних процесах гумусстворенкя.

В рослинних тканинах білки утворюють стійкі комплекси з фенола­
ми, які можуть бути структурними компонентами гумусу. Під дією фер­
ментів мікроорганізмів, а також ферментів, адсорбованих на ґрунтових 
часточках, відбувається трансформація білкових сполук та продуктів 
їхнього розкладу.

Ферментативні перетворення азотвмісних органічних сполук (білків, 
поліпептидів, амінокислот, амікоцукрів, нуклеїнових кислот, азотних 
компонентів гумусу) здійснюються як до кінцевого продукту -  аміаку, так 
і до проміжних продуктів, які підлягають гуміфікації.

Початковий етап перетворень азотовмісних органічних сполук 
починається з того, що від складних білків відокремлюється простатич­
на група, а далі білкова частина розщеплюється до амінокислот за д ії 
протеолітичних ферментів (пептидаз, протеїназ). Нуклеїнові кислоти за
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участю куклааз розкладаються до пуринів і піримідинів, аміноцукри під 
дією гпікозидгідролаз -  до гексозамінів (похідних уронових кислот). Пев­
на частина продуктів гідролізу засвоюється мікроорганізмами і росли­
нами, а інша підлягає подальшим перетворенням з утворенням гумусу.

Настулою стадією гуміфікації є амоніфікація низькомолекулярних 
азотвмісних сполук з утворенням аміаку за участю дезаміназ -  уреаз, 
аспарагіназ, глутаміназ та ін. Аміак, що утворюється, асимілюється мік­
роорганізмами і рослинами, а також частково фіксується ґрунтовим по­
глинаючим комплексом. За наявності у ґрунті оксикислот можливий по­
заклітинний синтез амінокислот за участю амікосиктетаз. Можливість 
таких реакцій показана на прикладі аланін- і глутаматсинтетаз. Шляхи 
трансформації азотвмісних сполук у ґрунті можна представити такими 
схемами:

Білки г К Й З Ї  протеїни прот' ікгілролГ  дипептиди амінокислоти

Нуклеїнові кислоти •у ™ * ™ * * ?  нуклеотиди нукпеозиди
пурини І ліримідини

Аміноцукри Г|*°*итю1^ 11 гексозаміни.

Найбільш активну участь у формуванні гумусових сполук беруть 
ароматичні амінокислоти -  триптофан, фенілаланін, тирозин. Вони 
включаються переважно до складу ядерної частини гумусових кислот. 
Аліфатичні амінокислоти частіше виявляються у бічних ланцюжках мо­
лекул гумусових кислот.

Вуглеводи -  клас органічних поліоксикарбонільних сполук та їх  по­
хідних. Вміст вуглеводів складає 0,01-2%  від маси ґрунту і 7-30%  від 
органічної речовини ґрунту. Якісний склад вуглеводів ґрунту подібний до 
складу рослинних організмів і містить целюлозу, геміцелюлозу, крох­
маль, олігосахариди, моносахариди, аміноцукри.

Залежно від числа моносахаридких залишків у молекулі вуглеводи 
поділяють на моносахариди, олігосахариди і полісахариди. Моносаха­
риди містять 3, 4, 5, 6 і більше атомів вуглецю. Можуть існувати в ацик­
лічній (відкритій) і циклічній формах. Карбонільна група в циклічній фо­
рмі взаємодіє з ОМ-групою і утворює напівацеталі. До складу молекули 
вуглеводу може входити карбоксильна група (уронові кислоти) або амі­
ногрупа (аміноцукри).

У природі у вільному стані зустрічаються глюкоза І фруктоза (суміш 
ізомерів манози і глюкози). Інші моносахариди входять до складу оліго- 
і полісахаридів. Олігосахариди містять від 2 до 10 мокосахаридних за­
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лишків, що поєднуються 0 -ГЛІКОЗИДНИМИ зв'язками. Вони містяться в 
рослинах (сахароза), молоці (лактоза та її похідні).

Питання про участь простих вуглеводів у синтезі гумусу тривалий 
час залишалося дискусійним. Вважалося, що Тх трансформація у ґрунті 
відбувається до кінцевих продуктів -  СОг і Н^О. Проте досліди з викори­
станням мічених за 14С олігосахаридів показали їх  включення до складу 
як аліфатичних, так і ядерних структур гумусових молекул. Можливо, що 
це включення відбувається у формі метаболітів мікроорганізмів.

Серед полісахаридів важливу роль у процесах гуміфікації відігра­
ють целюлоза, хітин, геміцелюлоза, пектини, лігнін, дубильні речовини.

Целюлоза -  полімер, який має лінійні нерозгалужені ланцюги, що 
складаються із молекул О-глюкози, поєднаних 1,4-р-глікозидними зв’яз­
ками. Вона є головним компонентом клітинних стінок рослин. Експери­
ментально доведено існування гуміфікаційного шляху трансформації 
целюлози і включення мічених за 14С целюлозних компонентів до скла­
ду як високомолекулярких гумусових сполук (із молекулярними масами 
21000-27000), так і низькомолекулярних фракцій (із масами від 5000 до 
9000). Продуктом розкладу целюлози є глюкоза, шляхи її метаболізму і 
включення в компоненти гумусу ще до кінця не досліджені. Можливими 
етапами цього процесу є утворення амінокислот або фенольних сполук, 
які включаються до складу гумусових молекул.

Хітин -  полісахарид, що складається Із залишків 2-ацетамідо-2-дезок- 
си-О-глюкши, входить до складу клітинних стінок грибів, безхребетних, 
деяких водоростей.

Геміцелюлози залежно від складу мономерів розділяються на кси- 
лани (ланцюги О-ксилопіракозних залишків), глюкоманани (ланцюга О- 
манози і О-глюкози) і галактани (ланцюги О-галакгози, що містять на 
кінцевих позиціях залишки І-арабінози). Геміцелюлози входять до скла­
ду стінок рослинних клітин, заповнюють міжклітинний простір.

Пектин -  ланцюговий полімер, мономерами якого є залишки О-га- 
лактуронової кислоти, поєднані 1,4-ав'язками. Пектини входять до скла­
ду міжклітинних речовин і клітинних стінок рослин.

Лігнін -  один із головних компонентів рослинних клітин, локалізу­
ється між мікрофібрилами клітин. Це складка сполука, яка містить моно- 
мерні блоки, представлені похідними фенілпропану, головним чином, 
коніфериловим спиртом. Складність будови зумовлена нерегулярністю 
і різноманітністю поєднань мономерких блоків. Дуже повільно піддаєть­
ся деструкції І біологічному окисненню, тому є головним джерелом 
ароматичних сполук для гумусу.
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Мікробна деструкція лігніну здійснюється комплексом окиснюваль- 
них ферментів типу фенолоксидаз, що продукуються грибами, бактері­
ями, стрептоміцетами. Під впливом цих ферментів відбувається посту­
пове деметилювання й окиснекня молекули лігніну. Серед продуктів 
неповного розкладу лігніну виявлені фенольні сполуки ароматичної бу­
дови: ванілін, л-оксибекзальдегід, димери коніферилового спирту, які є 
"будівельними” блоками гумусових сполук.

Узагальнені шляхи трансформації вуглеводів та лігніну у фунті мо­
жна представити такими реакціями:

Целюлоза цц*™ж »  целобіоза &™ МИИЙ*)а глюкоза

Геміцелюлоза мано за, галактоза, арабі но за, ксилоза, глюкоза, фруктоза

Крохмаль мальтоза ■»""»"я— 0“ ™— глюкоза

Протопектини тнтимктинма розчинний пектин пектинова кислота ----

поштапатуронам гапакТурОНОВа кислота, галактоза, юилоза, арабіноза, метиловий спирт 

Лігнін вуглеводи + лігнін ваН|Л[Нї л-оксибензальдегід,

коніфериловий спирт !я̂ оаж'ажш̂  кетоадипінова кислота

Дубильні речовини -  це поліоксифенольні сполуки, а також поліме­
ри катехінів, вони мало піддаються деструкції, є основою для полімери­
зації і утворення ароматичного ядра гумусових кислот. Гуміфікація дуби­
льних речовин відбувається шляхом, описаним для лігніну.

8.3. Синтез гумусових сполук

Гумуеотворення -  це одночасні фізичні, хімічні і біологічні процеси 
трансформації рослинних, тваринних та мікробних решток, що ведуть 
до утворення специфічних гумусових сполук у товщі породи або у фун­
ті. Важливою ланкою гумусотворення є гуміфікація, внаслідок якої утво­
рюються гумусові кислоти.

Історично погляди вчених на гумусотворення формувалися від хімі­
чних до мікробіологічних і біохімічних позицій. У XIX ст. панувала думка 
про те, що перетворення органічних решток відбувається внаслідок хі­
мічних реакцій під дією вологи, температури та кисню.
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П.А. Костичев першим висловив думку про біологічну природу гу- 
міфікаційних процесів. Особливий пріоритет цього вченого полягає у 
тому, що мікробіологія і біохімія ґрунтів у той час тільки починали роз­
виватись, а вчення про високомолекулярні сполуки взагалі не існувало. 
Положення П.О. Костичева про природу перетворення рослинних реш­
ток такі:

- подрібнення рослинних решток відбувається завдяки діяльності 
тварин;

- розклад подрібнених органічних залишків здійснюється під 
впливом бактерій, грибів, а також внаслідок хімічної взаємодії компоне­
нтів речовин, що розкладаються;

- мікроскопічні гриби утворюють продукти, забарвлені у темний 
колір, що входять до складу гумусу;

- азот білків рослинних решток ресиктезується в мікробну плазму, 
а при відмиранні мікроорганізмів стає складовою гумусу.

Для підтвердження своєї теорії С.П. Костичев провів вимірювання 
безпосередньо у ґрунті активності фіксування атмосферного азоту мік­
роорганізмами, виділення С 02 та споживання внесеного органічного 
субстрату. Були також виявлені зв'язки в системі мікроорганізми- 
рослина, показана роль кореневих виділень І транспорт у рослину азо­
ту, ф іксованого мікроорганізмами.

А.Г. Трусов висловив припущення, що у синтезі гумусу важливу 
роль відіграє окиснення лігніну та дубильних речовин з утворенням хі­
нонів, які потім конденсуються і утворюють гумусові сполуки. Спираю­
чись на цю гіпотезу, С. Ваксман сформулював теорію про лігно- 
протеїковий комплекс як ядро гумусу. Згідно з цією теорією, гумус фор­
мується із лігніну рослинних решток, який поєднується з білком відмер­
лих мікробних клітин. Ця теорія піддалася критиці з огляду на те, що у 
процесі гуміфікації відбувається часткова деструкція лігніну, а в утво­
ренні гумусу беруть участь його окремі структурні одиниці. Крім того, 
ароматичні сполуки входять до складу не тільки лігніну, а й інших ком­
понентів рослинних рештив.

Важливу роль у розвитку теорії мікробної гуміфікації рослинних ре­
шток відіграли ранні роботи В.Р. Вільямса, в яких гумусові речовини 
розглядалися як продукти, утворені завдяки діяльності мікроорганізмів. 
Пізніше вчений висловлював гіпотезу про те, що гумусові кислоти є 
екзоекзимами, які виділяють живі клітини мікроорганізмів. Проте ця гіпо­
теза ке підтвердилась експериментальними даними.

Найбільш значущі дослідження трансформації рослинних решток і 
формування гумусу були проведені |.в. Тюріним, С. Ваксманом, М.М. Коко­
новою, Л.М. Александровою, А Д . Фокіним, В. Флайпом, М. Александером.
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У сучасній науковій літературі найбільш поширеними є дві теорії 
гумусотворення: конденсаційна і полімеризаційна.

Ґрунтовна розробка конденсаційної' теорії належить М.М. Кононо- 
вій. Згідно з цією теорією на першій стадії гуміф ікації відбувається роз­
клад компонентів рослинних і тваринних решток, перетворення їх  мікро­
організмами до простіших сполук і частково до їх  повної мінералізації. 
На другій стадії гуміфікації здійснюються синтетичні реакції утворення 
специфічних гумусових речовин. Гумінові кислоти є продуктами окис­
лювальної конденсації амінокислот і протеїнів з ароматичними феноль­
ними сполуками, які утворилися при розкладі дубильних речовин і лігні­
ну. Важлива роль у цьому процесі належить поліфенолоксидазам мік­
роорганізмів. Фульвокислоти М.М. Коконова розглядає як молоді і менш 
зрілі гумінові кислоти.

До конденсаційних гіпотез відноситься також меланощинова теорія 
утворення гумусових сполук. Мепакощини -  аморфні азотвмісні сполуки 
темно-коричневого або чорного забарвлення, які утворюються при ферме­
нтативній конденсації амінокислот із вуглеводами та їх похідними. Така 
реакція вперше була проведена при взаємодії глюкози і глікоколу, потім 
була проведена реакція між гпюнозаміном і хітином. Азотвмісними компо­
нентами в таких реакціях можуть бути амонійні солі, аміни, амінокислоти.

Д.Г. Звягінцев зі співробітниками висловили припущення, що ме- 
ланінові пігменти, синтезовані мікроскопічними грибами, можуть бути 
напівпродуктами або хім ічко повністю сформованими гумусовими кис­
лотами. Ця гіпотеза базується на подібності елементного складу, фізич­
них, біохімічних і спектроскопічних характеристик меланінів і гумусових 
кислот. Загальна схема синтезу гумусових сполук за участю мікробних 
меланінів представлена на рис. 8.2.

Полімеризаційна теорія гумусотворення найбільш повно вираже­
на в працях В. Флайга. Гумінові кислоти є продуктом полімеризації фе­
нольних сполук з амінокислотами, які утворюються при розкладі білків. 
Джерелом фенольних сполук є лігнін та інші фенолвмісні органічні ре­
човини. Гуміфікація розглядається як синтетичний біохімічний процес, 
основною реакцією якого є окислювальна полімеризація за участю ок- 
сидаз. Продукти розкладу лігніну -  фенолкарбонові кислоти у подаль­
шому деметилюються, бічні ланцюги їх розриваються і приєднують амі­
нокислоти, що врешті-решт призводить до полімеризації з утворенням 
молекули гумінової кислоти. Продукти неповної деструкції лігніну -  гід- 
рополістиреки також можуть взаємодіяти з ароматичними амінокисло­
тами з утворенням гумінових кислот (рис. 8.3).
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Рис, 8.2. Схема розкладу рослинних залишків з утворенням 
гумінових сполук (за Свіфтом)

Утворення гумусових сполук із продуктів розкладу органічних реш­
ток е процесом багатостадійним, у  якому значну роль відіграють як мік­
роорганізми, так і ґрунтові ферменти. Вуглеводи, що утворюються при 
розкладі целюлози, крохмалю, пектину, частково окиснюються мікроор­
ганізмами до кінцевих продуктів, а частково беруть участь у синтезі різ­
них мікробних метаболітів, наприклад амінокислот. У ґрунті амінокисло­
ти І пептиди взаємодіють із фенолами з утворенням темнозабарвлених 
прогумусних сполук. Для того щоб амінокислоти могли взаємодіяти з 
продуктами розкладу лігніну (фенолами), останні повинні пройти ряд 
біохімічних перетворень, зокрема, метилювання фенолових ефірів. У 
подальшому фенолові ефіри окиснюються за участю оксидаз до хінонів, 
які поеднуюються з аміногрупами за участю піридоксальфосфата.

Інший шлях участі фунтових ферментів у формуванні гумусових 
сполук із вуглеводів полягає у  синтезі пуринів. Компоненти Імідазольно- 
го кільця пуринів утворюються в АТФ-залежній реакції його дегідратації. 
Послідовність цих реакцій описується схемою:
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За участю поліфенолоксидаз амінокислота тирозин окиснюється до 
дигідрооксифенілаланіну, який трансформується в ортохінон, далі до 
5-6-дигідрооксиіндол-2-карбоноІ кислоти, що має темне забарвлення.

Якщо розпад органічних рештків неповний, то утворюються високо- 
молекулярні проміжні продукти, які за допомогою ферментів підлягають 
окиснювальному декарбоксилюванню і подальшій полімеризації.

Слід зазначити, що жодна з цих теорій не може вважатися доско­
нало розробленою, незважаючи на те, що експериментально була під­
тверджена можливість синтезу в лабораторних умовах штучних гумусо­
вих сполук.

За сучасними уявленнями весь процес формування гумусу склада­
ється не тільки з новоутворення гумусових кислот. У ґрунті постійно від­
буваються процеси оновлення і фрагментарної добудови вже існуючих 
гумусових речовин. М.і. Дергачова вважає, що у  ґрунті існує певний пул 
органічних речовин -  вільних і обмінно зв'язаних із периферичною час­
тиною гумусових кислот. З одного боку, ці речовини утилізуються мікроор­
ганізмами. а з іншого -  ідуть на підтримку системи гумусових сполук. Тобто 
новоутворені прогумусові речовини є трансакумулятивними.

А.Д. Фокін вважає, що у  процесі дозрівання гумусу до бокових лан­
цюгів гумінових кислот можуть приєднуватися нові фрагменти або, на­
впаки, відщеплюватися деякі компоненти; з часом відбувається ущіль­
нення і подальша конденсації ароматичної ядерної частини. “Молоді" 
гумінові кислоти характеризуються високою молекулярною масою, роз­
виненою аліфатичною частиною, а в "зрілих” гумусових кислотах ядерна 
частина більш ущільнена, аліфатичні ланцюпі короткі, молекулярна ма­
са менша, ніж у “молодих".

У дослідженнях Г.О. Іутинської було показано, що позаклітинні мік­
робні полісахариди взаємодіють із бічними ланцюжками гумінових ки­
слот, при цьому молекулярна маса останніх зростає, а ступінь конден­
сованості -  зменшується. Мікробні екзополісахариди за умов такої вза­
ємодії чинять протекторну дію -  захищають гумінові кислоти від мікроб­
них атак.
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Фактори, що впливають на гумусотворення. Інтенсивність і на­
прямок мікробної трансформації органічних залишків у ф унті залежить 
від низки природних і антропогенних факторів. Д.С. Орлов запропонував 
кінетичну теорію гуміфікації, суть якої виражається формулою:

Н ^Ц О М ),

де Н — інтенсивність гуміфікації; О -  загальна маса щорічних органічних 
решток, які надходять у фунт; І -  інтенсивність трансформації органічних 
решток, яка пропорційна біологічній і біохімічній активності фунту; 
ї  -  тривалість періоду активного розкладу решток, що дорівнює періоду 
позитивних температур.

Таким чином, роль мікроорганізмів в утворенні гумусу є багатогран­
ною. Вони розкладають органічні рештки, синтезують сполуки, які слу­
гують структурними компонентами молекул гумусових речовин, а також 
продукують фенолоксидази, які окиснюють поліфеноли до хінонів з на­
ступною конденсацією в гумус.

8.4. Деструкція гумусових сполук

Одночасно з синтезом у ф унті відбувається протилежний процес -  
деструкції гумусових сполук. Визначальну роль у  ньому відіграють мік­
роорганізми.

Деструкція гумусу має як позитивне, так і негативне значення зале­
жно від швидкості цього процесу, а також компенсації його новоутво­
ренням гумусових сполук. Якщо швидкість розкладу переважає над но­
воутворенням, то загальна кількість гумусу зменшується, відбувається 
дегуміфікація фунтів. За умов рівноваги процесів синтезу І деструкції) 
внаслідок розкладу гумусу вивільняються поживні речовини для рослин, 
в той же час деструкція компенсується синтезом нових гумусових речо­
вин. За таких умов розклад гумусу є процесом позитивним.

Розрізняють такі типи балансу гумусу у фунтах:
- бездефіцитний, коли надходження у ф унт органічних речовин 

повністю врівноважує витрати гумусу;
- позитивний баланс, коли надходження органічних речовин пе­

ребільшує витрати гумусу;
- від'ємний баланс, коли надходження органічних речовин не ком­

пенсує витрати гумусу.
Запаси основних елементів мінерального живлення в гумусі доста­

тньо великі. За даними Є.М. Мішустіна, в шарі фунту 0-20  см у гумусі
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акумульовано азоту від 3,2 до 11 т/га, фосфору -  від 0.1 до 2,7 т/га 
(таблиця 8.3).

Таблиця 8.3
Запаси азоту І  фосфору в гумусі фунтів 

основних типів, т/га
(за Є.М. Мішустіним, В.Т. Ємцввим, 1978 р.)

Тип ґрунту Гумус Азот Фосфор
Підзолистий 50 3.2 0.8
Чорнозем звичайний 140 7.0 2.4
Чорнозем південний 160 11,0 2.7
Сірозем 40 3.7 0.1

Особливо важливими для формування родючості ґрунтів є запаси 
азоту, що депоновані в гумусі; в орному шарі ґрунтів різних типів вони 
коливаються від 3,5 до 10,0 т/га (таблиця 6.4).

Здатність до деструкції органічних речовин ґрунту, у тому числі і 
гумусових сполук, виявлена у хемоорганотрофних мікроорганізмів. 
С.М. Виноградський вважав, що розклад гумусу здійснює специфічна 
мікрофлора, яку він назвав автохтонною. Такої ж думки були 
Є.М. Мішустін, Д.І. Нікітін, які до автохтонної мікрофлори відносили мік­
роорганізми, здатні розкладати гетероциклічні ядерні компоненти гуму­
сових сполук.

Таблиця 8.4
Вміст азоту в окремих групах гумусу фунтів 

різних типів, кг/га у  шарі 0-20см  
(заД.С. Орловим, 1974р.)

Тип ґрунту
Загальний 

вміст органіч­
ного азоту

Азот негу- 
мусових 
сполук

Азотг/мусових сполук
фульво­
киспот

гумінових
кислот

гуміну

Дерново-
підзолистий

3560 971 620 341 1628

Чорнозем ТИПО­
ВИЙ

9900 2158 864 1720 5158

Сіроземний 3420 922 326 348 1824

Як показали досліди К.З. Теппер, активними деструкторами гуміно­
вих І фульвокиспот є представники родів ЛіосалЛ'з, ВасМвгта,
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Micromonospora, Arthrobacter. Ці мікроорганізми характеризуються низь­
кою активністю або повною відсутністю таких гідролітичних ферментів, 
як протеїнази, амілази, інвертази. Тобто ферментів, які беруть участь у 
розкладі свіжих органічних решток. У той же час нокардГі здатні засвою­
вати ароматичні і гетероциклічні сполуки (бензойну, саліцилову, лрото- 
катехову кислоти, ванілін, лігнін, гумусові речовини) як джерела вуглецю 
й азоту. При цьому інтенсивність дихання мікроорганізмів є дуже низь­
кою І наближається до інтенсивності ендогенного дихання. Проте, повну 
деструкцію гумінової кислоти з розривом ароматичного ядра мікроорганіз­
ми роду Nocardia здіснюють рідко. Просвітлення зон гуматів натрію на 
кремнієвому гелі навколо колоній Nocardia спостерігається після трива­
лого культивування їх із мікроорганізмами інших родів, наприклад Bacto- 
derma. До автохтонної мікрофлори Д.І. НІкітІн, К.З. Теппер також відно­
сять представників родів Seliberia, Micromonospora, Pedomicrobium.

Здатність розкладати гумус була виявлена також у мікроорганіз­
мів, яких відносять до групи зимогенних: грибів, стрептоміцетів, деяких 
аеробних мікрококів, бацил, псевдомонад, мікобактерій, сульфатвід- 
новлювальних бактерій, азотобактера, анаеробних бацил роду Clos­
tridium (С.paraputrifîcum, С.aminovalgricum). Це дало підставу ствер­
джувати, що не існує строго спеціалізованої групи гуматруйнівних мік­
роорганізмів.

Слід звертати увагу на ступінь деструкції гумусових сполук мікро­
організмами різних груп. Найбільш легко мінералізуються бокові аліфа­
тичні ланцюги гумусових кислот, представлені амінокислотними і вугле­
водними залишками; засвоювати їх  може широке коло мікроорганізмів. 
Тобто початковий етап деструкції гумусових кислот здатні здійснювати 
зимогенні мікроорганізми, у  тому числі і такі, що використовують вугле­
води й амінокислоти. Ядерна частина молекул гумусових сполук більш 
стійка І стає доступною на пізніх стадіях деструкції. Саме на цьому етапі 
переважають представники специфічної автохтонної мікрофлори, які 
синтезують високоактивні окиснювальні ферменти.

Деструкція ароматичних фрагментів ядра починається тоді, коли 
молекули гумусових кислот майже повністю втрачають бічні ланцюги і 
замісники. Після цього починається ферментативне окиснення арома­
тичних структур, яке супроводжується гідроксилюванням молекули. Це 
призводить до розбалансування електронної структури кільця, і воно 
стає доступним для атак мікроорганізмів.

Розрив ароматичного кільця фенолів здійснюється в аеробних умо­
вах під дією оксигеназ, а в анаеробних умовах -  під дією відновленого
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НАДФ. За таких умов один атом кисню включається в кільце, а другий -  
відновлюється до води. Розрив кільця здійснюється між двома сусідніми 
гідроксильними групами. Продуктом реакції є муконова кислота або її 
альдегіди.

8.5. Екологічне й агрономічне 
значення гумусу

У гумусі акумулюються запаси поживних речовин, котрі при посту­
повій мінералізації переходять у ґрунтовий розчин і використовуються 
рослинами. Підраховано, що в гумусових сполуках депоновано 80-95% 
усіх ґрунтових запасів азоту. Також у гумусі акумулюються фосфор, 
кальцій, калій, мікроелементи. Встановлена позитивна кореляція між 
вмістом гумусу і ванадію, молібдену, марганцю та інших мікроелементів. 
Завдяки хімічній активності функціональних груп гумусові сполуки впли­
вають на такі фізико-хімічні властивості ґрунтів, як ємність поглинання, 
склад і рухомість поглинутих катіонів, окисно-відновний потенціал. У 
зв’язку із зазначеними властивостями гумус сприяє підвищенню ефек­
тивності мінеральних добрив.

Функція депонування має важливе значення у зв'язуванні рухомих 
форм важких металів і переведенні їх  у  малорухомі і малотоксичні спо­
луки. Це особливо важливо при забрудненні ґрунтів важкими металами і 
радіонуклідами. Слід зазначити, що цей процес оборотний, при зміні рН 
ґрунту і мікробній деструкції органо-мінеральних сполук важкі метали 
можуть знову переходити у ґрунтовий розчин.

Оскільки гумус активно поглинає не тільки речовини, а й вологу, то 
він відіграє важливу роль у формуванні таких властивостей фунту, як 
поглинальна здатність, вологоємність, буферність. Підраховано, що 1 г 
гумусу поглинає від 4 до 20 г  води, при цьому він набуває колоїдних 
властивостей, які відіграють важливу роль у  склеюванні ґрунтових час­
точок і формуванні структури ґрунту.

Важливу роль відіграє гумус в енергетиці фунтових процесів. Пер­
шим звернув увагу на енергетичні характеристики гумусу С. Ваксман. 
Пізніше запаси енергії в гумусових сполуках були розраховані різними 
методами: за ступенем його окиснення (за І.В. Тюріним), за даними 
елементного аналізу (за Е.М. Мовсисяном), шляхом безпосередніх ка­
лориметричних вимірювань (за В.Р. Волобуєвим і С.А. Алієвим). Вияви­
лось, що енергія, акумульована в гумусі (у товщі ґрунту до 3 м), колива­
ється в межах 5000-9000 кал; найбільші її запаси в чорноземах -  до 
20000 кал, фунти інших типів містять від 6000 до 9200 кал.
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Відмічена залежність забарвлення фунту від вмісту в ньому гумусу. 
Найбільше гумусу містять чорноземні ґрунти, які мають темно-корич­
невий, частіше чорний колір. Від кольору фунту залежать його спектра­
льні властивості. Тх вимірюють у  спектрозональних аерофотозйомках 
при дистанційних методах вивчення якості фунтів. Забарвлення ґрунту 
значною мірою впливає на його тепловий баланс.

Гумусоеі сполуки можуть зв’язуватись із залишками пестицидів ї 
акумулювати їх, а при мінералізації гумусу вони переходять у вільний 
стан і підвищують токсичність ґрунтів.

Багато дослідників відмічають, шо гумінові і фульвокислоти є фізіо­
логічно активними речовинами, здатними стимулювати життєдіяльність 
рослин І мікроорганізмів. В основному властивість біостимуляторів при­
таманна низькомолекулярним фракціям, які можуть проникати в рос­
линні і мікробні клітини, змінювати їх  плазматичну структуру 1 впливати 
на інтенсивність метаболічних процесів.

Врахувуючи зазначені вище властивості гумусу, можна дійти ви­
сновку, що він відіграє визначальну роль у формуванні родючості фун­
ту. За даними багатьох польових дослідів спостерігається тісний зв’язок 
між рівнем гумусованості фунтів та урожайністю сільськогосподарських 
культур (коефіцієнт кореляції між цими показниками становить 0,6-0,8).

8.6. Особливості трансф ормації гумусу 
в сучасних агроценозах

На інтенсивність і напрямок процесів гумусотворення значною мі­
рою впливають такі антропогенні фактори, як форми і дози застосуван­
ня мінеральних добрив, внесення органічних добрив і зеленої рослинної 
маси, ступінь насичення фунту катіонами кальцію, режими зволоження, 
обробіток фунту та інші.

Застосування мінеральних добрив є важливим антропогенним фа­
ктором, який впливає на інтенсивність мікробіологічних процесів І, зок­
рема, на трансформацію органічної речовини ґрунту. Мінеральні добри­
ва містять азот, фосфор і калій у легкозасвоюваних формах. За умов їх 
внесення у ґрунт мікроорганізми забезпечуються у достатній кількості 
основними біогенними елементами, а джерела енергії для метаболізму 
беруть із органічної речовини фунту. Бурхливий розвиток мікроорганіз­
мів підвищує швидкість мінералізації органічних решток, а їх окиснення 
іде до кінцевих продуктів -  СОз та НгО. Вуглець біологічно нестійких 
сполук не гуміфікується, а практично повністю асимілюється мікроорга­
нізмами або виділяється у вигляді С 02.
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Органічні речовини ароматичної природи при високому рівні міне­
рального живлення також швидко розщеплюються до аліфатичних про­
міжних сполук, які повністю мінералізуються. Такий тип трансформації 
органічних решток практично виключає можливість їх  участі у  форму­
ванні гумусових сполук. Отже, внесення високих доз мінеральних доб­
рив повинно бути компенсованим одночасним внесенням органічних 
решток. Якщо ця вимога не виконується, то за недостатнього надхо­
дження у  ґрунт органічного матеріалу мікроорганізми вимушені брати 
енергію для життєдіяльності з гумусу. Тобто внесення мінеральних доб­
рив провокує підвищення швидкості мінералізації гумусових сполук. Пі­
сля багаторічного внесення високих доз мінеральних добрив практично 
на всіх землях спостерігається від’ємний баланс гумусу. Це стосується 
навіть чорноземних ґрунтів, у яких щорічно втрачається до 0,5-0,7 кг/га 
гумусу. Таким чином, для збереження вмісту гумусу і формування його 
бездефіцитного балансу необхідне внесення мінеральних добрив разом 
з органічними (гній або фітомаса сидеральних культур -  "зелені добрива”).

Органічні добрива містять легкодоступний енергетичний матеріал, 
при деструкції якого мікроорганізми задовольняють свої потреби у вуг­
леці за рахунок вуглеводів, у той час як ароматичні сполуки, що вивіль­
няються з органічних решток, ідуть на формування компонентів гумусу. 
Підсилити процеси гуміфікації можна шляхом внесення органічних реш­
ток, збагачених ароматичними компонентами, які містяться, наприклад, 
у  соломі злакових культур. У сучасному землеробстві використовують 
багато видів органічних добрив.

Добрива на основі відходів тваринництва і  птахівництва -  це гній 
та компости на його основі. Гній займає перше місце серед органічних 
добрив за значенням і ефективністю дії. Розрізняють підстилковий і без- 
підстилковий гній великої рогатої худоби, коней, овець, свиней, пташи­
ний послід та компости на основі гною і соломи або гною і торфу. За 
строками дозрівання гній буває свіжий, напівперепрілий, перепрілий, 
перегній. Найбільшу кількість поживних речовин містить напівперепрі­
лий гній, який доспіває протягом 2 -3  місяців. За цей час насіння 
бур’янів, що міститься в гної, втрачає свою життєздатність. Змішаний 
гній у  середньому містить {%): органічної речовини 20-24, азоту 0,5-0,8 
P j0 5 0,2, К20  0,6, СаО 0,35, води 75. Кількісні співвідношення поживних 
речовин можуть варіювати залежно від виду та строків дозрівання. За 
підрахунками Д.С. Орлова для бездефіцитного балансу гумусу необхід­
но щорічно вносити на поля у  середньому 8 т/га гною. Для зменшення 
витрат на його транспортування рекомендується вносити гній один раз 
на 5 -6  років, при цьому норми внесення становлять: пщ овочі 60 -
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во т/га, під картоплю 40-60 т/га, під озиму пшеницю 20-30 т/га. Пози­
тивна д ія гною зумовлена не тільки вмістом поживних елементів. Його 
застосування покращує структуру ґрунту, сприяє утриманню вологи, 
формує сприятливий тепловий режим. Відмічена позитивна дія гною 
на розвиток ґрунтових мікроорганізмів, підвищення ферментативної 
активності, що приводить до зростання гуміф ікації органічної речовини 
ґрунту.

Добрива на основі відходів рослинництва (солома). Підраховано, 
що 50 ц соломи містять азоту 20-35 кг, P2Os 5-7  кг, К20  60-90 кг, СаО 
10-15 кг, МдО 4-6 , S 5 -6  кг, а також мікроелементи Cu, Мп, Мо, Со. Че­
рез 3 місяці після заорювання соломи у ґрунт половина її водорозчин­
них органічних сполук утилізується мікроорганізмами. У наступний пері­
од вони починають розкладати целюлозу І лігнін. Для збалансування 
відношення вуглецю й азоту разом із соломою у ґрунт необхідно вноси­
ти мінеральний азот. На 1 т соломи достатньо вносити 7-10 кг азоту. 
Без компенсації азотом заорювання соломи може спричинити зменшен­
ня врожаю через конкуренцію рослин і мікроорганізмів за азот. Най­
більш поширеними способами внесення є мульчування і покриття соло­
мою. При першому способі після збирання врожаю зернових стерню 
подрібнюють І змішують із ґрунтом дисковою бороною. Мульчування 
захищає ґрунт від ерозії і змиву у період танення снігу. При укритті ґрун­
ту соломою її подрібнюють і залишають на поверхні взимку, а заорюють 
навесні. Під покриттям створюються умови для більш активного розкла­
ду соломи мікроорганізмами І ґрунтовими тваринами.

"Зелене добриво”, або сидерати, -  зелена фітомаса рослин, які 
вирощують для наступного заорювання у ґрунт. Як сидерати зазвичай 
використовують культури, які продукують велику зелену масу, що швид­
ко розкладається мікроорганізмами. Частіше як зелені добрива заорю­
ють бобові (люпин, буркун, сераделла, чина), хрестоцвітні (рапс, суріпи­
ця, редька олійна) та злакові (озиме жито та ячмінь). Розрізняють два 
способи вирощування сидеральних культур: 1 -  проміжний, коли росли­
ни вирощують у період між збиранням однієї і посівом іншої основних 
культур; 2 -  спеціальний висів сидеральних культур навесні і заорюван­
ня їх улітку перед посівом основної культури. Встановлено, що при за­
орюванні, наприклад, зеленої маси люпину І його кореневих рештків у 
кількості 15-20 т/га вміст гумусу підвищується на 0,7 т/га. У процесі де­
струкції рослинних рештків сидеральних культур важливе значення має 
співвідношення азоту і вуглецю (оптимальне значення якого становить 
1:15-20), а також біохімічний склад фітомаси.
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На перших етапах розкладу рослинних решток мікроорганізми роз­
множуються за рахунок біологічно нестійюіх сполук (прості вуглеводи, 
білки), якими багата зелена маса рослин. Органічні циклічні і гетероцик­
лічні сполуки за таких умов піддаються, в основному, гуміфікації. Разом 
із зеленою масою у ґрунт вносяться біологічно активні речовини рос­
линного походження, які також впливають на розвиток мікроорганізмів і 
рослин. Заорювання сидератів сприяє збільшенню біомаси і загальної 
чисельності мікроорганізмів, у тому числі амоніфікуючих, нітрифікуючих, 
целюлозоруйнівних, азотфіксуючих. Позитивна дія сидерації проявля­
ється також у покращанні фітосанітарних умов (зменшення кількості фі- 
топатогенних видів), підвищенні стійкості рослин до захворювань, під­
вищенні вмісту фізіологічно активних речовин, серед яких є і новоутво­
рені гумусові кислоти.

“Біогумус” -  органічне добриво, що є продуктом переробки рослин­
них і побутових відходів та гною за допомогою каліфорнійського гібриду 
червоного дощового хробака. Біогумус формується із капролгтів (екс­
крементів) компостних хробаків, а також за участю мікроорганізмів. У 
процесі перетравлювання органічних речовин у кишковику хробаків 
утворюються високомолекулярні органічні кислоти, циклічні сполуки, які 
далі полімеризуються і є основою гумусових речовин. В Україні розроб­
ка технології виготовлення та детальне вивчення впливу біогумусу на 
родючість ґрунтів започатковані М.М. Городнім. У  нинішній час вироб­
ництвом біогумусу займаються в багатьох господарствах. Показано, що 
при переробці 1 т гною утворюється 600 т біогумусу, який містить орга­
нічної речовини 25-40% ; азоту, фосфору, калію близько 1% (кожного), 
фізіологічно акш вні речовини. Біогумус діє у рік внесення і має також 
пролонговану дію  у наступні роки.

Каустобіоліти -  торф, буре вугілля, лігніти. Значення цих органіч­
них субстратів як сировини для отримання органічних добрив, пов’язане 
з їх  хімічною природою та структурою. Важливе значення мають біохімі­
чні і геохімічні процеси карбонізації, що відбулися у  цих субстратах. По­
зитивний вплив на ґрунт мають такі властивості бурого вугілля, як висо­
ка порізність, пластичність, велика активна поверхня, здатність до набу­
хання, сорбції та до взаємодії з органічними і неорганічними речовинами.

Буре вугілля містить у своєму складі гумінові сполуки, лігнін, мікро­
елементи, амінокислоти. Більшість цих сполук знаходяться у зв’язаному 
стані і недоступні для живлення рослин. У  процесі дозрівання компостів 
під дією мікроорганізмів відбувається ферментація і перетворення хімі­
чної будови бурого вугілля, внаслідок чого вивільняються легкозасвою­
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вані поживні речовини. З іншого боку, продукти життєдіяльності мікроор­
ганізмів позитивно впливають на ріст і розвиток рослин.

Активні штами мікроорганізмів, які здатні розкладати гумати бурого 
вугілля, були виділені в Інституті мікробіології і вірусології ім. Д.К. Забо­
лотного групою науковців під керівництвом В.Т. Смалія. Такі представ­
ники, як Pseudomonas sinuosa. Bacillus megaterium, Mycobacterium 
citreum, на 13-14% розкладали гумат натрію, гумінові, ульмінові, лігно- 
фульвонові та фульвокислоти бурого вугілля, а за присутності вуглеводів 
(глюкози) інтенсивність розкладу гуматів сягала 50%. При трансформа­
ції гумусових сполук спостерігали накопичення біологічно активних ре­
човин, таких як амінокислоти, вітаміни групи В.

На підставі вивчення фізіологічних властивостей виділених мікро­
організмів як основа бактеріальної закваски для ферментації бурого ву­
гілля були відібрані дві культури: Bacillus megaterium і Pseudomonas 
sinuosa, а також розроблена технологія їх заводського вирощування. 
Вивчення активності “мікробної закваски” у виробничих умовах показало 
її ефективність: за присутності мікробних культур у перебігу процесу 
дозрівання у біомінеральному добриві підвищувався вміст вітамінів, 
амінокислот, відбувався розклад а-гумату І окремих гумінових кислот. 
Склад біомінерального добрива (БМД) наведений у табл. 8.5.

Таблиця 8.5
Компонентний склад біомінерального добрива

Компоненти % від загальної маси
Буре вугілля або торф 80.5
Цементний пил, каїніт 5
Фосфатшлак 3
Аміачна вода 3
Вапно або дефекаційний шлам цукрових заводів 3
Патоко-слиртова барда 3,5
Мікробна закваска 2

Біомінералькі добрива вироблялися на дослідно-виробничих під­
приємствах у Коросгишеві, Кодрі, Замглаї. Органічні добрива на основі 
бурого вугілля, торфу та лігнітів вироблялися не тільки в Україні, а та­
кож і в європейських країнах, наприклад у Чехії, Німеччині.

Осад стічних вод. Відомо, що органічна частина осаду стічних вод 
складає 65-57% маси сухої речовини, до складу якої входить лігніно- 
гумусовий комплекс (25-20% ). Протеїн осаду містить амінокислоти, ві­
таміни групи В, мікроелементи -  В, V, Бе, Мп, Си, мінеральні елементи
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живлення -  азот, фосфор, калій, а також певну кількість важких металів. 
Вміст азоту в осадах складає 1,7-6,5%  від сухої маси.

Осад стічних вод може містити йони важких металів (мг/кг сухої ре­
човини): В ' (до 15), Со2* (2-144), Мп2*(6-175), Си2* (55-3200), Мог*(0 ,5 - 
11), 2п2* (40-5000). Припустиме внесення шкідливих домішок разом з 
осадом розраховують за формулою:

п ^ г д к - ф і/ зооо,
де Пш  -  припустиме внесення в грунт шкідливих домішок, г/га; 
ГДК -  гранично допустима концентрація забруднення, г/кг; Ф -  фоновий 
вміст визначеної речовини, г/кг; 3000 -  маса орного шару фунту, т/га.

Осад первинних відстійників значною мірою насичений мікрооргані­
змами, у тому числі І патогенними, містить яйця гельмінтів. Тому необ­
хідно проводити їх знезараження для отримання продукту, який відпові­
дає санітарним вимогам. Для цього використовують різні способи, такі як 
бродіння в метантанку або обезвожування І термічне висушування.

Застосування осаду стічних вод як органічного добрива підвищує 
врожай сільськогосподарських культур і позитивно впливає на агрохімі­
чні властивості ґрунту: підвищується вміст гумусу, азоту і фосфору, зро­
стає ступінь насичення основами та ємність поглинання, зменшується 
кислотність. Використання осадів стічних вод як органічних добрив по­
зитивно впливає на мікробні процеси.

Збагачення фунту катіонами кальцію має важливе значення для 
закріплення новоутворених гумусових сполук у формі гуматів кальцію, 
що перешкоджає їх швидкій мінералізації. Деякі органічні сполуки при 
взаємодії з катіонами кальцію переходять у нерозчинний стан і таким 
чином закріплюються у фунті. Крім того, кальцій є біогенним елементом, 
який необхідний для нормального функціонування мікроорганізмів.

Залежно від кислотності ґрунту кальцій вносять у вигляді вапна 
(СаС03) або гіпсу (С ав04). Вапнування застосовується для нейтраліза­
ц ії кислих фунтів, а гіпсування практично не змінює рН фунтового роз­
чину і проводиться за умов нейтрального та слабо лужного рН фунту. 
Слід зазначити, що трансформація свіжого органічного матеріалу су­
проводжується утворенням кислих продуктів, тому збагачення фунту 
катіонами кальцію, які нейтралізують надмірну кислотність, позитивно 
впливає на гуміфікацію.

Обробка фунту суттєво впливає на режим Його аерації і на хід 
процесів трансформації рослинних решток. В Україні М.К. Шикулою бу­
ли проведені багаторічні стаціонарні досліди, в яких проводили порівня­
льне вивчення впливу глибокої оранки на 30-50 см з обертанням скиби,
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а також безполицевого обробітку (щілинування без обертання скиби) на 
процеси гумусотворення. Було показано, що на сірих опідзолених і чор­
ноземних фунтах при багаторічному безполицевому обробітку не пору­
шується природна сезонна динаміка трансформації органічних залиш­
ків. На фоні органо-мінеральної системи удобрення це сприяє утворен­
ню резерву лабільної частини гумусу і є перевагою над глибокою оран­
кою. Проте, мінімальний обробіток без внесення органо-мінеральних 
добрив не дає істотного підвищення родючості у порівнянні з оранкою.

Відмічається, що за умов мінімального обробітку в ущільнених ша­
рах ґрунту на глибині 25-30 см інтенсивність мікробної деструкції свіжих 
рослинних рештків зменшується, що сприяє їх кращій гуміфікації.

Водний режим ґрунту впливає на напрямок мікробної трансформа­
ції рослинних рештків. Оптимальні умови для гуміфікації створюються 
при вологості фунту 60-60%  від повної вологоємності. Надмірне зволо­
ження ваде до розвитку анаеробних процесів, які зумовлюють утворен­
ня менш цінного фульватного гумусу. Навпаки, у посушливих умовах 
життєдіяльність мікроорганізмів пригнічується, як наслідок, гальмуються 
процеси деструкції рослинних рештків та їх гуміфікація. Збіднення ґрун­
ту легкозасвоюваними органічними речовинами стимулює розвиток ав­
тохтонної мікрофлори, здатної руйнувати гумусові сполуки.

Важливого значення набуває режим зволоження фунту на зрошу­
ваних землях. При довготривалих поливах великими нормами гумус 
вимивається з верхніх шарів ґрунту, а його загальний вміст зменшуєть­
ся. Так, у чорноземах південних після 13-річного зрошення вміст гумусу 
зменшився з 4,2 до 3,5%. Причинами зменшення запасів гумусу у зро­
шуваних землях є зміни фізіко-хімічних і біологічних властивостей. Ви­
тискування з фунтового поглинального комплексу іонів кальцію і замі­
щення їх  на іони нагрію (що переважають у поливній воді) призводить 
до збільшення рухомості органічної речовини і вимивання її вниз по 
ґрунтовому прсйфілю. Внаслідок зміни окисно-відновного потенціалу 
руйнуються органо-сілікатні комплекси, накопичуються кремнієві кисло­
ти, що призводить до диспергування органічної речовини і підвищення ЇЇ 
рухомості. У той же час у зрошуваних фунтах підвищується мінераліза- 
ційна активність мікробіоти. Дисперговані гумусові компоненти стають 
більш доступними для мікроорганізмів. Органічні залишки піддаються 
майже повній мінералізації і не гуміфікуються. Внаслідок зазначених 
причин у зрошуваних фунтах формується від'ємний баланс гумусу, по­
повнювати який необхідно внесенням органічних добрив.
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9. ВЗАЄМОДІЯ
МІКРООРГАНІЗМІВ І РОСЛИН

Взаємодія ґрунтових мікроорганізмів і рослин має як позитивні, 
так і негативні аспекти. Позитивна дія мікроорганізмів на рослини про­
являється в трансформації органічних решток, синтезі гумусу, поста­
чанні рослинам біологічно активних сполук, що стимулюють їх ріст і 
розвиток. Крім того, мікроорганізми виконують роль “санітарів" у де­
токсикації органічних і неорганічних забруднень, вони також синтезу­
ють протимікробні речовини, які пригнічують розвиток ф ітопатогенних 
мікроорганізмів.

При порушенні функціонування біоценозів природними або антро­
погенними факторами змінюється рівноважний стан взаємовідносин між 
рослиною і мікроорганізмами. В агроценозах дестабілізуючими факто­
рами виступають високі дози мінеральних добрив, засоби хімічного за­
хисту рослин, порушення сівозмін або монокультура. За таких умов 
стають очевидними негативні сторони діяльності ґрунтових мікрооргані­
змів, які проявляються у прискоренні деструкції гумусу, накопиченні 
проміжних продуктів розкладу пестицидів, проявах фітотонсичності 
(ґрунтовтоми), активному розвитку фгтопатогенних мікроорганізмів, які 
викликають масові захворювання рослин.

У вивчення взаємодії вищих рослин і мікроорганізмів вагомий вне­
сок зробили праці М.О. Красильнїкова, Ю.М. Бозняковської, А.М. Град- 
зинського, К.І. Андреюк, О.І. Бершової, 0 .0 . Берестецького, Е.А. Головка.

9.1. Коренева зона рослин як специфічне 
місцеіснування ґрунтових мікроорганізмів

З особливою активністю як позитивні, так І негативні сторони взає­
модії мікроорганізмів і рослин проявляються в зоні їх кореневої систе­
ми. Розрізняють гістоферу -  поверхневі тканини коренів, які заселені 
мікроорганізмами, ризоплану -  ґрунт, який безпсередньо прилягає до 
коренів І вимірюється кількома міліметрами, ризосферу -  ґрунт, відда­
лений від коренів на відстань не більше як на 0,5-1 сантиметри.

Коренева зона є специфічним місцеіснуванням мікробіоти. Вегету- 
ючі рослини через корені ВИДІЛЯЮТЬ у ґрунт, що їх оточує, різноманітні 
мінеральні і органічні сполуки. Це явище називається екзосмосом. 
Продукти екзосмосу слугують субстратами для живлення мікроорганіз­
мів. Із кореневих ексудатів мікроорганізми найбільш активно спожива­
ють органічні кислоти, амінокислоти, вуглеводи і проявляють позитив­
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ний хемотаксис до цих речовин. Так активними атрактантами є малат, 
фумарат, сукцинат, тартрат, аспарагін, гістидін, серин. Крім того, живі 
корені утворюють і скидать кореневі волоски та клітини епідерміса. які 
утилізуються мікроорганізмами. Рослини також регулюють pH ґрунтово­
го розчину, окисно-відновні умови, аерацію.

У зоні, що прилягає до коренів, створюються більш сприятливі умо­
ви для розвитку мікроорганізмів. Саме тому кількість мікроорганізмів у 
ризосферному ґрунті в десятки і більше разів вища, ніж у позакореневій 
зоні. Ця закономірність отримала назву ризосферного ефекту. Мікро­
організми, які живляться продуктами екзосмосу коренів рослин, назива­
ють екрисотрофами. Д. Клейном була сформульована концепція, згідно 
з якою у кореневій зоні рослини певного виду формується специфічне 
угруповання мікроорганізмів, асоційованих з коренями і пристосованих 
до певного хімічного складу кореневих виділень.

Відповідно до розвитку кореневої системи рослини спостерігається 
сукцесія ризосферного мікробного угруповання. На початкових стадіях 
розвитку рослин домінують грамнегативні бактерії -  псевдомонади, 
флавобакгерн; при старінні рослини в її ризосфері переважають грам- 
позитивні спороутворюючі бактерії, мікобактерії, акгинобактерії, які жив­
ляться відмерлими корінцями, мікробною мортмассою. Таку ж зміну 
угруповань спостерігають при віддалянні від поверхні коренів, а також при 
переміщенні від зони росту кінчика кореня до старіших його частин.

Деякі бактерії вступають у такі тісні взаємовідносини з рослинами, 
що їх віднесли до специфічної групи асоціативних. У першу чергу до 
них відносять азотфіксуючі бактерії роду Azospirillum, а також представ­
ників родів Agmbacterium, Enterobacter, Pseudomonas. Асоціативні бак­
терії заселяють зону коренів (ризосферу), розміщуються безпосередньо 
на коренях (у ризоплані) і навіть проникають у тканини кореня (у тісто* 
сферу). У асоціативних азотфіксаторів процес біологічного зв’язування 
азоту інтенсифікується лише за умов активної взаємодії з коренями рос­
лин. Асоціативні бактерії синтезують також фізіологічно активні речови­
ни, підвищують стійкість рослин до фітопатогенів.

Мікробні угруповання ризоплани і ризосфери формуються із ґрун­
тових мікроорганізмів, а також тих, що знаходяться на насінні. Таксоно­
мічний склад бактерій ризосфери характеризується значним різноманіт­
тям. Виявлені представники родів Pseudomonas, Flavobacterium, Aceto- 
bacter, Vibrio, Erwinia, Bacillus та ін. У ризоплані і гістосфері присутні бак­
терії, що можуть проникати у поверхневі тканини кореня, але не шко­
дять рослині. Це факультативні ендофіти, серед яких ідентифіковані 
представники родів Azospirillum, Herbaspiriilum, Acetobacter, Azoarcus, 
Enterobacter, Klebsiella, Serratia, Shewanella, Comamonas, а також бак-
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терм акгиноміцетної лінії, наприклад представники роду Curtobacterium, 
Причому Curtobacterium plantarum синтезує індолілоцтову кислоту, яка 
активує розвиток рослин, a Curtobacterium fiaccumfadens, навпаки, вик­
ликає захварюваня рослин.

Мікроорганізми ризосфери і ризоплани продукують не тільки біоло­
гічно активні речовини, а також амінокислоти, полісахариди, вітаміни 
групи В, які утилізуються рослинами і сприяють активізації їх росту, під­
вищенню врожаю та поліпшенню його якості.

Специфічним середовищем існування ґрунтових бактерій є зона 
поблизу гіфів грибів. Цю зону аналогічно ризосфері називають мікосфв- 
рою. На скельцях обростання і в педоскопах можна бачити гіфи грибів, 
щільно заселені бактеріями. Відомо, що гриби продукують широкий 
спектр гідролітичних ферментів, під дією яких відбувається розкладання 
важкодоступних субстратів. Продукти гідролізу утилізуються бактеріями. 
Взаємовідносини за типом протокооперації формуються у грибів із бак­
теріями роду Metailogenium. Можливо, що співіснування цієї марганець- 
окислюючої бактерії з грибами склалося завдяки тому, що бактерія ви­
користовує перекис водню, який виділяється грибами, для окислення 
марганцю. Багато грибів асоційовані з азотфіксуючими бактеріями. Ця 
протонооперація базується на тому, що гриби забезпечують бактерій 
моноцукрами, органічними кислотами, вітамінами, в свою чергу бактерії -  
азотом, фіксованим з атмосфери. Серед таких асоціантів можна назва­
ти гриби РепісіІНит, Trichoderma і бактерії Bacillus circutans, Paenibacillus 
polymyxa, Arthrobacter globiformis.

Після відмирання гіфів спостерігається їх обростання міколітичними 
бактеріями й актиноміцетами, які синтезують хітинази, необхідні для 
гідролізу оболонки клітинної стінки грибів. Здатність до лізису клітинних 
оболонок мають такі бактерії, як Achromobacter denitrificans, Proteus vul­
garis, а також представники родів Streptomyces, Agromyces, Promicro- 
monospora, Mycobacterium, Micrococcus.

9.2. Мікориза

Деякі мікроскопічні гриби вступають у тісні симбіотичні взаємовід­
носини з вищими рослинами і формують специфічні морфологічні утво­
рення -  м ікоризу. Ф.М. Каменський при вивченні анатомічної будови 
коренів Monotropa hypopitys відмічав їх обростання товстим шаром гриб­
ного міцелію. Пізніше у роботах Б. Франка і В.К. Варліха було виявлено, 
що коріння листяних і хвойних дерев пронизане грибами, а деякі росли­
ни без грибів не можуть існувати. Комплекс коренів рослин із грибами 
отримав назву мікориза (грибний корінь).
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Встановлено, що майже усі голонасінні рослини та близько 80% по­
критонасінних мають мікоризу, серед них такі як пшениця, ячмінь, куку­
рудза, овес, сорго, картопля, томати, тютюн, бавовник, соя, вика, коню­
шина, люцерна, салат, цибуля, перець, суниця, яблуня та ін.

У сучасному розумінні мікориза -  це структурно формлена за типом 
мутуалістичного симбіозу асоціація між коренями рослин і грибами, в якій 
ці організми співіснують у взаємозалежних і взаємовигідних відносинах.

За структурою розрізняють ендотрофну, ектотрофну і перехідну ек- 
тоендотрофну види мікоризи. При формуванні ендотрофної мікоризи 
міцелій гриба розміщується між паренхімними клітинами кореня і прони­
кає в них. Клітини паренхіми залишаються життєздатними. Всередині 
клітин грибний міцелій може утворювати різні морфологічні утворення 
(рис. 9.1), такі як клубки (пелотони), розгалуження (арбускули), здуття 
кінцівок (спорангіоли і везикули). У коренів з ендотрофною мікоризою 
частина гіфів виходить у ґрунт, їх  називають емісійними або екстрамат- 
рикальними, тому зону навколо мікоризованих коренів іноді називають 
мікоризосфера. Такий тип мікоризи притаманний трав’яній рослинності, 
багатьом деревам і кущам.

а б в

Рис. 9.1. Ендотрофна мікориза у пшениці: 1 -  паренхімні клітини 
зі скупченням гіфів гриба; 2 -  ендодерма; 3 -  епідерміс; 

а -  клітини паренхіми з гіфами гриба; 
б -  утворення везикул; в -  утворення арбускул 

(за Є.М. Мішустіним, В.Т. Ємцевим, 1987 р.)
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Ектотрофний тип мікоризи формується тоді, коли корінь щільно 
обгортається грибним чохликом, від якого у різні боки відходить густа 
сітка гіф. Колір міцепіального чохлика може бути білуватим, сіруватим, 
рожевим, бурим. В ектотрофній мікоризі грибні гіфи проникають у корінь 
на невелику глибину у міжклітинний простір ектодерми. Чохлик може 
бути настільки щільним, що кореневі волоски зникають, а вода І поживні 
речовини із грунту поглинає міцелій гриба. Ектотрофна мікориза фор­
мується у хвойних дерев та деяких покритонасінних.

Мікориза перехідного типу має риси, властиві як ендо-, так і ектомі- 
коризному типам. Іноді спостерігають перитрофну мікоризу, коли гіфи 
гриба огортають корінь, але не проникають у його внутрішні тканини.

Мікоризні взаємовідносини на є видоспецифічними, тобто мікоризу 
однієї і тіє ї самої рослини можуть утворювати різні гриби, з іншого боку, 
один і той самий гриб може утворювати мікоризу з різними рослинами. 
За відношенням до грибів-мікоризоутворювачів вищі рослини поділяють 
на такі групи:

1. Облігатно мікотрофні рослини, які не розвиваються без грибів 
(орхідеї).

2. Рослини, які покращують свій ріст і розвиток за умов мікоризи, 
але можуть рости і без неї (голонасінні, деревні, трав’янисті рослини).

3. Рослини, які не утворюють мікоризи (водні рослини).
Від справжньої слід розрізняти псевдомікоризу, яку утворюють гри- 

би-паразити, вони лише зовнішнім виглядом нагадують мікоризу, але 
мають іншу фізіологічну основу І шкодять рослині.

Значення для рослини справжньої мікоризи позитивне. Грибний мі­
целій збільшує погпинальну здатність кореня завдяки тому, що гіфи по­
ширюються на більшу відстань, ніж кореневі волоски, і поглинають по­
живні речовини у низьких концентраціях. Особливо важливе значення 
має мікориза у покращанні фосфорного живлення. З ґрунту фосфор 
надходить до рослин у вигляді поліфосфатів І транспортується по гіфам 
до рослини. З тих самих причин мікоризовані корені поглинають більше 
вологи і менше страждають від посухи. Мікоризні гриби синтезують біо­
логічно активні сполуки і тим самим впливають на гормональну регуля­
цію рослин, активізують їх  ріст.

Гриби мікоризи впливають на кількість і якість кореневих ексудатів, 
а це формує певне мікробне угруповання ризосфери. В зоні мікоризос- 
фери кількість бактерій зростає вдвічі, актиноміцетів -  майже у 10 разів, 
проте, чисельність грибів зменшується. Гриби-мікоризоутворювачІ вза­
ємодіють з азотфіксуючими бактеріями. Виявлений взаємний позитив^ 
ний вплив мікоризного гриба і азослірил, а також азотобактера. Так, ви­
явлені пари зі взаємним позитивним впливом: гриба ОІотив з азотфік­
суючою бактерією АгоіоЬа&вг, а також потрійні симбіотичні угрупо­
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вання, наприклад, Glomus fascicuiatus-Aspergillus niger-Beijerinckia. Ен- 
домікоризні гриби бобових стимулюють азотфіксацію ризобій. Цей фе­
номен використовують для підсилення азотфіксації при одночасній об­
робці насіння ризобіями і мікоризними грибами.

бактерії, які сприяють утворенню мікоризного симбіозу називають 
хелперами. Хелперні функції виконує, наприклад, Pseudomonas fluoras- 
cens. Висловлюється припущення, що хелпери стимулюють ріст грибів 
на стадії перед симбіозом, тим самим вони збільшують вірогідність кон­
такту коренів із грибами.

Спід зазначити, що виявлені деякі мікоризні гриби {Paxfflus involutus, 
Мусепа рита), що негативно впливають на ріст ризосферних бактерій.

9.3. АлелопатичнІ взаємовідносини 
мікроорганізмів і рослин

Хімічний склад кореневих виділень формує взаємовідносини рос­
лин між собою та ризосферною мікробіотою, специфічною для даного 
виду рослин. Ці взаємовідносини називають алелопатичними. Під але­
лопатією розуміють хімічну взаємодію рослин шляхом прижиттєвих ви­
ділень і продуктів розкладу рослинних залишків. У сучасному розумінні 
цей термін поширюється і на хімічну взаємодію рослин із мікробіотою у 
зоні д ії коренів.

На існування взаємного впливу рослин звертали увагу здавна. 
О. Декандоль (1832) відмічав, що буряк пригнічує овес, а молочай -  льон, 
навпаки, позитивно взаємодіють пшениця і жито, квасоля і бавовник.

АлелопатичнІ дослідження в Україні почали активно розвиватися 
під керівництвом Я М . Ґродзинського. Була виявлена значна роль виді­
лень рослин. Згідно з класифікацією Я М . Гродзинського виділення рос­
лин поділяють на активні і пасивні. До перших відносять речовини, які 
рослини синтезують і виділяють назовні у вигляді гутації, випаровуван­
ня, кореневих екзометаболітів. До пасивних віднесені речовини, що 
змиваються з наземних органів дощем або виділяються з органів рос­
лин при механічних пошкодженнях. Крім того, у ґрунт надходять біологі­
чно активні речовини з відмерлих рослинних решток. Усі зазначені вище 
речовини складають алелолатичний потенціал середовища.

До алелопатично активних речовин відносять фітогормони, ферме­
нти, вітаміни, нуклеїнові кислоти, амінокислоти, вуглеводи, органічні ки­
слоти, ліпіди. Особливу увагу дослідників привертають до себе рослинні 
виділення інгібуючої дії, які називають колінами. Хімічна природа колі- 
нів різноманітна: терпеноїди, стероїди, органічні кислоти, фенольні спо­
луки, кумарини, алкалоїди, таніни, дубильні речовини, фітонциди, амі-
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коки слоти, поліпептиди, пурини, нукпеозиди, нафтохінони, антрахінони, 
корична кислота та ін.

Вирощування одних і тих самих рослин на одному місці (наприклад, 
монокультура пшениці, соняшнику) призводить до появи ознак токсич­
ності фунту -  “ґрунтовтоми’, яка проявляється у пригніченні пророс­
тання насіння і росту рослин, зниженні врожаїв, негативних змінах стру­
ктури мікробних угруповань.

Здавна були відомі вересові пустища в Англії та Іспанії, на яких не 
могли рости інші рослини. Після довготривалого вирощування конюши­
ни також спостерігали явище ґрунтовтоми.

Спочатку ґрунтовтому пояснювали однобічним виносом із ґрунту 
поживних речовин та мікроелементів. Проте цьому поясненню супере­
чили факти, копи при внесенні повного мінерального добрива та мікроеле­
ментів ґрунтовтома все ж  таки проявлялась. Тоді з'явились гіпотези, які 
пояснювали фунтовтому з точки зору алелопатії і фунтової мікробіології.

Як показали дослідження А.М. Грсдзинського, О.О. Берестецького, 
фізіологічно активні метаболіти, що виділяють у ф унт рослини і мікро­
організми, частково підлягають розкладу· проте, найбільш стійкі (напри­
клад, фенольні кислоти) зберігаються надовго. Вони підлягають гуміфі­
кації шляхом полімеризації, але в опігомерній формі ці сполуки токсичні, 
а при накопиченні у фунті зумовлюють його токсикоз. Так, соняшник 
вівділяе ізохлорогеноау кислоту, скополін, похідні а-нафтолу, конюшина 
червона виділяє флавоноїди та ізофлавоноїди. Тому зрозуміло, що у 
монокультурі такі речовини будуть накопичуватись і зумовлювати ток­
сичність ґрунту.

Поряд із рослинами причиною ґрунтовтоми можуть бути ґрунтові 
мікроорганізми. Так при перезволоженні фунту процеси трансформації 
рослинних рештків відбуваються шляхом анаеробного бродіння з нако­
пиченням спиртів, оксикислот, які є токсичнми для рослин. Комплекс 
речовин кореневих виділень бере участь у регуляції генетичних проце­
сів у ґрунтових мікроорганізмів. Крім того, серед мікроорганізмів є тагі, 
що продукують фітотоксичні сполуки. Найбільша кількість токсинутво- 
рюючих видів визначена серед грибів. Це стосується таких видів, як As­
pergillus terreus, Aclavatus, РепісіШит patulum. Р. urticae, Р. nigricans, 
Trichoderma viride. За даними Є.Г. Мірчинк, такі види, як РепісіШит 
cyclopium, PJapidosum, P.crtrium, продукують пеніцилову кислоту, пату- 
лін, цитринін. ЦІ сполуки характеризуються фітотоксичною активністю і 
широким антимікробним спектром. Як показано в роботах М.М. Підоплі­
чка, В.О. БІлай, О.М. Зайченка, серед токсичних метаболітів грибів іден­
тифіковані також клаватин, клавіформін, кумарин, дендродохіни, афла- 
токсини, спорофузаріотоксини, стахіоботріотоксини, органічні кислоти 
(яблучна, лимонна, щавлева).

191



Коліни вищих рослин і токсини грибів негативно впливають на ґрун­
тові мікроорганізми, особливо на азотфіксуючі і нітрифікуючі. Як показа­
ли досліди Е.А. Головка, фенольні та інші інгібітори різко пригнічують 
розвиток вільноіснучих і симбіотрофних азотфіксаторів, а також нітрифі­
куючих бактерій, у той же час денітрифікатори продовжують активну 
життєдіяльність, що супроводжується відновленням азотних сполук до 
вільного азоту. Такі зміни мікробних угруповань призводять до різкого 
збіднення ґрунту зв’язаними формами азоту.

Отже, проведені дослідження дозволили дійти висновку, що 
ґрунтовтома під польовими культурами в природних біоценозах і в умо­
вах монокультури в агроценозах є природним явищем, зумовленим як 
властивостями ґрунту, так і токсичними речовинами, які виділяються 
живими рослинами, надходять із рослинними рештками і продукуються 
мікроорганізмами. Зазначений комплекс хімічних речовин виконує 
функції екологічних хеморегуляторів. Причинами ґрунтовтоми мажуть 
бути однобічний винос поживних речовин, нестача певних мікроелемен­
тів, порушення сольового і кислотного балансу, структури ґрунту, а та­
кож розвиток мікроорганізмів-лродуцентів фітотоксинів.

Для боротьби з ґрунтовтомою необхідно дотримуватись СІВОЗМІН, 
насичувати їх бобовими культурами. Рекомендовано також відвадити ці 
землі під пар; впродовж парування токсини руйнуються ґрунтовими мікро­
організмами.
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10. МІКРОБНІ ПРЕПАРАТИ НА ОСНОВІ 
ҐРУНТОВИХ МІКРООРГАНІЗМІВ

Однією з головних проблем сучасного землеробства є розробка ви­
сокоефективних екологічно безпечних агротехнологій, які можуть забез­
печити не тільки одержання високих сталих врожаїв сільськогосподар­
ських культур, а й відтворення родючості ґрунтів. Створення таких тех­
нологій повинно передбачати вирішення проблем мікробної трансфор­
мації гумусу, азоту, фосфору та інших поживних елементів у фунті, біо­
логічний захист рослин від хвороб та шкідників, а також мікробіологічні 
методи підвищення якості рослинницької продукції.

Мікробні препарати, які застосовуються у рослинництві, можна 
умовно поділити на таю групи: препарати для оптимізації живлення й 
активізації росту рослин (на основі азотфіксуючих, фосфатмобілізучих 
мікроорганізмів), препарати для захисту рослин від хвороб, шкідників і 
бур'янів (біофунгіциди, біоінсектициди, біогербіциди).

10.1. Бактеріальні добрива

Мікробні препарати для оптимізації живлення рослин називають 
бактеріальними добривами. Основою бактеріальних добрив с культури 
мікроорганізмів з такими фізіологічними ознаками, як здатність фіксува­
ти атмосферний азот або переводити нерозчинні сполуки фосфору у 
засвійні рослинами форми, продукувати речовини фітогормональної дії.

Перші спроби використання мікроорганізмів для підвищення вро­
жаю сільськогосподарських культур стосувались бульбочкових бактерій. 
Застосовували такий метод: при переході на нову ділянку для вирощу­
вання бобових рослин фунт попередньої ділянки перемішували з насін­
ням або збирали бульбочки, подрібнювали їх і обробляли насіння. Пер­
ший мікробний препарат, що містив культури декількох видів бульбоч­
кових бактерій, був виготовлений наприкінці XIX ст. у Німеччині і отримав 
назву нітрагін, а обробка насіння цим препаратом -  нітрагінізацією. 
Обробку насіння бактеріальними культурами називають інокуляц/єю або 
бактеризацією. На сьогодні добрива на основі бульбочкових бактерій 
використовують у практиці сільськогосподарського виробництва бага­
тьох країн. Так у США виробляють і використовують на сотнях тисяч 
гектарів посівів нітрагін і дабл-ноктин, у Мексиці -  нітрагін і парадор, в 
Уругваї -  нітросоїл І нітрум, у Новій Зеландії -  ризокоут, в Австралії -  
нодулейт і нітро-джерм; у Венгрії -  ризоніт-торфе; у колишньому СРСР -
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ризоторфін. У США потреби сільського господарства в азоті покрива­
ються на 31% за рахунок мінеральних добрив, на 24,2% -  за рахунок 
гною, на 44,8% -  за рахунок біологічного азоту.

На сьогодні в Україні виробляються бактеріальні добрива під бобові 
культури на основі високоефективних симбіотрофних азотфіксуючих 
мікроорганізмів під торговою маркою “ризобофіт” . Узагальнені дані що­
до ефективності інокуляції бобових культур бульбочковими бактеріями 
наведені у табл. 10.1.

Таблиця 10.1
Вплив бактеризації на урожай 

бобових культур І  накопичення азоту

Культура
Середній при­
ріст урожаю, 
% до контро­

лю

Додаткое
накопичення

протеїну,
кг/га

Збільшення
азотфіксації,

кг/га

Приріст 
азотфікса­
ції, % до 

контролю
Горох 10,5 102 15-20 30-35
Вика 12,4 120 20-25 30-35
Соя 18,0 225 35-60 40-60
Люпин 16,6 170 35-55 35-50
Конюшина 12,0 240 50-70 30-40
Еспарцет 15.5 260 60-80 40-60
Люцерна 16.8 460 90-120 50-70
Козлятник 27,8 620 110-150 50-80

За рахунок симбіотичної азотфіксації покращується азотне живлен­
ня рослин, а з кореневими залишками біологічно зв’язаний азот потрап­
ляв у фунт і збагачує запаси цього елементу для наступних культур 
(таблиця 10.2).

Таблиця 10.2
Середній розмір симбіотичної фіксації азоту та його 

надходження у  ґрунти України (за В.П. Патикою, 2003 р.)

Зернобобові
культури

Розміри 
азотфіксації, 

кг азоту/га за 1 рік

Залишається 
азоту у 
ґрунті, 
кг/га

Еквівалентно
Дозі

мінеральних 
добрив, кг/га

Горох, вика 50-90 10-16 25-35
Соя. люцерна 200-300 40-60 80-100
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На ефективність д ії добрив на основі ризобій впливає багато фак­
торів: вологість фунту, температура, рН фунтового розчину, вміст мак­
роелементів (№ Р, К), мікроелементів (особливо таких як Са, Мд, Мо, С, 
В). Встановлено, що для ефективної д ії бактеріальних добрив оптима­
льними умовами є вологість ґрунту 60-70%  повної вологоємності, 20 - 
25*С, рН б,5-7,5. Значно зменшує ефективність добрив на основі буль­
бочкових бактерій застосування протруйників насіння і внесення гербі­
цидів. Тому протруйники при нітрагінізації рекомендується не застосо­
вувати або проводити бактеризацію не раніше двох тижнів після оброб­
ки хімікатами.

Активному симбіозу ризобій І бобових рослин сприяє достатнє за­
безпечення фосфором І калієм, а також внесення мікроелементів. Щодо 
азотних добрив слід зазначити, що внесення їх  у високих дозах зменшує 
кількість утворених бульбочок і вміст в них легоглобіну, знижує актив­
ність ф іксації молекулярного азоту, погіршує якість білка в рослинах. 
Невеликі "стартові" дози азоту (не більше N »^0) сприяють розвитку ко­
реневої системи рослин, на якій утворюються бульбочки.

Багаторічні дослідження показують, що застосування бактеріальних 
добрив на основі ризобій підвищує продуктивність бобових у середньо­
му на 10-25%, вміст протеїну в рослинах збільшується на 20-45% .

Серія препаратів на основі різних видів азотобактеру має загальну 
назву азотобактерин. Препарат застосовують під зернові, технічні І 
овочеві культури для обробки насіння, розсади та обприскування рос­
лин. Зважаючи на вимогливість азотобактерів до умов навколишнього 
середовища (наявність поживних речовин, нейтральна реакція і опти­
мальне зволоження ґрунту), слід передбачати, що максимальний пози­
тивний ефект застосування азотобактерину можна очікувати тільки за 
оптимальних умов його життєдіяльності у ґрунті.

Позитивна дія азотобактерину на рослини зумовлена здатністю 
цього мікроорганізму фіксувати атмосферний азот, продукувати біологі­
чно активні сполуки (фітогормони, вітаміни, амінокислоти), антимікроб­
ною властивістю до фітопатогенів. За даними А.Ф. Антипчук, бактеризація 
культурами азотобактеру зернових І овочевих культур сприяє підвищен­
ню їх урожаю на 15-20% при поліпшенні якості продукції: вміст вітаміну 
С зростає в огірках на 20-100% , в капусті -  на 50-80% . Цукристість під­
вищується в томатах на 5-35% , в капусті -  8-10% , у цукрових буряках -  
на 0,5-0,9% . Застосування азотобактерину під овочеві культури змен­
шує ступінь їх ураження і поширення хвороб вірусної, бактеріальної і 
грибної етіології'.
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Створені на основі асоціативних азотфіксуючих культур препарати но­
сять комерційні назви ризоагрин, азоризин, діазобакгерин, діазофіт, агро- 
бакгерин, флавобактерин. Виявлено достовірне збільшення азотфіксуючої 
активності у зоні коренів рослин, що були інокульовані цими препаратами. 
Поліпшення азотного живлення рослин під впливом асоціативних азотфік- 
саторів позитивно впливає на їх продуктивність. Препарати показали свою 
ефективність при застосуванні під пшеницю, ячмінь, просо, гречку, озиме 
жито, рис. Використання ризоагрину, флавобактерину для злакових і ово­
чевих культур замінює дію 10-20 кг/га азоту мінеральних добрив, підвищує 
продуктивність зернових на 2-6 ц/га з одночасним зменшенням норм вне­
сення мінеральних азотних добрив на 25-55%.

Для оптимізазії фосфорного живлення рослин застосовують препа­
рати на основі мікроорганізмів, здатних переводити фосфор у легкоза­
своювані форми з його важкодоступних неорганічних і органічних спо­
лук. Препарат фосфобактврин на основі Bacillus megaterium був ство­
рений ще у 50-х роках минулого століття, проте, сучасна форма цього 
добрива випускається і нині. Позитивна дія препарату на рослини зумо­
влена не тільки здатністю покращувати фосфорне живлення, а також 
проявляти антагоністичну дію щодо фітопатогенних мікроорганізмів та 
продукувати деякі фітогормональні сполуки.

В Україні останнім часом, крім фосфобактерину розроблені біо- 
добрива на основі фосфатмобілізуючих бактерій: альбобактерин на ос­
нові Achromobacter album, ФМБ на основі Enterobacter nimipressuralis. У 
комплексі Bacillus megaterium з діазотрофною бактерією Azotobacter 
chroococcum розроблене біо-торф’яне добриво (БТД); гранульоване 
комплексне добриво азогран містить Azotobacter chroococcum і Bacillus 
subtilis. Бактеріальні добрива на основі фосфатмобілізуючих бактерій 
виявились ефективними при застосуванні під зернові, овочеві, квіткові 
культури.

Відомо, що фосфорне живлення рослин здатні покращувати міко­
ризні гриби -  облігатні ендофітні мікроорганізми, які неможливо культи­
вувати на лабораторних поживних середовищах. Для застосування мі­
коризних грибів була розроблена технологія виготовлення препарату у 
формі подрібнених і висушених корінців цибулі, яка була попередньо зара­
жена мікоризними грибами. Мікоризні гриби такого препарату здатні розви­
ватись у коренях культур, насіння яких було оброблене при посіві. Такі ре­
зультати були отримані у дослідах із пшеницею, кукурудзою.

Отже, широке застосування біопрепаратів є суттєвим ресурсом під­
вищення продуктивності рослинництва. Перелік деяких біотехнологічних 
продуктів -  бактеріальних добрив наведений у таблиці 10.3.
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Таблиця Ю.З
Мікробні препарати для оптимізацІЇ живлення рослин

Назва препарату Розробники Препаратив­
на форма

Призначення та 
властивості

1 2 3 4
Ризоторфін, Нітра­

гін, Ризобофгт (на 
основі бульбочко­
вих бактерій родів 
АгогЫгоЫит 
ВгасІутіязЬіит 
№50гі)/го№ит 
ЯМгоЬіит 
БІпогіїігоЬіит)

Ін-т мікробіо­
логії* і вірусоло­
гії НАНУ;Ін-тс-г 
мікробіології 
УААН; ін-т фізі­
ології рослин та 
генетики НАНУ, 
Ін-т агроеколо­
гії та біотехно- 
логіїУААН

Торф'яна, ге- 
льна, еермику- 
літна, рідка

Добриво під бобові куль­
тури. Забезпечує рослини 
на ЗО і більше відсотків 
дешевим екологічно чис­
тим азотом. Підвищує 
врожай на 10-30% і вміст 
білка -  на 1-6%. Норма 
витрат 100-300 г(мл)/пек- 
тарну норму насіння.

Азотобактерин 
(на основі АлЛо- 
Ьасіег Фгоо- 
соссшп, 
А.мпеІап<ііі)

Ін-т мікробіоло­
гії І вірусології 
НАНУ, Ін-т С.-Г, 
мікробіології 
УААН

Рідка, Грунто­
ва, лігнінова

Бактеріальне добриво під 
овочеві культури відкрито­
го та закритого ґрунту, 
цукрові та кормові буряки. 
Обробка насіння або роз­
сади гарантує захист рос­
лин від фгтопатогенів, по­
кращання азотного жив­
лення, підвищення урожаю 
на 10-25% Норма витрат 
100-300 гімлУга.

Діазофіт (на осно­
ві АдгоЬэсХепит 
гасііоЬасівг)

Ін-т с.-г. мікро­
біології УААН, 
Ін-т агроекології 
та біотехнології 
УААН

Гельна, 
торф'яна, вер- 
мікулітна, рід­
ка

Препарат для поліпшення 
азотного живлення, сприяє 
росту і підвищенню вро­
жайності пшениці, ячменю, 
злакових трав.

Азоризин, діазоба­
ктерии (на основі 
АгоБрігіІІит Ьгазі- 
івпвв, А.Ііроіегит)

Ін-т с.-г. мікро­
біології УААН

Гельна, тор­
ф'яна, верми- 
кулітна, рідка

Забезпечують рослини біо­
логічним азотом, сприяють 
росту і якості врожаю зер­
нових: озимої та ярої пше­
ниці, озимого та ярого яч­
меню, гречки, рису, проса. 
Пригнічують розвиток фі­
тол атогенних грибів.

Флавобактерин 
(на основі Р/ауо- 
ьасШіит ер.)

Ін-т с-г мікробі­
ології УААН

Торф’яна, ге­
льна

Бактеріальне добриво під 
озиму пшеницю, жито, яч­
мінь, картоплю, цукрові бу­
ряки, злакові трави. Покра­
щує азотне живлення, за­
безпечує підвищення вро­
жайності.
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Продовження таблиці 10.3
1 2 3 4

Ризоентерин (на 
основі Enterobacter 
aerogenes)

Ih -Т  С.-Г. MÏKPO-
бюлопг УААН, 
1н-т агроеколо- 
riî та бготехно- 
логГг УААН.

Гельна,тор­
ф’яна, еермі- 
кулітна, рідка

Покращує азотне живлен­
ня, забезпечує підвищення 
врожайності ячменю, проса.

Клепс (на основі 
ендофітної бактерії 
Klebsiella охіїоса)

1н-т молекуля- 
рног 6ionoriï i 
генетики НАНУ

Рідка Покращує азотне живлен­
ня, підвищує стійкість рос­
лин до захворювань, про­
дукує фітогормони

Фосфобакгерин 
(на основі BacHlus 
megaterium)

1н-т мтробюло- 
rfi 1 aipyconorïî 
IM. Д. К. Забо­
лотного НАНУ

Рідка Покращуює фосфорне 
живлення рослин, проду­
кує стимулятори росту.

Альбобакгерин 
(на основі Achro- 
mobacter album) 1н-т с.-г. м)кро- 

6iororiï УААН
Рідка

Бактеріальні добрива під 
цукрові буряки. Покращу­
ють фосфорне живлення 
рослин, продукують сти­
мулятори росту і антибіо­
тики. Застосовуються од­
ночасно 3 ПРОТРУЄННЯМ.

Біоторф’яне доб­
риво ( БТД) (на 
основі Azofobacfer 
chroococcum і Ba­
cillus megaterium)

Азогран
(на основі Azoto 
baetar chroo­
coccum)

1н-т мжробюло- 
r iï  1 B ip y c o n o rfï 
НАНУ

1н-Т ММрОбЮЛО- 
riï i B ip y c o n o rîï 
НАНУ

Торф'яна 

Г ранульована

Препарат комплексної 
(бінарної дії) на основі 
азотобактера і фосфат- 
мобілізувальних бактерій. 
Застосовується під овочеві 
культури відкритого та 
закритого ґрунту, ягідні та 
квіткові культури. Покра­
щує азотне і фосфорне 
живлення, забезпечує їх 
захист від фітопатогеніе.

Застосування біодобрив потребує виконання певних умов для того, 
щоб бактеризація була ефективною. По-перше, потрібно дотримуватися 
відповідності певної мікробної культури до певного виду рослин. По- 
друге, бактеріальний препарат повинен відповідати вимогам якості за 
таким показником, як концентрація бактеріальних клітин, по-третє, за 
несприятливих екологічних умов (недостатній прогрів ґрунту, низька во­
логість, низькі або високі значення рН) Інтродуковані мікроорганізми не 
зможуть проявити своїх позитивних властивостей. За дотримання усіх 
зазначених вище вимог інокуляція є ефективною для однорічних культур.
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Що стосується дворічних і багаторічних рослин, то найбільш ефек­
тивною є бактеризація у перший рік Тх росту. У наступні роки вирощу­
вання, наприклад, багаторічних трав, дія інтродукованих бактеріальних 
культур знижується, а на третій рік вона є несуттєвою. Таке зниження 
чисельності Інтродукованого штаму є закономірним, адже у природних 
угрупованнях чисельність азотфіксаторів у ризосфері рослин не перебі­
льшує 1-6% . До того ж  селекціоновані у лабораторних умовах штами не 
витримують конкуренції з аборигенним мікробним угрупованням.

Ефективність д ії мікробних препаратів бактеріальних добрив знач­
ною мірою залежить від взаємодії рослин і мікроорганізмів та здатності 
останніх приживатись, розмножуватись і активно функціонувати на ко­
ренях і в ризосфері рослин. Були проведені досліди, в яких насіння рос­
лин обробляли бактеріями, що мали генетичний маркер -  стійкість до 
стрептоміцину (бЪ-*). Виявилося, що кількість Зїг* популяцій зростає 
впродовж вегетації рослин і набуває максимальних значень через 3 -4  
місяці після висіву їнокульованго насіння у ґрунт. Таку закономірність 
спостерігали щодо культур АгозрігіІІит, АдгоЬасівгіит, АгоЬ>ЬасІег.

10.2. М ікробні препарати для боротьби 
зі збудниками хвороб і шкідниками рослин

Поряд Із мікробними культурами, які покращують азотне і фосфор­
не живлення рослин, усе ширше застосовують препарати для захисту 
рослин від хвороб на основі бактерій-антагоністів фітопагенів (табли­
ця 10.4). При розробці таких препаратів спід враховувати, що вони по­
винні мати вибіркову дію: пригнічувати патогенів і не шкодити розвитку 
ризосферної мікробіоти. Антагоністичний вплив на патогенів може здій­
снюватись декількома шляхами: продукуванням речовин антибіотичної 
природи або літичних ферментів, які руйнують клітинну стінку, конкуре­
нцією за джерела живлення, різницею у швидкостях росту і конкуренці­
єю за певні екологічні ніші. Так, КІеЬвШа рІапИсоІа, що є основою пре­
парату біоплант, продукує антибіотики антраміцинового раду, які діють 
проти фітолатогенних грибів, а СЛаеіо/лшт сосМоЮва (основа препа­
рату хетомік) завдяки високій швидкості росту перемагає у конкуренції 
за субстрат І таким чином пригнічує ріст фітолагенних грибів.

Як було зазначено вище, серед азотофіксуючих та фосфатмобілі- 
зуючих мікроорганізмів, на основі яких створені бактеріальні добрива, 
багато штамів є антагоністами фітолатогенних мікроорганізмів. Розроб­
лені також препарати спеціального призначення, такі як фітослорин, 
біоплант, ризоппан, полімікюобакгерин.
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Таблиця 10.4
М ікробні препарати для боротьби з і збудниками 

хвцроб і  шкідниками рослин

Назва
препарату

Розробни­
ки

Препара­
тивна
форма

Призначення та властивості

Фітоспорин, 
субтілін (на 
основі
Bacillus subtilis)

Ін-т мікробі­
ології і віру­

сології 
НАНУ

Суха, по­
рошко­
подібна

Препарат для захисту бавовника, 
зернових і овочевих культур від фіто- 
патогенних мікроорганізмів. Характе­
ризується високою антагоністичною 
активністю по відношенню до фітола- 
тогенних бактерій та грибів.

Хетомік (на 
основі гриба 
Chaetomium 
cochlhides)

Ін-т с.-г. мік­
робіології 

УААН

Суха, по­
рошко­
подібна

Захищає рослини від збудників гриб­
них хвороб: кореневих гнилей, фуза­
ріозі в, альтернариозів. При обробці 
насіння сільськогосподарських куль­
тур витрати препарату становлять 
1 кт/100 кг насіння і 2-3 кг на 1000 кг 
бульб картоплі.

Біоплант (на 
основі 
Klebsiella 
planticolai

Ін-т молеку­
лярної біо­
логії і гене­
тики НАНУ

Рідка або 
гелева

Препарат антифунгальної дії під ово­
чеві культури, картоплю, гарбузи.

Бітоксибацилін 
(на основі Bacil­
lus tbur- 
ingiensis)

Ін-т с.-г, мік­
робіології 

УААН

Рідка або 
пасто­

подібна

Пропонується для боротьби 3 лічин- 
ками колорадського жука, лучного 
метелика, гусенями гронової листо­
війки, золотогузки, американського 
білого метелика та інших шкідників. 
Біологічна ефективність 82-95%. Нор­
ма втрати препарату- 2-4 кг/га.

Аверком (на 
основі аверме- 
шінового ком­
плексу 
Slreptomyces 
avermifflis)

!н-т мікробі­
ології і віру­

сології 
НАНУ

Рідка Препарат має Інсектицидную, акари- 
цидну та нематоцидну активність по 
відношенню до крапчастого та паву­
тинного кліщів, молі та тлі рослин, 
цитрусової іржі, трипсів, листоблош- 
ки, тлі, колорадського жука, а також 
проти нематод.

Бактероденцид Ін-т с.-г. мік­
робіології 

УААН

Зернова Створений ДЛЯ боротьби 3 МИ [Ш ВИД­
КИМИ гризунами. Ефективність -  75- 
90%. Здатний замінити високотокси­
чні пестициди.

На основі ендофітної бактерії Bacillus subtilis створені високоефек­
тивні препарати фітоспорин, субтилін. Вони застосовуються для оброб-
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ки насіння сільськогосподарських культур замість їх  протравлювання 
хімічними пестицидами. Клітини і спори бактерій, які е основою препа­
рату, швидко проникають в тканини проростків і захищають рослини в(д 
патогенів, контамінуючих внутрішні органи. Препарат мас фунгіцидні і 
бактерицидні властивості. Застосування фітоспорику сприяє підвищен­
ню врожайності сільськогосподарських культур на 20%.

Новим препаратом, запропонованим українськими фахівцями для 
боротьби з мікоінфекціями, зокрема кореневими патогенами, є хегомік, 
створений на основі іриба-актагоніста Chaetomium cochlioides. Встано­
влено, що антагоністична дія цього гриба реалізується завдяки тому, що 
у природних умовах він має більшу швидкість росту і перемагає фіто- 
патогенні гриби у  конкуренції за поживні субстрати і життєвий простір. 
Препарат застосовують під зернові культури, картоплю. В господарст­
вах закритого ф унту вноситься разом з органічною речовиною (гній, со­
лома).

Виділені енгомопатогеннІ мікроорганізми високоефективні проти 
тих чи інших груп комах, включаючи особливо небезпечні види шкідни­
ків. На основі Bacillus thuringiensis були створені численні біопрепарати. 
Це бітоксибацилін, ентобактерин, дендробіцилік, гомелін, лепідоцид, 
турингін та Б)П (Росія); дипел, параспорин, бо град, біотрол та турицид 
(США); біоспор 2802 (Німеччина); бактоспеїн (Франція); бактукал (Юго­
славія); бактуцид та екзобак (Італія); туринжик (Румунія); бацилан 
(Польща). ЦІ препарати ефективні проти колорадського жука, капустяної 
совки, білянок, американського білого метелика, вони є надійною замі­
ною хімічних інсектицидів.

Сільське господарство відчуває гостру потребу у високоефективних 
антипаразитарних препаратах. В Україні був виділений штам 
Streptomyces avermWIis -  вітчизняний продуцент авермектикового ком­
плексу, що має Інсектицидну, акарицидну та кематоцидну дією. Аверме- 
ктини виявляють здатність блокувати нервовий синапс у комах і нема­
тод, внаслідок чого вони втрачають можливість рухатись і згодом ги­
нуть. Поряд Із нейротоксичною дією авермекгини пригнічують також синтез 
хітину. Препарат нетоксичний для теплокровних тварин, корисних комах. 
Швидко розкладається у ґрунті і не накопичує токсичних проміжних про­
дуктів. На основі авермектинів фірма Merk (США) випускає ряд препа­
ратів -  абамекгин, івермекгин. В Росії НПО "Фармбіомед’1 випускає фі- 
товерм та аверсект-2 .

Для боротьби з гризунами ефективним є препарат бактероденцид, 
створений на основі бактерій ісаченко, який не поступається хімічним
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зооцидам і дозволяє регулювати кількість шкідливих гризунів. 
Багаторічна практика використання бактеріального методу проти мишо­
подібних гризунів показала його високу ефективність при екологічній і 
санітарній безпеці.

10.3. Основи технології виробництва мікробних 
препаратів для рослинництва

Мікробні культури, які є основою препаратів для рослинництва, по­
винні відповідати таким вимогам:

• відсутність патогенних І токсичних властивостей щодо людини, 
теплокровних тварин, корисних комах, риб, ґрунтових мікроорганізмів;

•  максимальний прояв корисних властивостей: азотфіксація, фо- 
сфатмобіпізація, антагонізм до патогенів та ік.;

•  технологічні властивості у виробництві.
Технологічність культури -  це висока швидкість росту в умовах ви­

робничого культивування, невимогливість до складу поживного середо­
вища (тобто здатність рости на дешевих середовищах), стійкість до лі- 
зогенних фагів. Якість препарату характеризується т и тр о м  ж ивих клі­
ти н , тобто Тх кількістю в одиниці об’єму. Виготовлені на основі мікробних 
культур препарати повинні мати високий титр життєздатних клітин і збе­
рігати його тривалий час. Титр клітин для препаратів на основі швидко­
рослих бульбочкових бактерій повинен бути у межах 18-25, для ловіпь- 
норослих бульбочкових бактерій -  8-10, для азотобактеру -  2 -4 , для 
агробактерій -  20-30 млрд клітин у 1 мл рідкого середовища.

Крім того, важливе значення має зручність транспортування і вико­
ристання препарату. Існують різні форми мікробних препаратів: рідка, 
гельна, суха, гранульована, (мобілізована на носіях.

Рідка форма -  це культура мікроорганізмів, які виросли на рідкому 
поживному середовищі. Це найбільш проста у виробництві форма, яка 
містить живу культуру мікроорганізмів. Проте, вона має короткий термін 
зберігання, потребує спеціально? тари для перевезення.

Суха форма передбачає висушування культури після культивуван­
ня. Найкраще мікроорганізми зберігаються за умов ліофільного висушу­
вання із замороженого стану. Така форма гарантує довготривале збері­
гання, але вона потребує енергоємного устаткування, що підвищує ціну 
кінцевого продукту.

Г^анульована форма є гетерофазною, препарат, крім культури мік­
роорганізмів, має наповнювачі -  глинисті мінерали. Електростатична
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взаємодія мікроорганізмів із глинистими мінералами підвищує фізіологі­
чну активність бактерій і їх  стійкість до несприятливих факторів навко­
лишнього середовища.

Гальна форма є гетерофазною, містить мікроорганізми, гелі -  міне­
ральний (сілікагель) і полісахаридний (меляса і мікробний полісахарид), 
а також незначну кількість (близько 1%) пипоподібного лігніну.

У  виробництві мікробних препаратів часто використовують (мобілі­
зацію клітин на носіях -  торфі, лігніні, перліті, вермикуліті. В (мобілізова­
ному стані мікроорганізми і біологічно активні продукти їх  життєдіяльно­
сті довгий час зберігають активність, не потребують спеціальної тари, 
легко транспортуються. Перед інокуляцією мікробними культурами носі! 
проходять попередаю підготовку, яка полягає у подрібненні субстрату, 
доведенні його рН до нейтральних значень, стерилізації шляхом термі­
чної обробки або дією у-випромінювання.

Технологічний регламент виробництва мікробних препаратів має 
специфічні операції залежно від того, який мікроорганізм є його осно­
вою. У загальному вигляді він складається з таких стадій: 1 -  активація 
культури після тривалого зберігання шляхом пересівів на поживні сере­
довища; 2  -  вирощування культури на рідному поживному середовищі 
для інокуляції ферментерів; 3 -  стерилізація ферментерів І поживного 
середовища; 4 — інокуляція стерильного поживного середовища і виро­
щування культури; 5 -  приготування з культури, вирощеної на рідкому 
поживному середовищі певної препаративної форми (рідкої, сухої, гра­
нульованої та ін.).

10.4. Мікробні препарати на основі генетично 
модифікованих мікроорганізмів

У виробництві мікробних препаратів застосування біотехнологічних 
методів та генетично модифікованих мікроорганізмів (ГММ) розвива­
ються у  таких напрямках: вивчення генетичних основ підвищення ефек­
тивності бульбочкових і віпьноіскуючих азотфіксуючих мікроорганізмів; 
спільна селекція рослин-живитепів і ризобій для створення ефективних 
симбіотичних систем, розробка нових високоефективних і екологічно 
безпечних мікробних препаратів для захисту рослин і тварин від шкідни­
ків і хвороб.

Роботи з біоінженерії базуються на тому, що для отримання гене­
тично модифікованих організмів (ГМО) у ДНК реципієнтндї клітини вбу­
довується донорний генетичний матеріал, що несе певні корисні для 
людини властивості. Таким шляхом конструюють штам із новими влас-
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тивостями -  трансформант. Наприклад, у  нехромосомну ДНК Pseu- 
domonas fiuorescens, яка синтезує фітосгимулюючі речовини, був вве­
дений ген Serratia marcescens, що кодує синтез хітинази. Отриманий 
трансформант стимулював ріст рослин і пригнічував розвиток фітопа- 
генних грибів завдяки здатності продукувати хігиназу.

Велика увага дослідників приділяється генетичним роботам із діа- 
зотрофними мікроорганізмами для підвищення їхньої азотфіксуючої ак­
тивності та покращання симбіотичних властивостей. При застосуванні 
фізичного, хімічного і транспозонного мутагенезу була отримана значна 
кількість мутантів із зміненими фізіологічними властивостями, серед 
яких були і такі, що характеризувалися підвищеною здатністю до азот­
фіксації. Подальші роботи проводили з метою передачі цих цінних влас­
тивостей іншим штамам, при цьому були застосовані методи генетич­
ної трансформації, трансдукції, кон’югації·

Гэнетична трансформація -  процес, у якому очищеними препара­
тами ДНК передаться інформація від донора реципієнту. Кількість ДНК, 
яка передається за один акт трансформації, не перевищує 5% геному 
доноре. Цим методом вдається здійснити перенесення генетичної інфор­
мації симбіотичних ознак.

Трансдукція -  перенесення генетичної інформації бактеріофагами. 
Фаг може переносити довільну ділянку геному (загальна трансдукція) 
або чітко визначену ділянку (спеціалізована трансдукція). Розмір пере­
несеного фрагменту ДНК не може перевищувати ємність головки бакте­
ріофагу, за допомогою якого здійснюється трансдукція.

Кон'югація -  перенесення генетичної інформації у  прямому контакті 
між клітинами за допомогою плазмід, факторів фертильності. F-фактор 
може стимулювати перенесення некон’югативних плазмід або хромо­
сом. Під керівництвом Р. Діксона була створена рекомбінантна ппазміда 
pRDl, яка несе гени азотфіксації -  nif-гени. Цю ппазміду вдалося пере­
нести до грамнегативких бактерій, які належать до 14 вадів, у тому чис­
лі до бульбочкових бактерій. Серед останніх у  восьми штамів спостері­
гали прояви привнесеної генетичної інформації, тобто експресію nif- 
генів. Ознаки здатності до фіксування атмосферного азоту були вияв­
лені у транскон'югатів, які ке належать до діазотрофів і не виявляли ра­
ніше здатності зв'язувати атмосферний азот.

В Україні М. Нічик зі співавт. провели роботи, в яких плазміда pRD l 
була перенесена до бульбочкових бактерій конюшини (Rhizobium trifoiii) 
і люцерни {R.meliloti). Були отримані різні за ефективністю симбіозу 
транскоя’югати: такі, що не впливали на рослини, такі, що негативно 
впливали на ріст рослин і симбіоз, і такі, що перевищували вихідний
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штам за позитивним впливом на рослини і за ефективністю зв’язування 
атмосферного азоту. Штами з позитивним впливом на рослини були 
відібрані для подальших дослідів. Набуті лІЇ-ознаки штами зберігали 
протягом декількох пасажів як на поживних середовищах, так і на рос­
линах. Крім того, деякі транскон’югати виявились менш чутливими до 
несприятливих екологічних факторів -  температури, вологи.

Хоча селекція високоефективних штамів азотфіксуючих бактерій 
залишається головною ланкою в роботі з підвищення продуктивності 
біологічної азотфіксації, але вона не може бути відірвана від селекції 
бобових і злакових рослин, спрямованої на виведення сортів з високою 
здатністю до забезпечення біологічним азотом. Ця якість, на жаль, була 
втрачена рядом сортів, оскільки ЇХ селекцію проводили за умов забез­
печення рослин азотом і без урахування здатності сорту забезпечувати 
інтенсивний розвиток азотофіксуючих мікроорганізмів у зоні коренів.

Для подальшого поліпшення ефективності бобово-ризобіальних і 
асоціативних взаємовідношень сучасні біотехнології повинні базуватися 
на селекції як азотфіксуючих мікроорганізмів, так І бобових та злакових 
рослин із підвищеною чутливістю до застосування біопрепаратів. 
Останніми роками в багатьох країнах створюються програми селекції 
бобових і злакових рослин, у яких враховуються ознаки симбіозу і 
асоціативності. Роботи В.П. Патики, проведені в цьому напрямку в 
Україні, показали, що ефективність симбіотичної азотфіксуючої системи 
залежить від багатьох факторів, одним із визначальних є генотип 
бобової рослини. Селекціоновані сорти сої (Одеська-124, Аркадія 
Одеська, Кріпиш) та сортономери люцерни з підвищеною азотфіксую­
чою активністю І продуктивністю.

10.5. Проблема біобезпеки

Біотехнололчні. особливо біоінженерні методи торкаються основ­
них властивостей живих організмів -  спадковості, мінливості, адаптації, 
стійкості, продуктивності, якості. Штучне втручання у генетичні структу­
ри, їх модифікація з метою удосконалення біологічних об’єктів можуть 
викликати такі зміни, наслідки яких не завжди можуть бути передбачені. 
Це викликає занепокоєння не тільки вчених, а й широкого загалу. Тому 
актуальним стає питання про біобезпеку.

Біобезпека -  це захищеність людини і загалом цивілізації, а також 
оточуючого середовища від шкідливого впливу, небезпечного для життя 
і здоров'я людей токсичних і алергенних речовин і сполук, які містяться
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у природних та модифікованих методами генної інженерії біологічних 
об'єктах та отриманих із них продуктах.

Генетична модифікація мікроорганізмів пов’язана з певними труд­
нощами адресної доставки гена або групи генів, а також їх нормальної 
експресії та функціонування реципієнтного організму в цілому. Важли­
вою є також проблема генетичного ризику -  можливого отримання му­
тантів, що синтезують токсичні або алергенні сполуки. Дестабілізація 
механізмів спадковості у ҐМО може відбуватися внаслідок розширення 
геному за рахунок нових генів або мутагенного ефекту цієї вставки. Крім 
того, зростає імовірність індукції ендогенних систем рекомбінації або 
активації генів, які до цього мовчали".

Ризик виникнення таких мутантів зростає за умов використання 
штучних синтетичних генів для отримання трансгекких мікроорганізмів 
із покращеними або принципово новими властивостями; можливе також 
спонтанне перенесення генів-модифікаторів (наприклад, із пилком) до 
інших рослин, їх взаємодія з генами третіх генотипів, що може призве­
сти до появи нових генотипів із небезпечними властивостями. Такі 
організми можуть потрапити у  фунт і викликати небажані генетичні й 
екологічні події'.

Питання про біобезпеку порушили у 1974 р. самі засновники 
біоінженерії. Це були провідні молекулярні біологи на чопі з П. Бергом, 
який вперше у світі створив рекомбінантну молекулу ДНК. Науковці 
звернулися до світової спільноти з попередженням про необхідність до­
тримання заходів контролю і біобезпеки при роботі з рекомбінантними 
організмами. В результаті дискусії, що розгорнулась із цього питання, 
вчені дійшли висновку, що в генноінженерних експериментах повинен 
зДійсюватися суворий контроль за виконанняням заходів біобезпеки. У  
всіх країнах світу розроблені різні методи контролю за технологічними 
процесами та якістю запропонованих для використання людиною нових 
біологічних об'єктів і речовин -  визначається їхня токсичність, алер- 
генність і загальна безпека для людини і навколишнього середовища.

Існує ймовірність передачі “чужих" генів із ГМО і ҐММ до абориген­
них мікробних популяцій. Були проведені дослідження, в яких у сте­
рильний ґрунт вносили ГММ і реципієнтку культуру. Частота переносу 
становила З-ІО^-З-Ю *5 кон'югантів на одного донора. При додаванні у  
ґрунт глюкози вона зростала до 2 -1 0-4 кон'югантів. Тобто у таких місцях 
існування, як ризосфера, можливий ефективний перенос генів, що було 
підтверджено з культурами АдтЬасіегіит, Рвеисіо/лолаз, ИМгоМит. 
Відмічено, що у  фунтах, забруднених важкими металами, відбувається 
селекція, яка сприяє кон'югативному переносу ппазмід стійкості до важ­
ких металів.
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Перенос хромосомних генів між природними, а також природними 
популяціями і ҐММ може відбуватися за рахунок трансформації екзо­
генними ДНК або трансдукції фагами. Відомо, що після загибелі мікро­
бної клітини та її руйнування у ґрунт потрапляє мікробна ДНК. У ґрунті 
ДНК, що вивільняється Із ГММ, знаходиться в адсорбованому на ґрун­
тових часточках стані і набуває стійкості до нукпеаз. ДНК із ГММ може 
набувати здатності до трансформації геному мікроорганізмів природних 
популяцій тільки у  разі її гомології з ДНК рецілієнтної клітини. Трансфор­
мації ДНК із ГММ у природних популяціях перешкоджає також наявність 
власних систем рестрикції.

Трансдукція у природних мікробних угрупованнях здійснюється бакте­
ріофагами, що містять 2-нитчаткову ДНК і здаті при лізісі клітин включати 
до свого складу фрагменти клітинної ДНК. Після зараження нових клітин 
включені фрагменти ДНК можуть бути інтегровані у геном клітини, але 
тільки за умов їх гомологи. Тобто можливість трансдукції чужих генів 
ГММ може бути реалізована, в основному, для близькоспоріднених видів.

При інтродукції у ґрунт ГММ, в першу чергу, повинна бути визначена 
їх екологічна безпечність. Для цього необхідно враховувати і визначати 
подальшу долю Іктродукованих ГММ у постійних довготривалих спосте­
реженнях, тобто проводити їх моніторинг.

Якщо модифікований мікроорганізм культивується в лабораторних 
умовах, його висівають на поживне середовище, а потім ідентифікують 
наявність введених генів або їх  маркерів. За генетичні маркери слугують 
гени стійкості до рифампіцину, налідиксової кислоти, наявність хромо­
генної або хемолюмінесцентної реакції. Ідентифікація тонованого гену 
здійснється методом гібридизації генетичного матеріалу досліджуваних 
клітин із ДНК-зондами, специфічними до тонованого гену.

Для клітин, які не культивуються на лабораторних середовищах, 
ведіпяють ДНК Із ґрунту Й аналізують її методами ПЛР або Імунологічної 
детекції з використанням моноклональних антитіл, флюоресцентно мі­
чених антитіл. Якщо у пробі виявлена ДНК із ГММ, то це свідчить про 
присутність популяцій, які несуть у собі модифіковані гени, а присутність 
специфічних мРНК вказує на фізіологічно активний стан ГММ.

Можливість забезпечення біобезпеки в генній інженерії базується 
на таких принципах:

•  у біоінженерії використовуються, в основному, природні гени та 
їх  регуляторні генетичні структури, які протягом усієї еволюції підляга­
ють відбору, внаслідок чого вони забезпечують стійкий характер репа­
рації біосинтезу білків та їх  якості;

•  у всіх біоінженерних лабораторіях розроблений і постійно про­
водиться моніторинг за якістю отриманих ГМО, якістю білкових та Інших
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їх  компонентів, що дозволяє виявляти небезпечні генотипи і не допуска­
ти їх виходу з лабораторії.

У країнах, де інтенсивно ведуться генноінженерні роботи, прийняті 
закони, які створюють нормативно-правову базу для сучасної біоінже­
нерії, в якій чітко регламентовані основні положення системи біобезпе- 
ки. Проте, у країнах ЄЕС на нинішній час ставлення до ГМО є неодно­
значним. Европарламект прийняв низку спеціальних документів, які об­
межують, а в деаких випадках забороняють вихід у  навколишнє середо­
вище генетично модифікованих рослин та інших організмів, У той же 
час у США, Великобританії, Франції прийняти урядові рішення на під­
тримку біоінженерії, що дозволяють використання ГМ-роспин. У вирі­
шенні проблеми біобезпеки повинні брати участь не тільки генетики, а 
також екологи, лікарі, алергологи, фармацевти.
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11. РОЛЬ МІКРООРГАНІЗМІВ У ФОРМУВАННІ 
РОДЮЧОСТІ ҐРУНТІВ ЗА РІЗНИХ СИСТЕМ 

ЗЕМЛЕРОБСТВА
Родючість ґрунту -  це його здатність задовольняти потреби рослин 

у елементах живлення, воді, фізико-хімічних факторах та біотичних 
компонентах. Розрізняють потенційну (природну), ефективну (актуа­
льну) й економічну родючості ґрунту.

Потенційна родючість фунту зумовлена природними проце­
сами ґрунтотворення, що склалися в певних природно-кліматичнх умо­
вах. Потенційна родючість залежить від потужності гумусового горизон­
ту, природних запасів поживних речовин, мінералогічного і грануломет­
ричного складу, фізико-хімічних властивостей, розвитку мікробіоти.

Ефективна родючість фунту формується на базі потенційної 
родючості завдяки агротехнічним заходам при використанні ґрунту у 
сільськогосподарському виробництві і залежить від системи землекори­
стування, застосування сівозмін, добрив, пестицидів, способу обробітку 
ґрунту, тощо. За умов науково обґрунтованого і екологічно збалансова­
ного землекористування ефективна родючість може бути вищою за по­
тенційну. При споживацькому використанні земель і незбалансоеаній 
системі господарювання ефективна родючість буде нижчою за потен­
ційну і веде до неминучого ї ї  зменшення.

Економічна родючість фунту -  це вартісна оцінка врожаю, ви­
рощеного на одиниці площі ґрунту.

Родючість ґрунту залежить від фізичних, агрохімічних і біологічних, 
факторів:

- фізичні -  гранулометричний склад, структура, ґрунтовий про­
філь, гідротермічний режим;

- агрохімічні -  вміст поживних речовин, погликалькі і буферні 
властивості, рН І окисно-відновний потенціал;

- біологічні -  ґрунтова біота, запаси органічної речовини, напря­
мок процесів трансформації гумусу, вміст біологічно активних сполук.

Серед біологічних факторів на родючість ґрунтів значною мірою 
впливають інтенсивність і напрямок мікробних процесів, таких як фікса­
ція азоту, деструкція і гуміфікація органічних решток, антимікробні влас­
тивості по відношенню до фгтопатогенів, деструкція пестицидів і органі­
чних забруднень, детоксикація важких металів. Ґрунтова біота виступає 
як фактор стабілізації і самоврегупьованості ґрунтотворних процесів.
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Життєдіяльність фунтової мікробіоти в агроценозах значною мірою 
залежть від систем землеробства й агротехнічних* заходів, які застосо­
вуються при вирощуванні тієї чи іншої сільськогосподарської культури.

У 1840 році була видана праця Ю. Лібіха “Органическая химия в 
приложении к сельському хозяйству и физиопогии”, в якій було показа­
но значення поживних речовин для формування урожаю і родючості 
Грунтів. Зокрема, було визначено, що до складу усіх рослин входять 10 
основних елементів: вуглець, кисень, водень, азот, фосфор, сірка, залі­
зо, кальцій, магній, калій. Атмосфера і вода постачають рослинам вуг­
лець, кисень і водень. Усі інші елементи рослини беруть із фунту. Тому 
для підтримання його родючості необхідно постійно вносити ці елемен­
ти у такій кількості, яка виноситься з урожаєм. Наприклад, підраховано, 
що з кожною тонною урожаю пшениці з полів виноситься у середньому 
(кг): азоту 37,0, фосфору -  13,0, калію -  23,0. Така ж  кількість цих еле­
ментів повинна бути внесена для компенсації ґрунтових запасів. Отже, 
заслуга Ю. Лібіха полягає в ідеї необхідності балансових підрахунків 
для підтримання родючості фунту.

На жаль, ці ідеї були сприйняті занадто спрощено: у ф унт вносили 
необхідні поживні сполуки у  формі мінеральних добрив на основі хіміч­
них солей: сірчанокислих, азотнокислих, фосфорнокислих солей натрію, 
калію, амонію та ін. Крім того, дози внесених добрив значно перевищу­
вали необхідні фізіологічні потреби рослин для формуваня урожаю. Як 
показав багаторічний досвід використання мінеральних добрив, поживні 
елементи необхідно вносити у формах, найбільш близьких до природ­
них, тобто у формі їх органічних сполук. Залежно від систем удобрення, 
обробітку фунту, систем захисту рослин від хвороб і шкідників сформу­
валися різні системи землеробства. У кожній із них мікроорганізми віді­
грають певну роль у формуванні родючості ґрунтів.

У сучасному сільському господарстві розрізняють декілька систем 
землеробства: екстенсивна, інтенсивна, біологічна І змішана.

Екстенсивна система базується на використанні тих запасів ро­
дючості, які історично сформувалися у фунтах певних типів. Класичним 
прикладом екстенсивної системи є освоєння цілинних земель і введен­
ня їх у землекористування. У перші роки на таких землях отримують 
високі врожаї, але якщо органічна речовина фунту ке буде поповнюва­
тись за рахунок органічних решток або органічних добрив, то запаси 
гумусу будуть швидко вичерпуватись, а родючість ґрунтів -  знижувати­
меться. Мікробні угруповання цілинних земель мають розгалужену ста­
лу систему функціональних зв'язків, яка забезпечує рівновагу процесів 
синтезу і деструкції гумусу, а також збалансоване співвідношення між
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групами мікроорганізмів, які входять до складу мікробного угруповання, 
тобто між автотрофними і гетеротрофними, зимогенними і автохтонни­
ми мікроорганізмами. За умов землекористування цілинних земель спо­
стерігається спалах життєдіяльності мікроорганізмів і зсув рівноваги у 
бік переважного розвитку мікроорганізмів, які беруть у часть у мінералі- 
заційних процесах.

Інтенсивне землеробство базується на вирощуванні інтенсивних, 
високоврожайних сортів рослин, які виносять із фітомасою значну кіль­
кість поживних речовин. Відчуження разом Із урожаєм цієї фітомаси 
призводить до декомпенсації кругообігу поживних елементів -  тобто 
винос превалює над надходженням. Для компенсації дефіциту пожив­
них речовин в Інтенсивному землеробстві у Ґрунт вносять високі дози 
мінеральних добрив. Але при цьому не враховується баланс поживних і 
енергетичних речовин. Під впливом високих доз мінеральних добрив, 
що містять азот, фосфор і калій (МРК), підвищується, в першу чергу, 
чисельність зимогенних мікроорганізмів, здатних утилізувати розчинні 
форми біогенних елементів. Енергетичний матеріал для своєї життєдія­
льності мікроорганізми беруть Із гумусу, що призводить до втрат депо­
нованої у ґрунті енергії і поживних речовин. Встановлено також, що ви­
сокі дози мінеральних добрив підкислюють фунтовий розчин, що сприяє 
зростанню кількості грибів. За умов інтенсивних агротехнологій потрібно 
враховувати проблему мікробної трансформації азоту у ґрунті. Вона 
повинна вирішуватися комплексно -  з урахуванням особливостей рос­
лин, умов їх вирощування, а також фізіологічної активності мікроорга­
нізмів, які здійснюють такі процеси, як амоніфікація, нітрифікація, азот­
фіксація, денітрифікація. Недостатня увага до мікробіологічного факто­
ру трансформації азоту значною мірою призвела до низької ефектив­
ності використання мінеральних азотних добрив, що, в свою чергу, ста­
ло причиною надмірного накопичення нітратів в рослинній продукції та 
забруднення біосфери окисами азоту.

Поряд із високими дозами мінеральних добрив в інтенсивному зе­
млеробстві широко використовують засоби хімічного захисту рослин ВІД 
хвороб, шкідників і бур'янів, що негативно впливає на розвиток фунто­
вої мікробіоти, в першу чергу пригнічує азотфіксуючі мікроорганізми.

Біологічна землеробство враховує недоліки Інтенсивних агроте­
хнологій вирощування сільськогосподарських культур і базується на 
принципі бути нешкідливим для навколишнього середовища та забез­
печувати високі і сталі врожаї сільськогосподарської продукції, яка за 
своїми якісними показниками відповідає вимогам екологічної безпеки. 
Вимогою біологічного землеробства є повна відмова від застосування
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мінеральних добрив і засобів хімічного захисту рослин від захворювань, 
шкідників і бур'янів, а також від хімічно синтезованих регуляторів росту 
рослин. Біологічне землеробство нині перетворилося на організований 
напрямок, який координується IFOAM (international Fédération of Organic 
Agriculture Movement).

У  біологічному землеробстві вирощування високих врожаїв досяга­
ється за рахунок таких заходів, як застосування органічних добрив і си­
дератів, насичення сівозмін бобовими культурами, селекція нових сор­
тів рослин з урахуванням їх симбіотичних властивостей з азотфіксую­
чими бактеріями, використання екологічно безпечних бактеріальних до­
брив, біологічних засобів захисту рослин від хвороб та шкідників, при­
родних регуляторів росту рослин. Важливого значення у біологічному 
землеробстві набуває оптимізація мікробіологічних процесів у ґрунті.

К.І. Андреюк, Г.О. Іутинською зі співавт. було проведено порівняль­
не вивчення закономірностей формування І функціонування мікробних 
угруповань за інтенсивних і біологічних систем землеробства. Встанов­
лено, що агротехнології біологічного землеробства сприяють утворенню 
міцної структури трофічних зв'язків у мікробних угрупованнях, підвищу­
ють їх інтегрованість і стійкість до несприятливих факторів. На основі 
вивчення елементного складу, молекулярно-масових характеристик, 14- 
слектрів, функціональних груп та неспецифічних компонентів гумусу бу­
ло показано, що за умов біологічного землеробства у ґрунті активізу­
ються процеси новоутворення гумінових кислот, їх молекулярні маси 
зростають за рахунок збагачення аліфатичних ланцюжків амінокисло­
тами і вуглеводами. Це підвищує реакційну здатність і біологічну актив­
ність гумусових сполук, сприяє депонуванню енергії та поживних речо­
вин.

Важливу роль у бІологізацГґ землеробства відіграють екологічно 
безпечні нетоксичні мікробні препарати, nid не забруднюють довкілля, 
проявляють високу селективну дію та післядію, зручні для виробництва.
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12. АНТРОПОГЕННИЙ ВПЛИВ НА ҐРУНТОВІ 
МІКРООРГАНІЗМИ

Ґрунт є необхідною умовою отримання продукції для харчування 
населення і забезпечення Його життєвих потреб. Кількість населення на 
Землі постійно зростає, відповідно зростають і потреби у продуктах хар­
чування. Щоб задовольнити ці потреби постійно нарощується виробни­
цтво сільськогосподарської продукції. Враховуючи те, що вільних зе­
мель, які можна було б використати для цих цілей, майже не залиши­
лось, необхідно підвищувати врожайність сільськогосподарських куль­
тур на існуючих орних землях. Для вирішення цієї важливої задачі ви­
робники вдаються до різних агротехнічних заходів: внесення органічних 
і мінеральних добрив, різних систем обробітку ґрунту, застосування ре­
гуляторів росту рослин, хімічних І біологічних засобів захисту рослин від 
хвороб, шкідників і бур’янів, меліорація і зрошення земель та ін. Усі ці 
заходи відіграють важливу роль у формуванні і функціонуванні мікроб­
них угруповань ґрунту в сучасних агроценоз ах.

Значний антропогенний вплив на мікробні угруповання має техно­
генне забруднення ґрунтів іонами важких металів, радіонуклідами, наф­
тою І продуктами нафтопереробки, синтетичними органічними сполуками.

Для оптимізації життєдіяльності ґрунтових Мікроорганізмів у сучас­
них агроценозах необхідно проводити вивчення впливу антропогенних 
чинників на ґрунтову мікробіоту.

12.1. Вплив агротехнічних заходів  
на ґрунтову мікробіоту

12.1.1. Системи удобрення
Існує декілька систем удобрення сільськогосподарських культур: 

мінеральна, органічна і змішана органо-мінеральна. Мінеральна систе­
ма передбачає внесення азотних, фосфорних і калійних добрив у ви­
гляді солей сильних кислот -  фосфорної, сірчаної, азотної або амоній­
них солей. Дози внесених добрив виражають у перерахунку на діючу 
речовину, тобто на вміст у них азоту (ІЧ), фосфору (Р) і калію (К). На­
приклад, МюРбоКбо означає, що у ґрунт внесено по 60 кг/га діючої речо­
вини кожного Із зазначених елементів -  азоту, фосфору, калію. Згідно з 
державними стандартами України мінеральні добрива повинні містити 
певну кількість діючої речовини: в аміачній селітрі азоту не менше 
34,7%, у суперфосфаті фосфору -  19,5%, у калімагнезії калію 27%.
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Мінеральні добрива поділяють на фізіологічно кислі, фізіологічно 
лужні і фізіологічно нейтральні. До фізіологічно кислих відносять ті доб­
рива, з яких рослини використовують поживні речовини у катіонній фо­
рмі, в той час як аніон, що залишився, підкислює ґрунт, наприклад сір­
чанокислий амоній. До фізіологічно лужних відносять добрива, що міс­
тять поживний елемент у аніонній формі, наприклад азотнокислий на­
трій. До фізіологічно нейтральних відносять добрива, в яких поживні 
елементи знаходяться одночасно у катіонній і аніонній формах, напри­
клад, азотнокислий амоній.

Вплив мінеральних добрив на ґрунтову мікробіоту залежить від до­
зи і виду добрив, вирощуваної культури, типу ґрунту, метеорологічних 
умов та ін.

У дерново-підзолистих ґрунтах істотні зміни в мікробних угрупован­
нях викликає внесення навіть невисоких доз добрив (МеоРвдКбо). в той 
час як на більш родючих чорноземних ґрунтах вплив таких доз несуттє­
вий. У сірому опідзсленому, чорноземному, темно-каштановому ґрунтах 
тільки високі дози добрив (N(00- 120̂ 100- 120̂ 50- 120) справляють істотний 
вплив на мікробні уфуповання.

Встановлено, що у більшості випадків застосування мінеральних 
добрив у помірних дозах (Мзо-воРбо-аоКво-ю) позитивно впливає на розви­
ток мікроорганізмів і активність мікробних процесів, а підвищені дози 
(МігоРівоКгто ' більше) часто пригнічують активність ф іксації азоту, ніт­
рифікації, розкладу важкорозчинних фосфатів і целюлози; у той же час 
зростають швидкості денітрифікації і деструкції гумусу. Пояснюється це 
тим, що мікробне угруповання прагне врівноважити свій стан до такого 
співвідношення поживних речовин, який характерний для даного типу 
фунту. Так, при внесенні амонійного або нітратного азоту у ф унті вини­
кає надлишок засвоюваних форм азоту, що пригнічує процес ф іксації 
мікроорганізмами атмосферного азоту; в той же час активність денітри­
ф ікації значно зростає І надлишок азоту у вигляді N2 надходить до ат­
мосферного повітря. Виходячи з цього, стає зрозумілим той факт, що 
внесення у фунт мінеральних азотних добрив посилює розвиток мікро­
організмів, що утилізують мінеральні форми азоту; чисельність деніт- 
рифікуючих бактерій також збільшується.

Фосфорні добрива меншою мірою впливають на співвідношення 
бактерій циклу азоту, проте вони пригнічують фосфатазну активність 
мікроорганізмів, а також гальмують процес вивільнення фосфору з його 
нерозчинних мінеральних сполук.

За умов застосування високих доз мінеральних добрив часто вияв­
ляють збільшення вмісту мікроміцетів, серед яких зростає КІЛЬКІСТЬ фі­
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топатогенних І токсиноутворюючих вцдів. Зростання кількості мікроско­
пічних грибів можна пояснити підкисленням фунтового розчину при 
внесенні фізіологічно кислих добрив. Після вапнування фунтів, удобре­
них високими дозами фізіологічно кислих мінеральних добрив, частка 
мікроскопічних грибів у мікробному ценозі зменшується.

Тривалий досвід використання мінеральної системи удобрення по­
казав, що для стабільного функціонування афоценозів і збільшення їх­
ньої продуктивності необхідне постійне доповнююче введення органіч­
ного матеріалу, особливо за умов застосування високих доз азотних 
добрив.

Пояснюється це порушенням співвідношення вмісту вуглецю й азо­
ту у  фунті. Відношення С:А/ у бактерій коливається в межах від 3:1 до 
8:1, у грибів може досягати 16:1. Загальне правило розкладу органічно­
го субстрату полягає у наступному: якщо С:А/ мікробної маси більше С:Л/ 
органічного субстрату, то мінералізація останнього сприяє збагаченню 
фунту азотом; навпаки, якщо С:ЛІ мікроорганізмів менше від такого 
співвідношення в органічному субстраті, то у перебігу процесу деструк­
ції відбудеться споживання азоту із запасів ґрунту.

Наприклад, за умов внесення азотних мінеральних добрив і нестачі 
доступних вуглецевих субстратів у ґрунті мікроорганізми споживають 
вуглець, депонований у гумусі. Тобто забезпечення у достатній кількості 
основними біогенними елементами спонукає мікроорганізми використо­
вувати як джерела енергії органічну речовину фунту. Крім того, внаслі­
док бурхливого розвитку мікроорганізмів підвищується швидкість міне­
ралізації органічних рештків, а к  окислення іде до кінцевих продуктів -  С 02 
та НгО. Вуглець рослинних залишків не гуміфікується, а практично по­
вністю асимілюється мікроорганізмами або виділяється у вигляді СОг.

Отже, для збереження родючості Ґрунту необхідне збалансоване 
застосування мінеральних добрив разом з органічними. Багаторічний 
досвід підтвердив доцільність застосування органо-мінврапьноі системи 
удобрення, яка позитивно впливає на мікробні угруповання ґрунту, 
сприяє збереженню його родючості, дає можливість отримувати високі 
урожаї сільськогосподарських культур.

У зв'язку з переходом на екологічно безпечне біологічне землероб­
ство все більше господарств застосовують органічну систему удобрен­
ня, яка передбачає внесення тільки органічних добрив: торфу, гною, 
компостів, “зелених добрив” (сидератів), а також залишкової неутилізо- 
ваної сільськогосподарської продукції (стерні, гички буряків, подрібне­
них стебел соняшнику і кукурудзи, тощо). Більшість ДОСЛІДНИКІВ визна­
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ють позитивний вплив органічних добрив як на мікробіоту, так і на про­
цеси гумусотворення.

Збільшення загальної біомаси та чисельності мікроорганізмів спо­
стерігається як при внесенні гною, так і при заорюванні зеленої маси 
рослин (сидерації) або сухих рослинних решток (соломи). Встановлено, 
що заорювання у ф унт фітомаси рапсу ярого і кореневих рештків бур­
куна білого сприяє формуванню міцної трофічної структури мікробних 
угруповань.

Позитивна дія органічних добрив на мікробні угруповання і родю­
чість фунту можуть бути забезпечені за умов дотримання оптимального 
співвідношення ( Ж  Такими показниками характеризуються гній, рослинні 
рештки бобових культур. Так, у зеленій масі конюшини С:Л/ дорівнює 
16:1. Проте при заорюванні у ф унт соломи, яка має широке співвідно­
шення С:И (близько 80:1) мікроорганізми запезпечені достатньою мірою 
вуглецем, але відчувають дефіцит азоту, який вони можуть поповнити 
за рахунок підсилення процесу біологічної ф іксації азоту. Якщо умови 
для азотфіксації у ф унті несприятливі або біологічна фіксація азоту не- 
взмозі відновити баланс С.Л/, то мікроорганізми починають використову­
вати цей елемент із запасів гумусу. Тому заорювання соломи рекомен­
дують супроводжувати ‘'азотокомпенсацією”, тобто внесенням збалан­
сованої дози азотних мінеральних добрив із розрахунку 6 -7  кг азоту на 
1 т соломи, яка заорюється.

12.1.2. Системи обробіт ку ф унт у
Поряд з добривами важливим антропогенним чинником у сучасних 

агроценозах є система обробітку ґрунту. Існує декілька видів обробітку 
фунту:

• оранка (з обертом скиби);
- мінімальний безпопицевий обробіток (плоскорізний) рихленням 

знаряддями, які не обертають скиби;
- нульовий -  прямий посів по стерні без попереднього обробітку 

ґрунту;
- контурний обробіток (протиерозійний вздовж горизонталей на 

схилах).
Донедавна основним обробітком фунту була оранка. В.Р. Вільямс 

дає мікробіологічне обґрунтування оранки з обертом скиби. Він виходив 
з того, що такий обробіток покращує повітряний режим шару фунту на 
глибину до 30-50 см. Відомо, що накопичення гумусу краще відбуваєть­
ся у мікроаерофільних умовах у  глибоких шарах ґрунту. При перемішу­
ванні ґрунтових шарів верхній, найбільш збіднений органічною речови-
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мою шар опиняється на дні борозни, де в мікроаерофільних умовах від­
бувається відновлення запасів гумусу. Навпаки, нижні шари, збагачені 
гумусом, опиняються на поверхні, де поживні речовини гумусу швидко 
розкладаються аеробними мікроорганізмами і стають доступними для 
рослин. Щорічна оранка змінює пласти І таким чином покращує живлен­
ня рослин І мікроорганізмів.

Проте існували також інші точки зору щодо способу обробітку ґрун­
ту. П.О. Костичев показав, що у посушливих умовах півдня мілкий плос- 
корізний обробіток (на глибину не більше 5 см) без оберту скиби сприяє 
збереженню запасів вологи, попереджує розвиток ерозійних процесів. 
Така система обробітку отримала назву ґрунтозахисної. Прибічники цієї 
системи стверджують, що товща ґрунту аерується завдяки кореневій 
системі рослин, ходам дощових хробаків. Тому щорічне рихлення ґрунту 
не є обов'язковим. У  40-х роках минулого сторіччя ґрунтозахисну систе­
му стали активно застосовувати у США і Канаді. У Росії ідея безплужно­
го обробітку ґрунту була підтримана й активно розроблялась Т.С. Маль- 
цевим, А.І. Бараєвим, А.Н. Каштановим, а в Україні -  М.К. Шикулою.

Вплив обробітку на ґрунтову мікробіоту залежить від ґрунтово- 
кліматичних і метеорологічних умов, агротехніки вирощуваної культури 
та інш. Слід зазначити, що шари ґрунту на різній глибині різняться як за 
кількісним, так і за якісним складом мікроорганізмів. Як правило, верхній 
шар ґрунту (0 -2  см) підлягає висушуванню, інсоляції і є менш населе­
ним мікроорганізмами. Під ним знаходиться шар, у  якому краще збері­
гається волога, він більш насичений коренями рослин, які виділяють 
ексудати, тому кількість мікроорганізмів значно зростає. Товщина цього 
шару залежить від типу ґрунту та його вологозабезпечекня. Чорноземні 
ґрунти характеризуються найбільш потужним родючим шаром -  від 50 
до 100 і більше сантиметрів. У більш глибоких шарах ґрунту зменшуєть­
ся кількість коренів і гумусу, знижується насичення киснем, накопичу­
ються продукти неповного розкладу органічних рештків, деякі з них мо­
жуть бути токсичними. Внаслідок цього кількість мікроорганізмів з гли­
биною зменшується, уповільнюється розклад органічного матеріалу, що 
сприяє його накопиченню і гуміфікації.

За умов мінімального обробітку залишки рослин на поверхні ґрунту 
і їхня коренева маса зосереджуються у верхньому шарі (0-10 см). Мініма­
льний обробіток ґрунту сприяє підвищенню чисельності евтрофної МІК- 
робіоти у шарі ґрунту 0-10 см порівняно з варіантами, де була застосо­
вана оранка на 25-30 см. Проте у  більш глибоких шарах ґрунту (20 - 
30 см) спостерігається протилежна закономірність -  чисельність мікро­
організмів при плоскорізному обробітку удвічі менше, ніж на варіантах з
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оранкою (таблиця 12.1). Накопичення свіжих рослинних залишків у вер­
хньому шарі ґрунту за таких умов сприяє розвиткові копіотрофних мікро­
організмів (амоніфікуючих, амілолітичних, целюлозоруй ні в н их). Мікроб­
на сукцесія при трансформації рослинних залишків за умов безполицево- 
го обробітку стає подібною до тієї, яка формується у цілинному ґрунті.

Таблиця 12.1
Мікробіологічні показники чорнозему типового за різного 

обробітку фунту, КУО в 1 г сухого фунту 
(за АД. Міхноаською, 1986 р.)

Варіант
досліду

Шар
ґрунту,

см

Органогетеро- 
трофні мікро­
організми, млн

Нітрифікуючі 
бактерії, тис.

Автохтонні 
мікроорга­
нізми, тис.

Оранка 0-10 41 1,1 24,7
10-20 25 1.1 29,2
20-30 37 0.8 33,7

Плоскоріаний 0-10 57 1,3 13,6
обробіток 10-20 23 0,9 25,0

20-30 19 0.4 30.5
Мінімальний 0-10 58 1.2 16,9
обробіток 10-20 42 0.8 22,2

20-30 26 0,4 27,4

Розвиток автохтонних мікроорганізмів, які беруть участь у розкладі 
гумусових сполук, у верхньому шарі ґрунту при оранці відбувається 
більш активно, ніж при мінімальному і плоскорізному обробітку.

Як відомо, способи обробітку ґрунту мають істотний вплив на його 
газову фазу. Тому дослідники звертали увагу на співвідношення аероб­
них і анаеробних мікроорганізмів за різних систем обробітку. Було вста­
новлено, що чисельність облігатних аеробів (нітрифікуючих бактерій) 
при оранці є істотно вищою, ніж при мінімальному обробітку. Кількість 
анаеробних (денітрифікуючих) мікроорганізмів у шарі 20-30 см підвищу­
ється при безплужному обробітку ґрунту.

Розробка ефективних і екологічно збалансованих агротехналогій ті­
сно пов'язана з вивченням питання про раціональне об’єднання систем 
обробітку ґрунту і його удобрення. Поєднання безполицевого обробітку 
з внесенням органічних добрив сприяє підвищенню активності мікроб­
них угруповань ґрунту, збільшує їх стійкість і інтегрованість, сприяє фор­
муванню міцної структури трофічних зв’язків.

218



12.1.3. Регулятори рост у рослин
У сучасному розумінні термін фіторвгулятори, або регулятори 

росту рослин (РРР), об’єднує синтетичні і природні органічні сполуки, 
які впливають на життєві процеси рослин, але при цьому не є джерела­
ми їх живлення.

Фгторегулятори -  ефективний засіб керування онтогенезом і проду- 
кційним процесом у рослин. Тх використання дозволяє оптимізувати ме­
таболізм рослинної клітини з метою підвищення урожаю сільськогоспо­
дарських культур та покращання його якості.

РістрегулюючІ речовини застосовують для стимуляції проростання 
насіння, активізації вегетативного росту рослин, прискорення їх цвітіння 
і достигання, підвищення урожайності, захисту від деяких захворювань, 
оскільки РРР сприяють підвіщенню імунітету рослин.

Регулятори росту за походженням поділяють на такі групи: 1 -  ендо­
генні сполуки, синтезовані самими рослинами (фітогормони); 2 -  проду­
кти життедяльності мікроорганізмів із властивостями РРР; 3 -  синтетич­
ні сполуки -  аналоги або антагоністи фітогормонів.

Молекулярні »механізми д ії ф ітогормонів базуються на таких 
складових: а) біосинтез попередників; б) зв'язування зі специфічним біл­
ковим рецептором; в) вплив гормон-рецепторного комплексу на геном 
рослини або на активність певних ферментних систем.

Фітогормони синтезуються з органічних кислот або амінокислот. Аук­
сини утворюються з амінокислот: індольні -  з триптофану, фенольні -  з 
фенілаланіну, цитокініни є похідними аденіну. Попередником різних го­
рмонів може бути одна сполука. Наприклад, мевалонова кислота є по­
передником гіберелінів, цитокінінів, б раси носте ро'ід і в, абсцизової кис­
лоти. Ключові ферменти, що діють на перехресті шляхів біосинтезу гор­
монів проявляють високу чутливість до факторів навколишнього сере­
довища, що веде до переважного синтезу того чи іншого ферменту. Та­
ким чином рослина регулює свої ростові реакції у відповідь на зміну 
умов вирощування.

Синтезовані молекули гормонів транспортуються по рослині до клі- 
тин-мішеней, чутливих до цих сполук. Встановлено, що гормональні 
ефекти реалізуються шляхом конформаційних змін білкових молекул -  
рецепторів фітогормонів. При зв'язуванні гормону і рецептора останній 
активується. Гормон-рецапторний комплекс може діяти різними шляхами.

•  По-перше, він може впливати на генетичні події в клітині, напри­
клад, змінювати програму експресії генів, Ініціювати синтез нових фер­
ментів, які раніше в клітині не були присутні. Середня тривалість фіто­
гормональної регуляції роботи геному триває декілька годин.
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• По-друге, фітогормони можуть змінювати активність ферментів, 
які вже були присутні в клітині. Ця реакція швидка і може відбуватися за 
декілька десятків хвилин, при цьому загальна концентрація молекул 
ферменту майже не змінюється, але його активність зростає завдяки 
взаємодії з алостеричним ефекгором. У ролі ефектору виступає гормон 
або Його метаболіт, що призводить до зміни спорідненості ферменту і 
субстрату.

•  По-третє, дія гормонів проявляється через вторинних посеред­
ників -  месенджерів. Раль посередників полягає у тому, що невелика 
кількість гормону викликав продукцію великої кількості посередників, які 
впливають на активність ферменту. Таким чином підсилюється дія фіто- 
гормону.

Природні фітогормони за хімічною будовою розподіляють на 5 
типів: гібереліни, ауксини, цитокініни, абсцизини, етилен. Визначені та­
кож гормоноподібні сполуки подвійної ауксино-цитокінінової дії, такі як 
брасиностероїди і фузикокцин. їх структурні формули наведені на 
рис. 12.1.

Гібереліни -  відкриті японським фітопатологом Куросавою у 1926 р. 
При дослідженні захворювання рису під назвою “скажені сходи” він ви­
ділив із рослин збудника захворювання -  гриб Fusarium heterosporum -  і 
висловив припущення, що цей гриб продукує речовини, які викликають 
витягування стебла рослин. Це припущення було підтверджено наступ­
ними роботами як самого Куросави, так І Інших японських дослідників. У 
кристалічному вигляді діюча речовина виділена в 1935 році доктором 
Ябутою з гриба Gibberelta і отримала назву гібереліну.

Пізніше біологічно активні речовини з властивостями гіберелінів 
були одержані з недозрілого насіння бобових рослин. Тобто було вста­
новлено, що гібереліни є нормальними продуктами життєдіяльності не 
тільки фітопагенних грибів, але й вищих рослин. Ці сполуки можна від­
нести до регуляторів росту рослин гормонального характеру.

Пбереліни являють собою групу близьких за будовою тетрацикліч­
них карбонових кислот дитерпеноїдної природи. Тетрациклічне ядро 
гіберелінів може нести замісники в положеннях 1-4, 6 -8  і 10, також 
обов’язковими є метиленові групи в положенні Се і карбоніл при С10. 
Розбіжності в інших замісниках обумовлюють різноманітну структуру 
гіберелінів та їх  ф ізіологічну дію.
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Індолілоцтоеа Зеатин
кислота

СНі соон 
Гіберелін Аз

ОН СНа

СНз

о ' ^ ^ ' С Н *  СООН

Абсцизова кислота

Рис. 12.1. Структурні формули деяких фітавормонів

Синтез гіберелінів проходить у  три етапи. На першому етапі синте­
зується дитерпеноїдний тетрациклічний попередник із молекули оцтової 
кислоти. На другому етапі утворюється 5-членне кільце з синтезом С я 
гібанових гіберелінів. На останньому етапі відбувається утворення гі­
берелінів з гібанових кислот шляхом приєднання гідроксильної групи в 
положення С7. На сучасному етапі вивчення виділено більше ніж 90 
конфігурацій гіберелінів, які відомі під шифром ГА, а сама гіберелова 
кислота відома як ГАз.
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Фізіологічна дія гіберелінів проявляється у стимуляції ростових 
процесів за рахунок розтягування клітин і підвищення мітотичної актив­
ності мерістематичних тканин. Розтягування клітин під дією гібереліну 
зумовлено підсиленням синтезу будівельного матеріалу клітинної стін­
ки. Гібереліни діють переважно на ріст стебла, практично не впливають 
на ріст листя, гальмують ріст коренів. Дефіцит гіберелінів може викли­
кати карликовість рослин.

Ауксини -  фітогормони, до яких належать р-індолілоцтова, індол іл- 
3-масляка, індолілпировиноградна, хлорфеноксиоцтова, фенілоцтова 
кислоти. В рослинах ауксини утворюються з амінокислот: індолькі -  з 
триптофану, фенольні -  з фенілаланіну. Різні похідні індолу є попере­
дниками ауксину, вони можуть у рослині перетворюватися на індолілоц- 
тову кислоту (ІОК) і діяти як ауксин.

Ауксини виявляють різноманітний вплив на рослину залежно від 
етапу онтогенезу, виду рослин, типу тканин. У малих дозах мають сти­
мулюючу дію на розвиток рослин, а за високих концентрацій -  пригнічу­
ють або навіть викликають їх загибель. Найбільш виражений ефект аук­
сину виявляється в стимуляції росту розтягуванням при формуванні ка­
мбію та провідних пучків коренів. Ауксини впливають на в'язкість прото­
плазми, посилюють поглинання води, зумовлюють рух цитоплазми. У 
клітині вони зв’язуються зі специфічними рецепторами і впливають на 
функціональну активність мембран, рибосом, роботу ядерного апарату.

Ауксини при взаємодії зі своїм рецептором, локалізованим у  плаз- 
молемі, активують роботу протонної "помпи” -  ферментативної транспор­
тної системи, яка здійснює перенесення протонів із цитоплазми у клітинну 
стінку. При цьому відбувається підкислення геміцелюлоз і пектинових 
сполук клітинної стінки, що призводить до послаблення зв’язків між ком­
понентами стінки клітин і за рахунок тургорного тиску вона розтягується. 
Одночасно активуються целюлази і пектинази, які беруть участь у  роз­
тягуванні стінок рослинних клітин, індукція ауксином ділення клітин зу­
мовлена тим, що він сприяє створенню умов, необхідних для реплікації 
ДНК, зокрема, стимулює дихання, синтез РНК і білків.

Цитокініни -  група сполук, яка була відкрита в зв’язку з пошуками 
фактору клітинного ділення в культурі тканини стебла табаку. За хіміч­
ною природою ці сполуки ВІДНОСЯТЬСЯ до похідних аденіну. Природні 
цитокініни зустрічаються у формі рибонуклеозидів, які, можливо, є по­
передниками вільних цитокінінів. Встановлено, що фізіологічно актив­
ною речовиною є похідне пурину -  6-фурфуриламінопурик. ідентифіко­
вано більш як 27 видів цитокінінів.

222



Залеж но в ід  будови радикалу розр ізняю ть такі цитокін іни:

Ц итокініни:
Зеатин
Кінетин

№(2-ізолентеніл) аденін 
Бензиладенін

Радикал:
СН=С(СН3)ОНгОН

фуріл-2
СН=С(СН3)СН2ОН 

Се Не
Структурні формули цитокінінів представлені на рис. 12.2.

Рис. 12.2. Структурні формули цитокінінів: 
а -  зеатин; б -  кінетин; в -  бензиладенін

Цитокініни сприяють діленню клітин і мають регуляторні функції та­
кого ж характеру, як кінетин. Речовини цитокінінового типу виявлені в 
різних об’єктах: вищих рослинах, дріжджах, мікроорганізмах, водоростях 
і в ґрунті.

Діапазон фізіологічної д ії цитокінінів широкий. Разом з ауксинами 
вони впливають на процеси ділення клітин, сприяють посиленню синте­
зу ДНК. На молекулярному рівні цитокініни в комплексі зі специфічним 
білковим рецептором посилюють активність РНК-полімерази та матрич­
ну активність хроматину. Це зумовлює збільшення кількості лолірибо- 
сом та активацію синтезу білків, у тому числі деяких ферментів, напри­
клад, нітратредукгази. Кінцева дія цитокінінів спричиняє зміну експресії 
гена, можливо на транскрипційному рівні. Є також дані про їх вплив на 
транспортування іонів К \ Н \ Са2+.

Дія цитокінінів на рослини полягає в регуляції органогенезу, галь­
мує старіння листя, стимулює формування хлоропластів. Ауксини сти­
мулюють синтез стресових білків, які захищають клітину і підвищують 
стійкість рослин до несприятливих факторів навколишнього середови­
ща -  нестачі вологи, засолення фунту, високих температур.
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Абсцизини -  це гормони інгібіторного впливу. Вони репресують пе­
вні ділянки геному рослин і послаблюють синтез білків. Абсцизини, що 
синтезуються в кореневому чохлику, відіграють важливу роль у механі­
змі явища геотропізму. Основна діюча речовина цих гормонів -  абсцизо- 
ва кислота (АЕК), яка за хімічною будовою відноситься до терпенощів.

АБК виділяється з багатьох рослин, утворюється в них із мевалона- 
ту або може бути синтезована при фотохімічному окисненні вітаміну А.

Фітогормональні ефекти АБК пов'язані зі здатністю прискорювати 
розклад нуклеїнових кислот, а також гальмувати функціональну актив­
ність Н+-насосу, що може призводити до пригнічення основних процесів 
метаболізму. АБК індукує синтез білків, які сприяють збезводнюванню 
насіння і переходу його у стан спокою.

Брасиностероїди -  гормони, які мають стероїдну хімічну будову. 
Фізіологічна дія проявляється у розтягуванні клітин. У стресових умовах 
підвищують стійкість рослин до несприятливих факторів, стимулюють син­
тез стресових білків, фітоалексиків та інших компонентів фітоімунітету.

Фузикокцини -  стероїдні речовини, які синтезуються рослинами, а 
також мікроскопічними грибами. Фізіологічна дія фузикокцину проявля­
ється у стимулюванні розтягування клітин, підсиленні транспірації; він 
виводить насіння зі стану спокою, прискорює його проростання.

Етилен має просту хімічну будову: Н2С=СН2. В незначних кількос­
тях він утворюється в тканинах рослин із метионіку як проміжний продукт 
обміну речовин, відноситься до гормонів інгібіторного типу, який пригні­
чує біосинтез і функціонування ауксинів. Етилен здатен викликати опа­
дання листя, квіток і плодів. Це зумовлено тим, що він індукує синтез 
ферментів -  ендогюлігалактуронази і целюлази, які руйнують клітинні 
оболонки. У більшості рослин він гальмує вегетативний ріст. Етилен ви­
конує захисні функції у стресових для рослин умовах -  індукує синтез 
захисних речовин -  фітоалексиків. Оскільки це летючий гормон, то він 
може впливати на ріст сусідніх рослин.

Фіторегулятори мікробного походження. Відомо, що мікроор­
ганізми різних таксономічних груп здатні синтезувати фітогормони аук- 
синової, гіберелінової, цитокікінової природи та інші. Структурні форму­
ли деяких регуляторів росту рослин мікробного походження наведені на 
рис. 12.3. Продукування фітогормонів було виявлено в першу чергу у 
тих мікроорганізмів, які в процесі життєдіяльності були пов'язані з рос­
линою -  це фітопатогекні мікроорганізми, симбіотичні бактерії, а також 
представники ризосферної мікрофлори. Такі мікроорганізми знаходять­
ся у тісному контакті з рослинами протягом тривалого часу. Висловлю­
ється припущення, що здатність активно впливати на обмін речовин ро­
слин сформувалась у них у процесі еволюції.
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Склеротинін 8-0-Метиляваніцин

Рис. 12.3. Структурні формули деяких регуляторів росту рослин 
мікробного походження

Найпоширенішу групу складають терпеноли, до яких належать гі­
береліни, абсцизова кислота, брасини, фузикокцини, котиленіки, офіо- 
боліни, гельмінтоспорини.

Мікроскопічні гриби відомі своєю високою біосинтетичною активніс­
тю, в тому числі і здатністю синтезувати РРР (табл. 12.2). З відомих у 
нинішній час 70 гіберелінових кислот більш як 25 продукуються мікро­
скопічними грибами. Перелік таких грибів налічує представників більше
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300 видів. До активних продуцентів ауксинів (ІОК) можна віднести 
РепісіШит obscurum, Aspergillus niger, Fusaiium vasinfectum, Ceratocystis 
fagarearum, Monilia sp., Cladosporium sp„ а також багато мікоризних і 
облігатних фітопатогенних грибів.

Таблиця 12.2
Регулятори росту рослин, що синтезуються грибами 

(за Г.О. Муромцевим)

Назва РРР Організми-
продуценти Спектр фізіологічної активності
Регулятори росту терпеноїднсії природи

Котиленін А Cladosporium sp. Стимулює проростання насіння, розтягування 
клітин стебла, довжини міжвузля

ОфІоболІн А Helmlntosporium
oryzae,
H.turcicum, 
Ophiobotus 
heierostrophus, 
Aspergillus ustus

Фізіологічна активність інгібіторного характе­
ру, антагоніст фузикокцину, пригнічує ріст ко­
рінця зародку у проростків рису, зменшує ви­
тягування сегментів колеоптилів ячменю, ри­
су. пшениці, кукурудзи

Ґельміктоспо-
рики

Helmlntosporium
sativum

Стимулюють ріст міжвузля проростків рису, 
гіпокотилів проростків огірка, амілолітичну 
активність ендосперму ячменю. Пригнічує 
проростання насіння ячменю і пшениці

Графінок Graphium sp. Стимулює проростання насіння салату в тем­
ряві. ріст листових дисків редису

Радикл снова 
кислота

Неідентифіко- 
ваиий гриб

Стимулює ріст коренів китайської капусти і 
проростків рису

Регулятори росту фвнопьиої природи
Склерики І 
склеротикіни

Sclerotinia
libertiana

Стимулюють ріст стебла і кореня у проростків 
рису

Метиловий 
ефір феніл кар­
бонової кисло­
ти

Penidllium sp. Стимулює ріст коренів у проростків китайської 
капусти

Метилявані-
цин

Fusarium solani Стимулює ріст коренів салату, другого міжву­
зля рису, пригнічує ріст гипокотилів салату

Регулятори росту -  пірони
Песталоцин Pestalotia

criptomeriacoia
Синергіст гібереліну в подовженні міжвузля, 
індукції амілази

Неовазінон Neocosmospora
vasinfecta

Прискорює ріст коренів проростків
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Промисловими продуцентами цих сполук є Gibberelta fujikuroi, 
Fusarium moniliforme, які відібрані за інтенсивними скринінговими про­
грамами з використанням генетичних методів.

Майже ЗО видів грибів здатні продукувати вільні цитокініни та цито- 
кінінові компоненти, серед них такі продуценти, як Amanita rubescens, 
Botrytis anthopyla, Helminthosporium avena. До синтезу абсцизової кисло­
ти здатні гриби Cercospora rosicola, Botrytis cinerea, Cercospora cruente. 
Брасиноліди синтезує гриб Cercospora arachidicola, а фузикокцин -  гриб 
Fusicoccum amygdali.

Представники стрептоміцетів продукують сполуки, які мають фіто- 
захисний і рістстмулюючий вплив на рослини. Як показали дослідження 
К.І. Андреюк та О.В. Валагурової, біля 65% зі 195 досліджених штамів 
стрептоміцетів виявилися продуцентами ауксину. Цитокініни може син­
тезувати Streptomyces fiaveolus.

Дослідження великої колекції культур бактерій роду Pseudomonas 
виявили, що майже всі вони здатні синтезувати сполуки, які стимулюють 
ріст рослин. Деякі штами ризосферних псевдомонад продукують індо­
лі л-Зоцтову кислоту та цитокініни. В метаболітах збудників бактеріаль­
них пухлин у рослин (наприклад, Xanthomonas beticola) знайдена значна 
кількість ростових речовин, більшість із яких може бути віднесена до 
ауксинів.

Під час вивчення синтезу індопіл-З-оцтовоТ кислоти ризосферними 
псевдомонадами на генетичному рівні була показана можливість підви­
щення продукування цього фітогормону шляхом введення певних плазмід 
у клітини продуцента. Отримані транскон’югантні бактерії Pseudomonas 
putida BS1380 та P.aureofaciens BS 1393, які порівняно з батьківськими 
синтезували більше 10К. Давно відомо, що бактерії роду Azotobacter 
позитивно впливають на проростання насіння та на ріст рослин таких 
культур, як озима пшениця, кукурудза, овочеві. Фундаментальними ро­
ботами Л.Й. Рубенчика показано, що стимулюючий вплив азотобактеру 
на вищі рослини зумовлений не тільки його здатністю фіксувати азот 
атмосфери, але І продукуванням біологічно активних речовин гіберелі- 
нової, ауксинової і цитокінінової дії. А.Ф. Антипчук зі співавт. виявили, 
що деякі культури азотобактера синтезують сполуки, які стимулюють 
ріст рослин, а також пригнічують розвиток фітолатогекких бактерій на 
насінні І проростках рослин.

Здатність продукувати речовини фітогормональної природи, і в то­
му числі гетероауксин, притаманна і бульбочковим бактеріям різних ви­
дів. У культурах цих мікроорганізмів виявлені також цитокініни та гібе- 
реліноподібні сполуки.
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Останнім часом пошуки науковців зосереджені на отриманні мікроб­
них асоціацій, які мають комплекс корисних властивостей. Підбір таких 
асоціативних культур дозволяє регулювати фітогормональний баланс 
рослин. Створено бактеріальну асоціацію, до складу якої входять 
Eiacfflus firmus ЕЗ і Klebsiella terrigena Е6. Ця асоціація має здатність до 
ф іксації атмосферного азоту, синтезу цитокінінів, гіберелінів, ауксинів.

Здатність мікроорганізмів до синтезу фіторегуляторів використову­
ється у біотехнопогіях отримання цих сполук. Мікробний синтез біости- 
муляторів може забезпечити потреби сільськогосподарського виробни­
цтва, а отримані біотехнологічні продукти є сполуками природного по­
ходження, що важливо з точки зору екологічної безпеки. Крім того, вони 
значно дешевші, ніж ті, що отримують з рослинної сировини.

Серед сучасних препаратів мікробного походження найбільш по­
ширені симбіонт-1, біон, екос, епін, вмістим С. В Україні калогоджено 
виробництво вітчизняного препарату емістиму С, який одержують шля­
хом глибинного культивування у  рідкому поживному середовищі мікро- 
міцету Cyfindmcarpon magnusianum, виділеного з ризоплани женьшеню. 
Емістим С є комплексом природних ростових речовин -  аналогів фіто- 
гормонів ауксинової, цитокінінової природи, амінокислот, жирних кислот, 
полісахаридів, мікроелементів. Синергізм д ії компонентів препарату зу­
мовлює його високу фізіологічну активність. Він стимулює ріст та розви­
ток понзд 20 сільськогосподарських культур.

Серед природних РРР відомі також препарати, ідо є продуктом біо- 
конверсії органічних відходів за участі вермикультури. В Україні з верми- 
компостів отримують біогумус, гумісол, вермистим, які містять мікро- і 
макроелементи, гумусові сполуки, речовини фітогормональної дії.

Синтетичні фіторегулятори останніми роками набувають все 
більшого поширення. Штучно синтезовані РРР виступають як аналоги 
або, навпаки, антагоністи відомих фітогормонів. Аналогом ауксинів є 
індоліл-3-оцтова кислота (ЮК). іцдоліл-3-масляна кислота (ІМК), 1-нафти- 
лоцтова кислота (НОК). Ці речовини використовують при вегетативному 
розмноженні рослин, як стимулятори коренеугворення. Аналогами аук­
синів є також фенілпохідні: 2,4-дихлорфеноксиоцтова кислота (2,4-Д), 
4-хлорфеноксиоцтова кислота (4Х), 2,4,5-трихлорфеноксиоцтова кисло­
та (2,4,5-Т). 2(2,4,5-трихлорфеноксипропіонова кислота (2,4,5-ТП). Вони 
впливають на активність протонної помпи, зумовлюють розтягування 
клітин, процеси тропізмів. У малих концентраціях ці сполуки використо­
вують для стимуляції росту калусних тканин, а у великих концентраціях 
вони діють як гербіциди, тому що викликають розбалаксування гормо­
нальної системи рослин.
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Антагоністами ауксинів є такі сполуки, як нафтилфтапамінова кис­
лота, її солі, 2,3.5-трийодбензойна кислота. Ці речовини блокують 
транспорт ауксина по рослині.

Антистресову дію , близьку до цитокінінів, виявляють синтетичні 
аналоги ряду зеатина (кінетин, 6-бензиламінопурин), а також тидиа- 
зурон (дропп), який відноситься до ряду дифенілсечовини. Аналоги 
цитокінінів використовують при вирощуванні калусних рослин, для 
формування крони садженців. Дропп застосовують як дефоліант ба- 
вовника.

До синтетичних речовин, які мають загальностимулюючу дію на ро­
слини відноситься N-оксид 2,6-диметилпіридину, який отримав товарну 
назву івін. На сучасному етапі в інституті біоорганічної хім ії та нафтохі­
мії НАН України під керівництвом С.П. Пономарекка модифіковані варі­
анти цього препарату, які отримані шляхом приєднання до івіну лрото- 
нодонорів. Практичне застосування мав комплекс івіну з янтарною кис­
лотою, який отримав назву потейтин. Він активізує ріст картоплі, підви­
щує ЇЇ стійкість до захворювань та до фунгіцидів. Перспективними ви­
явились також комплекси Івіну з яблучною кислотою, нітрат івіну, ком­
плекс івіну з адіпіновою кислотою та ін. Вплив синтетичного препарату 
івіну подібний до д ії фітогормонів; він підвищує інтенсивність транскри­
пції клітинного геному та активізує синтез РНК і білків. Останнє було 
встановлено з використанням мічених попередників синтезу РНК і білив -  
14С-урацилу та 14С-амінокислот, які включались у синтез білків уже в 
перші 2 -4  гадини після обробки рослин.

Синтетичні регулятори росту рослин більш дешеві, ніж природні. 
Тхне виробництво не потребує використання рослинної сировини. Вони 
мають невисоку норму витрат (декілька грамів на гектар), не акумулю­
ються в рослинах. Проте для синтетичних РРР важливим є питання про 
їх  токсико-гігієнічну безпечність.

Згідно зі списком агрохімікатів і пестицидів, дозволених Держхім- 
комісією до використання в Україні, зареєстровано декілька вітчизня­
них стимуляторів росту рослин, таких як івін, вмістім С, потейтин, зеа- 
стимулін, агростимулін, бетастимулін, триман-1, фумар, гумісол, вер- 
мистим.

Вплив регуляторів р о с т у  рослин на мікроорганізми вивчали у 
двох аспектах. Першим і найбільш вивченим є дослідження їх впливу на 
окремі промислово цінні штами з метою підвищення виходу їх біомаси 
або стимуляції фізіологічної активності. Другий, менш досліджений, але 
дуже важливий аспект -  вивчення впливу рістрегулюючих речовин на 
формування і функціонування мікробних ценозів ф унту та взаємовідно­
сини мікроорганізмів і рослин.
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При вивченні д ії РРР на окремі культури мікроорганізмів було пока­
зано, що специфіка їх впливу значною мірою залежить від концентрації 
цих сполук та умов культивування (температура, pH, наявність пожив­
них речовин та ін.). Відомо, що високі концентрації РРР впливають на 
мікроорганізми негативно, а оптимальні -  позитивно. Проте у кожному 
випадку постає питання, які саме концентрацій РРР для даного штаму 
мікроорганізму є оптимальними. Так, для Azatobacter chroococcum най­
кращим стимулятором виявився гетероауксин у концентрації М О Л/л, а 
для Azotobacter vinetandii -  гіберелін у концентрації 1*10'* г/л. За присут­
ності індоліл-З-оцтовоі кислоти у продуцента протеаз Bacillus subtilis 
підсилювалось накопичення біомаси та активізувався біосинтез фер­
менту. Сучасні українські РРР вмістим С І еней у концентраціях 1-Ю4 і 
Т К Г °  г/л сприяли підвищенню питомої швидкості росту і накопиченню 
біомаси Bacillus megaterium, а також на 20-30% підвищували її фосфа- 
тазну активність, що є важливим з огляду на те, що ця культура є осно­
вою фосфобактерину і застосовується для поліпшення фосфорного жив­
лення рослин.

Стосовно впливу гіберелінів на мікроорганізми у дослідників немає 
єдиної думки. Різні автори наводять дані як про відсутність їх впливу на 
мікроорганізми, так і про стимулюючу або пригнічуючу дію  залежно від 
концентрації препарату та виду мікроорганізму. Показана відсутність 
впливу гіберелінів на ріст і фізіологічну активність дріжджів 
Saccharomyces cerevisiae, гриба Penicillium expausum. Під час вивчення 
впливу різних концентрацій гібереліну на Pseudomonas aeruginosa було 
визначено, що у розведенні 1-Ю '10 г/л в ік справляв стимулюючий ефект, 
у концентраціях від 1-Ю'3 до 1 -10“* г/л-пригнічую чий.

І. Мішке досліджувала вплив цитокінінів на мікроорганізми різної 
таксономічної належності -  представників родів Pseudomonas, 
Erwinia, Brevibacterium, Saccharomyces, Candida. Вона встановила, 
що реакція мікроорганізмів на внесення у поживне середовище цито­
кінінів неоднакова: у деяких мікроорганізмів вона відсутня, у інших 
спостерігається чітко виражена стимуляція, ступінь якої залежить від 
концентрації, складу середовища і ф ізіологічного стану культури. По­
зитивний ефект виявлявся у прискоренні росту клітин та уповільненні 
їх старіння.

Стосовно впливу РРР на мікробні угруповання ґрунту даних у літе­
ратурі небагато. Г.О. Іутинською зі співавт. вивчався вплив на природні 
асоціації ґрунтових мікроорганізмів рістстимулюючих препаратів -  івіну, 
емістиму С, агростимуліну. Встановлено, що зазначені РРР активізують 
ріст природних асоціацій ґрунтових мікроорганізмів та їх біохімічну акти­
вність, ініціюють синтез мікроорганізмами біологічно активних сполук.
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стимулюють продукування антимікробних речовин до фітопатогенних 
бактерій і підвищують резистентність мікробних угруповань до несприят­
ливих змін факторів навколишнього середовища.

Проводилося вивчення д ії природних і синтетичних РРР на актив­
ність асоціативної азотфіксації. Фітогормони у концентраціях, які стиму­
люють розвиток рослин, також підвищують активність фіксування азоту 
асоціативними мікроорганізмами. Показано, що сполуки ауксинової та 
цитокінінової д ії підвищують активність асоціативної ф іксації азоту.

Вивчаючи дію синтетичного аналогу фітогормонів ауксиново- 
цитокінінової д ії -  триману, В.Волкогон зі співавт. показали, що цей пре­
парат не впливав безпосередньо на культуру Azospirillum brasilense та її 
азотфіксуючу здатність, у той же час активізував процеси фіксування 
азоту шляхом д ії на рослину. Механізм д ії триману на процес асоціати­
вної азотфіксації зводиться до таких основних моментів:

- збільшення кореневої системи, а відтак -  місця існування для 
заселення азотфіксаторами;

- індукція синтезу азотасиміляторних ферментів рослини, що мо­
же привести до більш швидкого зниження концентрації зв'язаних форм 
азоту у кореневій зоні до оптимальних показників, які не гальмують син­
тез нітрогенази в клітинах діазотрофів;

- активізація хпоропласгогенезу підвищує фотосинтез у рослин та 
вміст фотоасимілянтів, завдяки чому покращується забезпечення діазо­
трофів енергетичними ресурсами.

Відмічений позитивний вплив РРР на симбіотичну азотфіксацію за 
умов застосування оптимальних концентрацій препаратів. При замочу­
ванні насіння гороху в 0,0005%-ному розчині гетероауксину кількість ко­
реневих бульбочок збільшувалась на 30-40%. Дослідженнями А.Ф. Ан- 
типчук зі співавт. було показано, що обробка насіння сої емістимом С та 
івіном також активізує ті бульбочкові бактерії, які існують у ґрунті сапро- 
трофно, внаслідок чого значно підвищується продуктивність симбіозу, 
утвореного бобовими рослинами з популяціями бульбочкових бактерій, 
внесених у ґрунт з попередніми інокупяціями насіння сої. Особливо це 
набуває значення за умов, копи немає можливості провести бактериза­
цію живими культурами мікроорганізмів або погодні умови (низька воло­
гість ґрунту, несприятливий температурний режим) перешкоджають 
ефективному розмноженню бактерій на коренях рослин.

12.1.4. Засоби хім ічного захист у рослин в ід  
хвороб, ш кідників і  бур’янів

До нинішнього часу основним засобом боротьби проти захворю­
вань рослин, їх шкідників та бур'янів залишаються хімічні препарати -
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пестициди. На сьогодні кількість пестицидів є настільки великою, що 
існує потреба у їх класифікації. Пестициди поділяють на групи за 
об'єктами застосування, за способами проникнення до організму шкід­
ників, за хімічною будовою.

За об'єктами застосування серед пестицидів виділяють: інсектици­
ди -  для боротьби зі шкідливими комахами, акарициди -  з кліщами, не- 
матодоциди -  з нематодами, родентициди -  з гризунами, фунгіциди -  з 
фітопатогенними грибами, бактерициди -  з бактеріями, вірусоциди -  з 
вірусами, гербіциди -  для боротьби з бур’янами. До комплексних препа­
ратів відносять речовини, які використовують для боротьби з різними 
шкідливими організмами, -  інсектоакарициди, інсектофунгіциди.

За способами проникнення до організму шкідників розрізняють такі 
групи: кишкові, що діють при проникненні через рот та кишечник; контакт­
ні -  через шкіру, фуміганти -  через органи дихання.

У класифікації за хімічним складом виділяють групи пестицидів за­
лежно від певних елементів, функціональних груп або радикалів, що 
вхсдять у ці сполуки, наприклад, мідь- і сірковмісні, хлорорганічні, фос­
форорганічні, галогенопохідні циклічних вуглеводнів, похідні нарбаміно- 
вої кислоти, фенолу, фталіміду, хлоровані терпени, триазини, фенокси- 
кислоти, дитіокарбамати, гетероциклічні сполуки та ін.

Потрапляючи у ґрунт, пестициди включаються у фізико-хімічні і біо­
логічні процеси, швидкість перебігу яких зумовлена комплексом абіоти­
чних і біотичних факторів. До перших належать температура, вологість, 
випаровування, міграція, сорбційно-десорбційні процеси та інші.

Встановлено три головні шляхи міграції пестицидів у фунті: проник­
нення всередину агрегатів, дифузія всередині мікрочасточок та транс­
портування І сорбція в мікропорах. У  ґрунті пестициди підлягають д ії 
фізичних і хімічних факторів, внаслідок чого їх вміст може зменшува­
тись, наприклад, при гідролізі, фотолізі, випаровуванні.

Найважливішу роль у процесах сорбції хімікатів у фунті відіграє орга­
нічна речовина: показники сорбційної ємності різних ґрунтів по відношенню 
до пестицідів пропорційні вмістові в них органічних речовин.

Літературні дані щодо впливу засобів хімічного захисту рослин на 
ґрунтову мікробіоту свідчать про те. що специфіка їх  д ії залежить від 
багатьох факторів як об’єктивного, так і суб'єктивного характеру. Зокре­
ма, слід враховувати фунтово-кліматичні умови, погодні умови року, 
особливості агротехніки вирощування культур, дозування препаратів, 
тривалість Тх застосування по роках та багато інших.

Вивчення д ії пестицідів має такі два важливих аспекти: 1 -  вплив 
цих сполук на мікробну клітину й угруповання мікроорганізмів; 2 -  
трансформація мікроорганізмами внесених сполук.
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Дані вивчення впливу пестицидів на мііфобну клітину свідчать, що 
ці сполуки викликають різні ушкодження клітинних мембран і порушують 
їх проникність, а також знижують активність таких ферментів як АТФ- 
аза, цитохромоксидаза, нітрогеназа.

Дуже важливим є здатність деяких пестицидів та продуктів їх 
трансформації викликати мутаційні зміни в геномі мікроорганізмів. Ряд 
пестицидів -  атразин, симазин, політриазин, семерон є генетично не­
безпечними для фунтових мікроорганізмів. Ґрунт, який систематично 
обробляється гербіцидами (лінуроном, атразином, апіроксом, ацетази- 
ном), характеризується мутагенним фоном, що у  10-20 разів перевищує 
частоту спонтанних мутацій тест-мікроорганізмів.

Значна кількість дослідників вважає, що в цілому мікробні угрупо­
вання фунту здатні витримувати засоби хімічного захисту рослин у ре­
комендованих виробництву дозах. У більшості випадків при застосуван­
ні засобів хімічного захисту рослин можливе тимчасове пригнічення чи­
сельності певних видів або фул мікроорганізмів із наступним її віднов­
ленням. Багаторічне внесення гербіцидів спричиняє зменшення накопи­
чення мікробної біомаси та збіднення видового різноманіття бактерій І 
грибів.

Відносно стійкими до дм пестицидів вважаються органогетеро- 
трофні, педотрофні, оліготрофні, целолозоруйнівні мікроорганізми, більш 
чутливими є нітрифікуючі, віпьножитні азотфіксуючі та бульбочкові бак­
терії.

На прикладі бульбочкових бактерій гороху було показано, що дала­
пон і хлорацетат натрію у дозі 0,1 ммоль стимулюють, 1 ммоль -  не ді­
ють, а 10 ммоль -  пригнічують розвиток цих мікроорганізмів. Виявлена 
видова та штамова чутливість ризобій до д ії засобів хімічного захисту 
рослин. У дозах, які негативно впливають на ріст ризобій, гербіциди та 
протравники призводять до послаблення вірулентності, зменшення кіль­
кості утворених бульбочок і розмірів зон бактероїдів; спостерігається 
також зниження нітрогеназної активності І вмісту легоглобіну. ЦІ виснов­
ки одержані в дослідах з горохом, квасолею, люпином, люцерною, ко­
нюшиною та соєю.

За даними Ю.В. Круглова, пестициди одного класу діють по-різному 
залежно від хімічної структури аналогів. Так, негативний вплив гербіци­
дів на процеси нітрифікації та дихання ґрунту посилюється при переході 
від карбаматів до тіо- та дитіокарбаматів.

Відмічено, що тривале (більш як 5 років) внесення гербіцидів спри­
яє збільшенню кількості гуматрозкладаючих нокардій, крім того, за ра­
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хунок випадіння бур’янів зменшується кількість кореневих залишків. Все 
це призводить до збіднення запасів органічної речовини фунту. Вміст 
гумусу за умов застосування пестицидів зменшується на 9-18%  порів­
няно з контролем (без їх  застосування).

Не менш важливим аспектом взаємодії мікроорганізмів і пестицидів 
є трансформація цих сполук мікроорганізмами-деструкторами. Пес­
тициди є ксенобіотиками, тобто такими сполуками, хімічна структура і 
характер зв’язків у молекулах яких не мають аналогів серед природних 
речовин. Незважаючи на те, що пестициди є екзотичними субстратами 
для мікроорганізмів, Існують численні приклади їх біодеструкції. За да­
ними М.С. Соколова та Р.Р. Олейникова гербіцид 2,4-Д розкладають бак­
терії -  представники родів Flavobacterium, Nocerdia, симазин -  гриби 
родів Aspergillus, Pénicillium, Trichoderma, Fusarium, a також бактерії ро­
дів Arthmbacter, Flavobacterium. Виділені культури грибів Asparg0us 
alliaceus, Pénicillium funiculosum, які є активними деструкторами арилок- 
сифеноксипропіонових гербіцидів. Описана також здатність представни­
ків роду Pseudomonas розкладати пестицид іпрадин, представників ро­
дів Flavobacterium та Arthrobacter-  інсектициди.

Н Д . Ананьєвою зі співр. було показано, що чим більший вміст мікро­
бної біомаси у ф унті, тим швидче відбувається деструкція внесених пе­
стицидів. Тобто мікроорганізми відіфають визначальну роль у очищенні 
фунту від цих забруднень.

Повна деструкція пестициду однією, навіть активною культурою 
практично не відбувається. Всі ензими, необхідні для деструкції ксено- 
біотиків, навряд чи синтезуються одним видом мікроорганізмів, а для 
ефективного розкладу цих сполук необхідні мікробні уфуповання, що 
характеризуються ріноманітним видовим складом. Г.К. Скрябин, Л.О. Го­
лови ьова пояснюють це тим, що на різних стадіях деструкції беруть 
участь різні групи мікроорганізмів, у результаті чого мікроорганізми 
одного виду починають процес, а після цього трансформовану моле­
кулу пестициду атакують мікроорганізми іншого виду. Таким чином, 
при руйнуванні пестицидів у ф унті спостерігаються зміни в кількісному 
та якісному складі мікробних уфуповань, тобто сукцесія. Встановлено, 
зокрема, що представники родів Pseudomonas, Agrobacterium, 
Nitrococcus здатні використовувати пестицид делапон як джерело вуг­
лецю.

Можлива деструкція пестицидів як неростових субстратів шляхом 
комвтаболізму. За Л.О. Головльовою, кометаболізм -  це феномен дегра­
дації або біатрансформацн хсенобіотиків мікроорганізмами за умов при­
сутності ростових субстратів, які можуть легко засвоюватись. Тобто ви­
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користання додаткових субстратів забезпечує мікроорганізми енергією, 
кофакторами, ефекторами, окиснювачами, які необхідні для деградації 
пестицидів.

За наявності у середовищі двох субстратів -  ростового і косубстра- 
ту мікроорганізми здатні здійснювати перетворення широкого кола речо­
вин: ароматичних вуглеводнів та їх похідних, алкілпіридинів, феноксиал- 
канових кислот та інш. Як ростові субстрати при кометаболізмі пестицидів 
можуть бути використані вуглеводи, спирти, органічні кислоти та ін.

У процесі деструкції ксенобіотиків мікроорганізми здійснюють ряд 
ензиматичних перетворень: гідроліз ефірних зв'язків, відокремлення 
алкільних груп, гідроскилювання ароматичного ядра, відновлення нітро- 
груп та ін. Руйнування і мінералізація ксенобіотиків має ряд відповідних 
метаболічних послідовностей. На рис, 12.4 представлені основні етапи 
мікробної деструкції гербіцидів нового покоління зеллеку та Ілоксану, які 
є похідними арилоксифеноксипропЬнової кислоти. Деструкція ЇХ почи­
нається з гідролізу ефірного зв'язку двоядерних молекул з утворенням 
кислої форми гербіцидів. Подальша трансформація відбувається шля­
хом декарбоксилювання, ароматичного гідроксилювання, часткової де- 
галогенізацїї, можливе також відщеплення ацильної частини з розривом 
двоядерної структури молекул. Важливу роль у деструкції пестицидів 
відіграють оксидази широкої субстратної специфічності.

При розкладанні зазначених гербіцидів утворюється від двох до чо­
тирьох стабільних продуктів деградації -  галогенізовані гетероциклічні 
фенольні структури, які перевищують рівень персистентності і токсичності 
вихідних гербіцидів. Встановлено, що при деструкції хлорфенолів також 
можуть утворюватись проміжні продукти -  хлоранізоли І поліхпордибен- 
здіоксини, які більш токсичні, ніж пестициди, з яких вони утворились.

Проміжні продукти можуть накопичуватись у середовищі за умов, 
коли відсутні необхідні кофактори, ферменти або додаткові джерела 
енергії. Вони отруюють мікроорганізми і можуть зовсім перервати про­
цеси очищення середовища від ксенобіотиків. Так, симтриазинові гербі­
циди (атразин, симазин, прометрин) у перші 3 місяці після їх внесення у 
ґрунт руйнуються на 70-75% , проте повної деструкції препаратів не від­
бувається. Залишкова їх кількість (3-6% ) виявляється і через рік після 
застосування. При багаторазовому їх внесенні у фунті накопичуються 
продукти деструкції, в основному, це деалкіловані молекули, які збері­
гають гетероциклічне триазинове кільце. Вони характеризуються незна­
чною гербіцидною дією, але негативно впливають на розвиток фунтової 
мікробі оти.
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Рис. 12.4. Схема мнробної трансформації гербіцидів 
зелпвку та ілоксану (за А. Міху, 1998 р.)
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У ґрунті пестициди та продукти їх  деградації можуть взаємодіяти з 
гумусовими сполуками і входити до їх  складу, що підвищує стабільність 
цих небезпечних забруднень.

При тривалому застосуванні пестицидів відбувається перебудова 
мікробних угруповань із переважним розвитком мікроорганізмів, стійких 
до внесених сполук і здатних до утилізації цих речовин і їх  аналогів. Це 
підштовхує виробників пестицидів на пошуки нових, ще більш токсичних 
препаратів. Тому ідея захисту рослин шляхом застосування штучно си­
нтезованих токсичних сполук є тактично, екологічно й економічно недо­
цільною. Більшу перспективу мають екологічно нешкідливі біологічні 
методи (див. розділ 10.1).

12.2. Техногенне забруднення ґрунтів

Прогресуюче насичення біосфери полютантами викликає велике 
занепокоєння і вимагає особливої уваги. Мігруючи в оточуючому сере­
довищі, шкідливі речовини негативно впливають на важливі структурно- 
функціональні блоки екосистем, акумулюються у ґрунтах, рослинах, в 
організмах тварин і людини.

Для того щоб оцінити стан забруднення ґрунту, необхідно провести 
нормування вмісту полютантів. В основу нормування вмісту шкідливих 
речовин у ґрунті покладено принцип, що припускає додаткове надхо­
дження їх до ґрунту у кількостях, безпечних для живих організмів. Гра­
нично допустимою концентрацією (ГДК) шкідливої речовини у ґрунті 
вважають таку максимальну її кількість (виражену у мг на 1 кг фунту), 
що гарантує відсутність негативного прямого чи опосередкованого 
впливу на здоров'я людини та санітарні умови проживання населення. 
При оцінці безпеки надходження шкідливих речовин необхідно виходити 
з неприпустимості перевищення межі адаптаційних можливостей орга­
нізму І самоочищувапьної здатності фунту, тобто порогу безпечної дії. 
Під порогом безпечної д ії хімічних речовин розуміють таку їх кількість, 
яка ще не викликає деструктивних змін в організмі, але перевищення 
якої призводить до появи негативних функціональних наслідків. У різних 
країнах світу значення ГДК неоднакові. Для визначення інтенсивності 
впливу техногенних забруднень на біологічні об’єкти використовують 
загальну схему типу доза-відповідь. У  токсикологічних дослідженнях 
виділяють такі критерії д ії токсикангів: порогові концентрації, при яких 
дія полютанту ще не проявляється; критичні (токсичні), при яких ток­
сичний вплив забруднення найбільш негативний, проте не призводить 
до загибелі організмів; петельний, який викликає загибель організмів.
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Для характеристики останнього найчастіше використовують такий по­
казник, як ЬРю -  доза токсиканта, що викликає загибель половини попу­
ляції.

12.2.1. Забруднення іонами важких металів
Важкі метали -  це група хімічних елементів із густиною більше ніж 

5 г/см3 або відносною атомною масою більшою за 40. Ряд важких мета­
л ів ' (Мп, Со, Си. 2п. Мо та ін.) давно відомі як мікроелементи, вони при­
сутні в мікрокількостях у ґрунтах і необхідні для нормальної життєдіяль­
ності рослин, тварин і людини. Відома позитивна роль цих металів в 
утворенні ряду біологічно активних речовин -  ферментів, вітамінів, ан­
тибіотиків тощо. Доведено, що метали, входячи до складу багатьох фе­
рментів, є активаторами їх дії. Метали утворюють з ферментами різно­
манітні металорганічні з’єднання різної міцності, завдяки чому беруть 
участь у процесах переносу електронів, зв’язують фермент із субстра­
том, на який він діє, І таке інше. Метали відіграють важливу роль у вуг­
леводному обміні, процесах дихання, утворенні пігментів.

Виділяють групу металів, за якими закріпилось негативне поняття -  
“важкі", тобто токсичні. Це -  ртуть (Нд), кадмій (Сф, свинець (РЬ), хром 
(Сг), цинк (1п), кобальт (Со) та Інші. їх іони відносять до найбільш не­
безпечних забруднень навколишнього середовища. Механізм токсичної 
д ії важких металів може бути обумовлений антиметаболітною роллю, 
здатністю утворювати стабільні осади (хелати) з конструктивними мета­
болітами, можливістю каталізувати розпад життєво важливих метаболі­
тів, у результаті чого вони стають недоступними для клітини, здатністю 
заміщати структурно важливі елементи, що призводить до порушення 
ферментної чи клітинної функції.

Надмірне накопичення важких металів у ґрунтах порушує перебіг 
природних процесів і загрожує здоров’ю живих організмів.

Основними джерелами забруднення ґрунту важкими металами є 
аерозольні викиди в атмосферу промислових підприємств і автотранс­
порту у вигляді окислів та сульфідів, тверді відходи промисловості, стіч­
ні води підприємств і тваринницьких комплексів, рідкі і тверді ВІДХОДИ 
міст, мінеральні добрива, пестициди та інші хімічні препарати, а також 
самі родовища металів.

Глибина проникнення у ґрунт важких металів, які надходять із газо­
пиловими викидами промислових підприємств, на відстані від джерела 
забруднення 1-2 км досягає 25-45 см.

Примітка: тут І далі термін 'Важкі метали" вживаний у розумінні іонної форми цього 
металу.
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Застосування в сільському господарстві мінеральних і органічних 
добрив та різних хімічних засобів захисту рослин призводить до накопи­
чення у ґрунті таких металів, як кадмій, мідь, свинець, нікель, цинк, ко­
бальт і хром. Джерелом забруднення, з яким в орний шар ґрунту потра­
пляє до 50% загальної кількості важких металів, є фосфорні добрива.

Сільськогосподарські землі забруднюються також стічними водами. 
В їх  осаді може міститись велика кількість важких металів, мг/кг: кадмію 
13-90, міді 200-1600, нікелю 58-365, свинцю 73-610, хрому 320-2800, 
цинку 1400-4000, марганцю 200-500. Тривале застосування стічних вод 
для зрошення сільськогосподарських угідь призводить до значного збі­
льшення валового вмісту важких металів, зокрема, їх доступних форм.

Потрапляючи у ґрунт, важкі метали розподіляються по шарах від­
повідно їх міграційної здатності. В основному вони акумулюються у вер­
хньому гумусвмісному шарі. У ґрунті важкі метали вступають у різні реа­
кції: окиспювально-відновлювапьні, комплексоутворювальні, розчинен­
ня та ін. Завдяки їм метали у ґрунті зв'язуються або переходять в об­
мінну (рухому, водорозчинну) форму. Все це впливає на рівень їх ток­
сичності по відношенню до ґрунтових організмів і рослин. Іони важких 
металів можуть вступати у взаємодію з фосфатами, карбонатами й ін­
шими солями, адсорбуватись на поверхні глини, гідроксидів заліза, мар­
ганцю.

Важливу роль у міграції і трансформації важких металів відіграють 
ґрунтові мікроорганізми завдяки їхній здатності до деструкції рослинних 
і тваринних залишків. При цьому утворюються органічні сполуки, я» ак­
тивно реагують із металами. Продукти гуміфікації -  фульвокиспоти, гу­
мінові кислоти -  мають у своєму складі багато функціональних груп: ка­
рбоксильні, карбонільні, фенольні, гідроксильні, при взаємодії з якими 
формуються нерозчинні у воді металорганічні комплекси, нетоксичні для 
фунтових організмів і рослин.

Як бачимо, у ґрунтах діють механізми трансформації металів, 
зв’язування їх  у малорухомі і незасвійні живими організмами форми. 
Існують і протилежні механізми переходу зв'язаних форм у рухомі. На­
приклад. при зміні рН ґрунтового розчину від лужного до кислого підви­
щується рухомість важких металів. Загальний (валовий) вміст важких 
металів у ґрунті відображає сумарну кількість металу в усіх його фор­
мах. Існує позитивна кореляція між валовим вмістом важких металів і 
вмістом їх рухомих форм.

Прийняті в Україні нормативи гранично допустимих концентрацій 
важких металів у ґрунтах і рослинах представлені в таблиці 12.3.
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Таблиця 12.3
Валовий фоновий вміст і  ГДК важких металів у  фунтах, 

мг у  1 ке фунту

Елемент Клерк (природний 
валовий вміст)

ГДК металів
валового вмісту рухомих форм

2л 50 100 23
Сгі 0,5 3 0,7
№ 40 85 4
Со 8 50 5
Мп 850 1500 50
РЬ 10 32 2
Си 20 55 3
Сг 75 100 6

Залежно від ступеня забруднення ґрунтів важкими металами виді­
ляють п’ять типів екологічних ситуацій, які можуть складатися на землях 
будь-якого призначення: сприятливу, задовільну, передкризову, кризову 
і катастрофічну (таблиця 12.4). Відповідно до зазначених вище екологі­
чних ситуацій змінюється і реакція ґрунтів на забруднення. У передкри­
зовій ситуації відбуваються негативні зміни фізичних, хімічних і біологіч­
них властивостей ґрунтів: різко зменшується агрегованісгь фунтової 
маси і її пористість; зростає рухомість глинистої фракції; зменшується 
вміст обмінних форм кальцію і магнію; руйнуються карбонати, гідрокси­
ди заліза і гіпсу; змінюється кількісний склад гумусу -  підвищується ру­
хомість гумінових кислот, знижується їх  оптична густина, істотного при­
гнічення зазнає фунтова біота.

Таблиця 12.4
Нормативи оцінок забруднення фунтів 

важкими металами

Екологічна ситуація
Вміст важких металів

валового вмісту рухомих
форму  ґрунті у рослинах

Сприятлива на рівні клерків <ГДК < гд к
Задовільна < гд к < гд к < гд к
Передкризова <гдк < гд к 1,1-2,0 ГДК
Кризова 1,1-10 ГДК 1.1-1.5 ГДК 2-100 ГДК
Катастрофічна >10 ГДК >1.5 ГДК >100 ГДК
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Забруднення ґрунтів важкими металами може охоплювати велику 
площу або бути локальним. Перше характерне для орних ґрунтів і спри­
чинене використанням агрохімікатів, що містять домішки важких мета­
лів. При локальному забрудненні найбільш високий рівень накопичення 
важких металів у ґрунті відмічають поблизу джерела забруднення, а з 
віддаленням від нього рівень забруднення зменшується.

При попаданні у  ґрунт важкі метали включаються у фізико-хімічні 
процеси, швидкість протікання яких зумовлюється комплексом абіотич­
них і біотичних факторів. До перших відносяться температура, воло­
гість, випаровування, міграція, гідроліз, сорбційно-десорбційні відносини 
з ґрунтом та інші.

Відомо, що мікробні угруповання мають потенційну здатність до 
саморегуляції і пристосування до змін навколишнього середовища. 
Резистентність (толерантність) визначається як здатність мікроор­
ганізмів рости за несприятливих умов, а чутливість -  як пригнічення 
або загибель мікроорганізмів навіть при низьких дозах несприятливого 
фактору.

Резистентність мікроорганізмів до важких металів проявляється 
у здатності рости при високих граничних концентраціях полютантів. При 
поступовому збільшенні концентрації важких металів може відбуватися 
адаптація мікроорганізмів. На теперішній час можна виділити декілька 
типів взаємодії мікроорганізмів із важкими металами, які зумовлюють 
резистентність: обмеження поглинання елементів із середовища кліти­
нами мікроорганізмів, відновлення елементів, відкладення елементів 
всередині клітини у  нешкідливій формі, метилювання металів, виклю­
чення з метаболізму клітини ланки, яка чутлива до даного металу.

У бактеріальному угрупованні, яке піддається впливу будь-якого 
одного металу, наприклад міді, збільшується резистентність саме до 
міді, але не до кадмію, нікелю чи іншого металу. За присутності суміші 
металів виникає резистентність мікробних угруповань до всіх цих мета­
лів. Зі збільшенням толерантності мікроорганізмів до важких металів 
негативний вплив останніх на мікробні угруповання зменшується, що 
підтверджується збільшенням біомаси бактерій. Розвиток резистентнос­
ті до металів дозволяє мікробним угрупованням зберегти їх функції.

Важливим механізмом пристосування мікробних ценозів до неспри­
ятливих факторів є принцип взаємозаміни: якщо одна популяція бакте­
рій гине, то інша, менш чутлива до цього фактору, може виконувати ЇЇ 
функції. Високі концентрації важких металів відіграють роль селективно­
го фактору, внаслідок д ії якого в угрупованнях переважають мікроорга­
нізми, стійкі (резистентні) до цього забруднення (рис. 12.5).
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Рас. 12,5. Вплив важких металів на вміст резистентних мікроорганізмів 
в угрупованні хемоорганогвтеротрофів

В.Н. Гуэев і співроб. в лабораторних експериментах, що моделюва­
ли забруднення фунтів важкими металами (Сг/, РЬ}, показали, що мік­
робне угруповання має 4-етапну реакцію на зростаючий градієнт конце­
нтрації забруднень: зони гомеостазу, стресу, резистентності та репресії:

1) зона гомеостазу мікробного уфуповання існує за таких концент­
рацій полютанту, коли склад і кількісне співвідношення видів в угрупо­
ванні залишаються без змін; можливе незначне зростання загальної 
мікробної біомаси, що свідчить про стимулюючий вплив низьких концен­
трацій забруднюючої речовини;

2) зона стресу спостерігається за таких концентрацій діючого аген­
ту, що викликають значні зміни в кількісному співвідношенні мікробних 
популяцій в угрупованні, проте якісний склад угруповання змінюється 
несуттєво;

3) зона резистентності формується за концентрацій забруднень, 
які викликають різке зменшення видового різноманіття, коли виживають 
тільки резистентні популяції;

4) зона репресії викликається такими концентраціями важких ме­
талів, що спричиняють повне пригнічення росту і розвитку мікроорганіз­
мів у ґрунті, тобто унеможливлюють функціонування угруповання.

Отже, мікробним угрупованням ґрунту властива здатність проти­
стояти впливу факторів середовища або повертатися у вихідний стан
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після відхилень. Завдяки стійкості мікробні угруповання підтримують 
свій гом еостаз -  внутрішню динамічну рівновагу, здатність відновлюва­
ти чисельність і співвідношення компонентів їх структури, регенерувати 
матеріальні і енергетичні запаси. Гомеостаз забезпечує надійність функціо­
нування мікробної системи за д ії несприятливих факторів.

Проведені Г.О. Іутинською зі співавт. дослідження показали, що 
вплив забруднення на динаміку чисельності хемоорганогетеротрофних 
мікроорганізмів проявляється у пригніченні їх розвитку у лершу-другу 
добу після попадання металу у  ґрунт та у поступовому відновленні кіль­
кості мікроорганізмів у  наступні строки експозиції (рис. 12.6).

Ступінь пригнічення і швидкість відновлення чисельності мікроорга­
нізмів значною мірою залежать від виду І дози забруднення. У дослідах 
з модельним забрудненням ґрунту солями міді і ртуті у дозах 2 і 4 ҐДК 
було показазано, що при збільшенні вмісту токсиканту в ґрунті зменшу­
ється виживання мікроорганізмів та подовжується період відновлення їх 
чисельності. За умов забруднення ртуттю чисельність мікроорганізмів 
не відновлюється протягом всього періоду спостережень (більш як 150 
діб), що вказує на порушення механізмів резистентності і гомеостазу 
мікробних угруповань. Забруднення ґрунту сумішшю солей важних ме­
талів має більший негативний вплив на ґрунтові мікроорганізми у порів­
нянні з окремими металами, взятими у таких же концентраціях.

Вивчення гомеостазу мікробних угруповань ґрунтів, забруднених 
важкими металами, дає можливість визначити допустимі дози забруд­
нення, при яких ще не порушуються можливості мікробного угруповання 
відновлювати свою чисельність і функції.

Поступове збільшення чисельності мікроорганізмів у забрудненому 
ґрунті можна пояснити, по-перше, зменшенням токсичності важких ме­
талів внаслідок їх  зв’язування ґрунтовим поглинаючим комплексом і ча­
сткового вимивання рухомих форм полютантів. По-друге, в структурі 
мікробних угруповань відбулися якісні зміни видового складу з переваж­
ним розвитком мікроорганізмів, резистентних до високих концентрацій 
токсикантів.

При вивченні резистентності до іонів важких металів мікроорганіз­
мів різних груп встановлено, що прокаріоти (бактерії, актиноміцети) є 
більш чутливими до забруднення, порівняно з еукаріотами (мікроскопіч­
ними грибами). Серед еубактерій азотфіксуючі виявляють більшу чут­
ливість до важких металів у  порівнянні з хемоорганогетеротрофними, 
целюлозоруйнівними або нітрифікуючими.
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Рис. 12.6. Відхилення від чисельності органогетеротрофних 
мікроорганізмів у  ґрунті контрольної ділянки
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Дослідження, проведені А.Ф. Антипчук щодо видової та штамової 
чутливості діазотрофів до катіонів двовалентних важких металів пока­
зали, що при забрудненні ґрунту на рівні 5 ГДК і більше спостерігається 
значне пригнічення розвитку вільноіснуючих азотфіксуючих мікроорга­
нізмів (табл. 12.5). Найбільш стійкими до негативної д ії важких металів 
виявились олігоазотрофні мікроорганізми, а найбільш вразливими -  
представники роду АгсЛоЬасівг. Чутливість останніх до антропогенних 
забруднень можна використати як індикатор забруднення ґрунту. За 
зменшенням негативного впливу на вільноіснуючі діазотрофи дослідже­
ні метали можна розташувати у такій послідовності: Нр2* > РЬ2* > Сі?* > 
С (Ґ  > 5г2*.

Іони важких металів негативно впливають на параметри росту ри- 
зобій. На прикладі бульбочкових бактерій гороху та люцерни показано, 
що під дією лолютантів у симбіотрофних азотфіксаторів лаг-фаза по­
довжується на 4 -8  годин, питома швидкість росту зменшується в 1,6-3,3 
рази, вихід біомаси знижується в 1,1—3,0 рази. Виявлено посилення пи­
томої продуктивності екзололісахаридів ризобіями під дією зростаючих 
доз полютантів. Це може бути одним із механізмів захисту симбіотроф­
них азотфіксуючих бактерій від шкідливої д ії важких металів і форму­
вання їх екологічної пластичності.

Таблиця 12.5
Кількість вільноіснуючих азотфіксуючих мікроорганізмів 

у фунті, забрудненому важкими металами у  дозі 5 ГДК

Варіанти
досліду

Аеробні бактерії Анаеробні 
бактерії, 

млн. КУОіт 
ґрунту

олігоазотрофи, 
млн. КУО Іт 

ґрунту

азоспірили, 
тис. КУО/г 
_ ґрунту.

азотобактер, 
% оброслих 

грудочок
Контроль 19,9±2,4 25,4± 1,8 96 7,4± 0,9
Забруднення:
Н(Ґ' 15,7± 1,2 7,8±08 34 2,8± 0,5
РЬ* 14,4 ±1.3 10,8 ±1.1 32 2,8 ±0,5
С іҐ 14,4 ±1.3 '15,7 ±1,2 48 4,6 ±9,7
Б/** 23,7 ±1,9 27,2 ±1,9 56 7,3 ±0,8
С<Г 31.8 ±2,1 6,2 ±0,8 78 15,7 ±1.3

Дослідження системи “мікроорганізм -  рослина' на прикладі сим­
біозу В.]аропісит з рослинами сої показало, що в забрудненому ґрунті 
порушуються процеси формування та функціонування бобово-ризобі-
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ального симбіозу: знижуються активність нодуляцм та інтенсивність фік­
сації атмосферного азоту, зменшуються листова поверхня і фотосинте­
тична активність рослин. Виявлені порушення призводять до зменшен­
ня врожаю і погіршення його якості за рахунок зниження вмісту білка 
{табл. 12.6).

Таблиця 12.6
Формування та ефективність симбіозу 

сої з Bradyrhizobium Japonicum у  грунті, забрудненому 
важкими металами

Варіант
досліду

Кількість 
бульбочок 
на 1 росли­

ну, шт.

Маса бу­
льбочок 
на 1 рос­
лину, г

Фактична азотфі­
ксуюча актив­
ність, мкмоль 

С1Н4 на 1 рослину 
за 1 годину

Суха 
маса 
однієї 
росли­

ни, г

Вміст біл­
ка в уро­
жаї, %

Контроль 63 1.40 2,52 8.1 31.5
У ґрунті забрудненому важкими металами:

СФ\ 10 ГДК 35 0,59 1,12 3,5 19.8
С<Г. 20 ГДК 10 0,25 0.23 2.3 13.2
Сіґ . 10 ГДК 53 0.83 1.25 5.9 28.9
О / . 20 ГДК 52 0,81 0,32 4.8 25.4
P if,  20 ГДК 14 0.27 0.41 3.7 22.8
Й ?  40 ГДК 6 0.13 0.30 2.7 19.7

Повільнороспі бульбочкові бактерії роду Bradyrtiizobium виявилися 
більш стійкими до д ії важких металів, ніж швидкорослі представники 
роду Rhizobium. За чутливістю до важких металів бульбочкові бактерії 
розподіляються у такій послідовності:

R.leguminosarum > R.melikiti > B.galega > B.japonicum > BJupinî. 
Невід'ємним компонентом мікробних ценозів ґрунтів є стрептоміце- 

ти. Вони не тільки широко розповсюджені в природі, але й мають великі 
потенційні можливості як активні продуценти антибіотиків, ферментів, 
вітамінів групи В, пектинів та ік . Стрелтоміцети виявляють чутливість до 
високих концентрацій важких металів у  ґрунті, проте окремі їх штами є 
стійкими до цих забруднень. Тип ґрунту визначає стійкість стрептоміце- 
тів до важких металів, наприклад, S.coelicolor та S.melanocyclus у дер­
ново-підзолистому ґрунті витримують забруднення солями свинцю до 
100 мг/кг, в той час як у  чорноземі вони виживають при збільшенні дози 
удвічі.
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О.В. Валагуровою і В.Є. Козирицькою були досліджені культуральні і 
фізіологічні особливості окремих видів стрелтоміцетів в умовах змодвльо- 
ваного забруднення важкими металами природних та штучних середовищ.

Лабораторні досліди з колекційними культурами показали, що під 
впливом іонів важких металів колонії стрептомїцетів дрібнішали; куль­
тури втрачали повітряний міцелій, а якщо він і утворювався, то був зна­
чно слабшим і знебарвлювався; субстратний міцелій також втрачав 
природне забарвлення; культури поступово втрачали здатність до спо­
роутворення. Розчинний пігмент, якщо він і був на початку, зникав одно­
часно з погіршенням росту культури.

Серед стрелтоміцетів були виявлені культури як чутливі, так і стійкі 
до важких металів. Найбільш чутливими були Streptomyces versipellis 
(секція Cinereus /серія Achromogenes), S.griseoalbus (Albus /  Aibocofora- 
tus) та S.viridogenes (Cinereus /  Chrysomallus). Ці культури можна вико­
ристовувати як тест-об'єкти на забруднення ґрунту важкими металами.

Стійкі культури стрелтоміцетів (S.albaduncus, S.alboviridis) добре росли 
за присутності окремих металів і здатні були накопичувати в 1 г сухого мі­
целію до 230 мкг міді, до 209 мкг кадмію та до 653 мит свинцю. Стійкі куль­
тури можна використовувати як біологічний меліорант забруднених фунтів.

За природних умов у фунті забруднених ділянок чисельність стреп- 
томгцетів зменшувалась у 2.5-7 разів у порівнянні з контрольним. При 
цьому відбувалась суттєва якісна перебудова таксономічної структури 
угруповання стрелтоміцетів.

У забрудненому фунті спостерігали значне збільшення відносного 
вмісту представників серій Aibocotoratus та Achromogenes, а також зме­
ншення, і навіть зникнення, представників серій Violaceus та Fuscus.Такі 
зміни можуть бути індикаційними показниками на забруднення фунтів 
важкими металами.

Шляхи оздоровлення ґрунтів, забруднених важкими металами
Захист грунтів від техногенних забруднень базується перш за все 

на вдосконоленні технології і принципів організації виробництва. Ство­
рення замкнених технологічних циклів, організація безвідходного виро­
бництва різко скорочують, іноді навіть зовсім виключають джерела над­
ходження до ґрунту забруднень.

Що ж стосується фунтів, забруднення яких техногенними відходами 
перевищує ГДК, то для відновлення їх до стану, придатного для викорис­
тання, необхідно проводити спеціальні заходи. Такі заходи називаються 
санацією ґрунтів, реабілітацією, оздоровленням. Виділяють такі методи 
санації грунтів, забруднених важкими металами: переміщення І видален­
ня забруднень, регулювання рухомості важких металів у  ґрунті, фітосана- 
ція, використання мікроорганізмів для реабілітації фунтів.
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-  Переміщення і  видалення забруднень. Достатньо ефективним і еко­
номічно доцільним заходом є звичайна оранка ґрунту з обертом скиби на 
глибину 25-30 см. За високих рівнів забруднення знімають і видаляють з 
поля верхній шар ґрунту. Для цього використовують спеціальну техніку, 
скрепери, грейдери, бульдозери. Проте слід мати на увазі, що видалення 
поверхневого шару ґрунту призводить до зниження його родючості. В ІН­
Ш ИХ випадках, кали забруднення концентрується в спеціальних місцях за- 
хоронення (траншеях), це може викликати забруднення ґрунтових вод.

-  Регулювання рухомості важких металів у  фунті можна проводи­
ти як шляхом їх закріплення, так і, навпаки, підвищення їх  розчинності. 
Фіксація (закріплення) речовин у ґрунті сприяє зменшенню їх надходжен­
ня як у рослини, так і в фунтові води. Перехід важких металів у форми, 
які недоступні рослинам, є найчастіше наслідком їх взаємодії з гумусови­
ми сполуками фунту з утворенням органо-металічних комплексів. Фікса­
ція важких металів у  фунті може бути результатом їх взаємодії з неорга­
нічними сполуками, наприклад, сірководнем, карбонат- і фосфат-іонами.

На рухомість важких металів у ґрунті значно впливають окисно- 
відновні умови (рН). Нейтральні і лужні умови обмежують рухомість ва­
жких металів, оскільки більшість їх зв’язується і осаджується карбона­
тами. Для зниження до мінімуму доступності важких металів необхідно 
підтримувати рН у ґрунті близько 6,5.

Для зв'язування важких металів застосовують спеціальні сорбенти 
органічної і неорганічної природи. Позитивні результати дає викорис­
тання цеолітів як неорганічних сорбентів. Природні цеоліти -  це гідро- 
алюмосилікати каркасної будови, які мають порожнини і канали молеку­
лярного розміру. Вони є активними сорбентами забруднень, а одночас­
но і джерелами елементів живлення, завдяки чому покращують фізичні 
властивості ґрунтів. Внесення цеолітів у фунт супроводжується істот­
ним зменшенням (на 20-60% ) акумуляції рослинами стронцію, нікелю, 
хрому, марганцю.

Для зменшення рухомості важких металів і детоксикації ф унту мо­
жна використовувати також субстрати, які мають високу ємність погли­
нання по відношенню до забруднень: глину, глинисті мінерали (верми­
куліт та монтморилоніт), декарбонізований кальцит, сапропель. Для са­
нації великих територій як сорбенти використовують торф і буре вугілля.

Підвищення рухомості дає можливість переміщення іонів важких 
металів у більш глибокі шари ґрунту, що також зменшує небезпеку над­
ходження їх до рослин і організму людини, проте може спричинити за­
бруднення фунтових вод. У кислому середовищі елементи активно міг­
рують униз по фунтовому профілю і можуть виноситись за його межі з 
ґрунтовими водами.
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Підвищення рухомості важких металів використовують одночасно з 
промивкою ґрунту. Такі заходи проводять у місцях промислового вироб­
ництва при рівнях забруднення, небезпечних для здоров'я людини. При 
використанні протитокового методу екстракції важких металів, який 
включає видалення карбонатів, кислотну сопюбілізацію, промивку і вап­
нування, можна вилучити більш як 85% кадмію, 15% міді і свинцю, 25% 
цинку. Розроблені також технології очистки забрудненого ґрунту, які 
включають електроосмос, кислотну промивку та ін., проте вони є дуже 
витратними (50-500$ США/т ґрунту) І вимагають спеціального облад­
нання. До того ж ці промивки негативно впливають на структуру ґрунту, 
вміст гумусу та інші його властивості.

-  Фітосанація. В природі існують рослини, яким притаманна здат­
ність витримувати присутність у ґрунті важких металів у великих кілько­
стях і, більш того, накопичувати їх у  зеленій масі. Одним із таких є ме- 
талостійкий І гілеракумулюючий вид ТТі/аарг саегиіезсепз, який у кислих 
ґрунтах може накопичувати на 1 кг сухої біомаси до 18455 мг цинку та 
до 1020 мг кадмію. У разі використання рослин для очищення ґрунту їх 
біомасу, як правило, захоронюють або спалюють (за умов використання 
фільтрів, які затримують аерозольні продукти спалювання).

Властивість накопичувати іони важких металів у фітомасі виявля­
ють і сільськогосподарські культури -  зернові, зернобобові, овочеві. 
Зважаючи на це, на ґрунтах, забруднених важкими металами, вирощу­
ють переважно технічні культури, що йдуть на переробку, або такі, що 
слабо накопичують метали.

-  Використання мікроорганізмів для оздоровлення фунту. Цей за­
сіб санації базується на здатності мікроорганізмів вилучати з фунту ва­
жкі метали, акумулюючи їх усередині клітин. Пом'якшення токсичної д ії 
важких металів у ґрунті може відбуватись І внаслідок їх  взаємодії з про­
дуктами метаболізму мікроорганізмів. Так, наприклад, біогенний сірко­
водень, який продукується сульфатвідновлювальними бактеріями, оса­
джує важкі метали у вигляді нерозчинних сульфідів. Певну роль відігра­
ють і мікробні екзололісахариди, які можуть зв'язувати метали, видаля­
ючи їх із середовища. Мікроорганізми можуть впливати на рН ґрунту і 
таким чином змінювати рухомість катіонів важких металів. Такі продукти 
життєдіяльності мікроорганізмів як органічні кислоти підвищують роз­
чинність, а відповідно, і рухомість важких металів.

Мікробну реабілітацію ґрунтів, забруднених важкими металами, 
можна здійснювати шляхом використання як спеціально селекціонова­
них і адаптованих культур мікроорганізмів, так і активізацією розвитку 
аборигенної мікробіоти, яка неспецифічно акумулює важкі метали. Для
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цього у ґрунт необхідно внести відповідні джерела живлення, напри­
клад. органічні і мінеральні добрива.

Як бачимо, для оздоровлення ґрунтів, забруднених важкими мета­
лами, можливе застосування різних заходів. їх  вибір залежить від цілей 
використання земель, крім того, необхідно враховувати тип ґрунту, вид 
забруднення та можливий вплив того чи іншого заходу на ґрунтову мік- 
робіоту.

12.2.2. Забруднення нафтою та продукт ами ї ї  
переробки

У зв'язку з Інтенсифікацією споживання енергоносіїв нафта і проду­
кти її переробки все частіше стають джерелами забруднення фунту, 
особливо при порушення правил Тх збереження І транспортування, які 
призводять до аварійних розливів. Підраховано, що при видобутку, 
транспортуванні і переробці щорічно втрачається біля 50 млн. т нафти. 
Нафта змінює фізичні властивості ґрунту, особливо зростає гідрофоб­
ність фунтових часточок. Це викликає зменшення інтенсивності транс­
пірації, порушення газового режиму при обмеженні проникності кисню, 
зміну окисно-відновного потенціалу і кислотності шарів ґрунту, що зна­
ходяться нижче верхнього забрудненого шару. Зміни можуть бути не- 
зворотними і призводити до утворення бітумних солончаків, гудронізацм, 
цементації.

Токсичність нафти для мікробіоти і рослин визначається наявністю 
в ній летких ароматичних вуглеводнів (толуолу, ксилолу, бензолу), наф­
талінів та деяких водорозчинних фракцій: вуглеводні, нафтенові кисло­
ти, феноли. При випаровуванні їх із фунту токсичність нафтозабруд- 
нення зменшується. Нелеткі ароматичні сполуки типу крезолів, толуїди­
ну менш токсичні, але вони довше залишаються у воді і фунті.

Дія нафти на мікроорганізми визначається ї ї  концентрацією. Низькі 
концентрації нафти мають стимулюючий вплив на мікроорганізми, оскі­
льки вони слугують енергетичним субстратом, а також містять речови­
ни, які стимулюють ріст мікробіоти і рослин. При масованому попаданні 
у ґрунт значної кількості нафти вона має гостру токсичну дію на мікробні 
угруповання. Так за даними Д.Г. Звягінцева, В.С. Ґузєва, за концентра­
ції, яка на перевищує 0,7 мл/кг ґрунту, мікробне угруповання стійке до 
забруднення; при збільшенні вмісту забруднення до 50 мл/кг в угрупо­
ваннях відбувається зміна домінуючих видів (переважають стійкі до за­
бруднення види); в інтервалі концентрацій від 50 до 300 мл/кг видовий 
склад мікробіоти збіднюється до 2 -3  видів, стійких до забруднень; 
подальше збільшення вмісту нафти у  ґрунті понад 300 мг/кг викликає
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повну загибель мікроорганізмів. Слід зазначити, що насіння тест-рос- 
лин (крес-салату) втрачає схожість і гине вже при концентрації нафти 
50 мл/кг ґрунту.

У ґрунтах, забруднених нафтою та продуктами нафтопереробки, 
відбуваються зміни чисельності мікроорганізмів основних еколого- 
троф ічних груп. Як показали дослідження О.М. Дульгерова, у чорно­
земному ґрунті (Полтавська область), забрудненому нестабільним 
бензином (гасовий конденсат) у  дозі 600 мг/кг, найбільш чутливими 
до забруднення нафтою є амоніф ікуючі, нітрифікуючі бактерії, целю- 
лозоруйнівні мікроорганізми; більш стійкими виявились оліготрофні і 
слороугворюючі бактерії. Із ґрунтів, забруднених нафтою, виділені 
також резистентні штами грибів -  Aspergillus flavus, Fusarium moni­
liforme, РепІсіНіит lanosum, які виявляли здатність рости у рідких по­
живних середовищах за присутності н-алканів у концентраціях від 0,2 
до 20%.

Трансформація нафти І нафтопродуктів мікроорганізмами.
Важливою екологічною властивістю мікроорганізмів є здатність засвою­
вати вуглеводні як єдине джерело вуглецевого живлення або здійсню­
вати їх деструкцію шляхом кометаболізму при засвоєнні інших джерел 
живлення, існують мікроорганізми, здатні окиснювати різні вуглеводні -  
н-алкани, ароматичні вуглеводні, тверді парафіни. Такі властивості ви­
явлені у представників бактерій Arihrobacter (A.para№neus, A.simplex), 
Nocardia (N.peti-oliophila), Pseudomonas (P.aeruglnosa, P.fluorescens, 
P.oleovorans), Mycobacterium (M.smegmatis), Corynabacterium (C.gluta- 
micum), Bacillus (B.megaterium), Rhodococcus, дріжджів родів Candida, 
Cryptococcus, Rhodotorula, Sporobolomyces, Tordopsis, грибів родів Cfa- 
dosporium, Penidliium, Mortierella, Puliularia. Саме Ці мікроорганізми пе­
реважають в угрупованнях водойм і (фунту при нафтозабрудненні. За­
вдяки діяльності вуглеводеньокиснюючих мікроорганізмів нафта транс­
формується до простих сполук, відбувається накопичення нової органі­
чної речовини і подальше її включення до кругообігу вуглецю.

Засвоєння мікроорганізмами аліфатичних (ланцюгових) і  цикліч­
них вуглеводнів відбується аеробним і анаеробним шляхами.

Для н-алканів визначені такі шляхи аеробного окиснення:
•  монотермінальне окиснення кінцевої метильної групи до первинної 

спиртової групи за участю монооксигенази з подальшим її окисненням 
послідовно до альдегіду монокарбонової кислоти, яка підлягає ß-окис- 
ненню;

• монотермінальне окиснення з утворенням через вторинний спирт 
відповідного метилкетону;
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•  дитермінальне окислення, копи термінальні групи н-алкану окис- 
нюються одночасно або послідовно з утворенням дикарбонових кислот.

Цикпоалкани (циклопентанол, циклогексан) є більш стійкими сполу­
ками. Частіше усього їх деструкція відбувається за умов кометаболізму 
при одночасному окисленні з легкозасвоюваними субстратами або з н-ал- 
канами. Цикпоалкани не індукують синтез ферментів, які викликають їх 
окислення.

Ароматичні вуглеводні (бензол, толуол, ксилол, нафталін) транс­
формуються мікроорганізмами шляхом гідроксилювання, руйнування 
ароматичного кільця і перетворення дифенолів.

Стосовно анаеробної деструкції вуглеводнів відомостей мало. Є 
дані про те, що багатоланцюгоеі алкани й алкени можуть використову­
ватись сульфатвіднолювальними бактеріями, що віднесені до 5-підкла- 
су протеобакгерій, а також деякими метаногенними бактеріями. Перед­
бачається, що початковими етапами анаеробної деструкції вуглеводнів 
є активація молекули з наступним відривом С і -фрагменту,

У  природних середовищах розрізняють 3 основні стадії деградації 
нафти.

На першому етапі домінують фізико-хімічні процеси випаровуван­
ня, Інтенсивність яких залежить від якості нафти, її щільності, в'язкості, 
наявності колоїдів, здатних ії  зв’язувати, а також від температури сере­
довища. Завдяки вивітрюванню і випаровуванню видаляються низько­
молекулярні газові і лепсолеткі компоненти нафти, які зумовлюють гост­
ру токсичність забруднення.

На другому етапі відбувається мікробна деградація нафти абори­
генними мікробними популяціями, які використовують нафту як джерело 
вуглецевого живлення. Цей етап може тривати декілька років. У  цей пе­
ріод відбувається мікробне окиснення нафти, яке веде до спрощення її 
структури. Завдяки діяльності вуглеводеньокиснюючих мікроорганізмів 
зменшується вміст низькомолекулярних фракцій -  м-алканів (із довжи­
ною ланцюга С ,5-С 1в) і простих ароматичних вуглеводнів. Більш по­
вільно розкладаються важкі фракції н-алканів (із довжиною ланцюга 
С27-С 30) і поліциклічні ароматичні вуглеводні, залишаються нерозкла- 
деними смоли і асфальтени (тритерпени). У  той же час накопичуються 
проміжні продукти деструкції -  ароматичні й аліфатичні ефіри, кетони, 
альдегіди.

На третьому етапі у  середовищі залишаються тільки високомо- 
лекупярні І важкодоступні для мікроорганізмів фракції, які руйнуються, 
переважно, шляхом кометаболізму. а не як ростові субстрати.

Природне самоочищення ґрунту від нафтового забруднення є дов­
готривалим. Наприклад, У дерново-підзолистому ґрунті при забрудненні 
дозою 8-24 л нафти на 1 м3 поверхні через рік її запишається до 4 0 -
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45%. Швидкість деструкції нафти залежить від багатьох факторів: типу 
фунту, механічного складу, вологості, аерації, pH, вмісту органічної ре­
човини та ін. Важливу роль в очищенні фунту від нафтозабруднень віді­
грають мікроорганізми.

Інтенсифікації цього процесу можна досягнути двома шляхами: 1 -  
створенням оптимальних умов для деструкції нафтозабруднень абори­
генними угрупованнями; 2 -  інтродукцією у середовище селекціонова­
них культур -  активних деструкторів нафти.

Для очищення середовища першим шляхом необхідно у забруднені 
водойми і ґрунт вносити елементи мінерального живлення (у першу 
чергу, азот і фосфор). Тоді за умов споживання азоту мікроорганізми 
вимушені компенсувати потреби у вуглеці з нафтопродуктів. Наприклад, 
застосування азотних і фосфорних добрив прискорює деградацію наф­
ти: за 16 місяців вона розкладається на 60-70%.

За умов застосування спеціально селекціонованих бактеріальних 
культур для підвищення активності деструкції також необхідно забезпе­
чувати мікроорганізми мінеральними компонентами живлення. Очищен­
ня середовищ за допомогою мікробних культур-деструкторів нафти від­
бувається з більшою швидкістю.

Технології рекультивації фунтів, забруднених нафтою, базуються 
на використанні чистих або змішаних культур, здатних розкладати наф­
ту, а також на методах стимуляції мікробної деструкції нафти шляхом 
вапнування кислих ґрунтів, внесення мінеральних і органічних добрив, 
оранки. Стратегія рекупьтиваційних заходів передбачає таю етапи:

Підготовчий етап безпосередньо після забруднення полягає у ме­
ханічному збиранні забруднень, після чого проводиться розпушування 
фунту для інтенсифікації випаровування летких фракцій та окиснення 
окремих її компонентів.

Етап інтенсифікації мікробно/ деструкції полягає у створенні умов 
для стимуляції розвитку аборигенних популяцій вуглеводеньокиснюю- 
чих мікроорганізмів. Оскільки ароматичні сполуки використовуються мі­
кроорганізмами як джерело вуглецю, доцільно вносити у ф унт джерела 
азотного і фосфорного живлення у ф ірм і мінеральних добрив. Необ­
хідно також забезпечувати нормальні умови вопогозабезлечення й аерації. 
В природних умовах самоочищення ґрунтів триває два-три десятиріччя. 
Процес очищення фунтів від вуглеводнів нафти можна прискорити за 
рахунок внесення бактерій-двструкторів. Селекціоновані високоактивні 
деструктори нафти -  Mycobacterium ßavescens EX-91, Rhodococcus 
erythropoiis, R. longus, Arthrobacter ceroformans, Pseudomonas 
aeruginosa, Bacillus megaterium, Candida lipolitica. Існує ряд комерційних 
препаратів, внесення яких у ґрунт значно прискорює процес його очи­
щення (табл. 12.7).
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Таблиця 12.7
Найбільш поширені мікробні препарати 

для дест рукції вуглеводнів

Назва
препарату

Ф!рма-
розробник Країна Забуд-

нення

Трива­
лість 

очищен­
ня, діб

Ступінь 
ОЧИЩ., % 
Від в и х ід ­
ної КІЛЬ­

КОСТІ

"ЕКОНАДІН' “Ekonad” LTD Україна Нафта,
дизпаливо

40-60 80-85

“ДІНАЛ“ ПВО “Ензим* Україна Нафта,
дизпаливо

30-60 80-90

“ДЕСНА" УДЦ екологТг 
нафти i газу

Україна Нафта, 
гас, бензин, 
дизпаливо

20-80 75-90

"MICROBE
1NGRADIENT*

Noggies
Biodetox

США Біфенол 75-100 70-80

“PRIMESORB” Noggies
Biodetox

США Нафта 10-15 80-90

“PETROBAK* “Polybac Corpo­
ration”

США Нафта, 
гас, дизпа­
ливо

60-80 85

“GIDROBAK* ‘ Polybac Corpo­
ration*

США Нафта 70-80 80

“UNI-REM* "SurvOir США Нафта,
дизпаливо

30-120 80-90

“FYREZYME* “Sun-Oir США Нафта,
дизпаливо

30-120 70-80

“KONSAN* Konsan Німеччина Гас, бензин 80 73
OLEOFIL” Elf-Acvitene Франція Нафта 20-30 70-80
ΈΙΟ-REM* “Meramerket” Росія-

Чехія
Нафта, 30-120 80-90

“ПУТІДОЙЛ” Газпром Російська
федерація

Нафта,
дизпаливо

20-40 80-90

“ДЕВОРОЙЛ” “Биотехинвест* Російська
федерація

Нафта,
дизпаливо

50-80 80-90

■ОЛЕВОРИН* ВНИИ синтез 
белок

Російська
федерація

Гас, дизпа­
ливо. мазут

80-140 80-90

“НАФТОКС* ВНИИ геолого­
разведочный 
институт

Російська
федерація

Гас, дизпа­
ливо, мазут

80-140 80-90
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Відновний етап включає заходи відновлення фізико-хімічних і бю- 
логічих характеристик фунту. Кислі фунти підлягають вапнуванню; за­
солені -  гіпсуванню з наступною промивкою. Зменшення гідрофобності 
досягається обробкою слабкими розчинами поверхнево-активних речо­
вин. Активізувати біологічну активність фунту допомагає внесення ор­
ганічних добрив (гною, біодобрив), вирощування бобових культур із за­
стосуванням нітрагінізації.

Фітомепіоративний етап включає вирощування рослин, стійких 
до залишкових кількостей ароматичних сполук нафти; активізацію коме- 
таболічного розкладу високомолекулярних і важкодоступних для мікро­
організмів фракцій шляхом внесення гною, біодобрив. Використання 
вирощеної на таких землях фітомаси необхідно проводити під контро­
лем вмісту в ній канцерогенних сполук (3,4-бензпірену).

12.2.3. Забруднення органічними полімерними 
ксенобіотиками

Шляхом хімічного синтезу були створені сполуки, які не існували у 
природі: синтетичні полімери, барвники, миючі засоби, фармацевтичні 
препарати, пластмаси. Ці чужорідні для живої природи ксенобіотики є 
стійкими до деструкції, здатними накопичуватись у природних середо­
вищах, рухатись по трофічних ланцюгах, концентруватись у них, у тому 
числі і в організмі людини. Велика кількість ксенобіотиків є токсичними, 
виявляють мутагенну, канцерогенну, алергенну, тератогенну активності. 
Тому надзвичайно важливою проблемою сучасності є деградація цих 
сполук. У  цьому процесі провідну роль відіграють мікроорганізми. Біль­
шість ксенобіотиків потрапляють у фунт, де вони підлягають трансфор­
мації мікробними угрупованнями.

Трансформація ксенобіотиків може відбуватися такими шляхами:
•  незначною зміною хімічної будови молекул;
•  фрагментацією І розкладом молекули на простіші сполуки;
•  повною мінералізацією до С 03, Н^О, Нг, NN3, СН*.
Мікроорганізми можуть трансформувати ксенобіотики: 1) для отри­

мання енергії або як джерело вуглецевого живлення; 2) для їхньої де­
токсикації. У першому випадку задіяні ферменти основних метаболіч­
них шляхів мікроорганізмів, завдяки чому досягається глибока деструк­
ція сполуки аж до її повної мінералізації. У другому випадку задіяні фер­
менти периферичного метаболізму, які зазвичай каталізують реакції 
трансформації і фрагментації молекул. Деградація ксенобіотиків може 
відбуватися шляхом кометаболізму за наявності легкозасвоюваного
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джерела енергії для життєдіяльності, оскільки сам ксенобіотик не може 
бути використаним мікроорганізмом для таких цілей.

Здатність трансформувати ксенобіотики може бути здійснена за­
вдяки надлрсдукції раніш існуючих ферментів внаслідок дуплікації генів, 
що крдують їх  синтез, а також внаслідок мутацій, які призводять до по­
яви нових ферментів (з відповідною специфічністю.

З а  хімічною, будовою ксенобіотики відносяться до різних класів ХІМІ­
ЧНИХ сполук: лінійні і розгалужені алкани, ароматичні сполуки з різними 
замісниками, гетероциклічні сполуки, конденсовані циклічні структури і 
полімери та ін. Біоциди містять ароматичні і гетероциклічні сполуки, 
миючі засоби -  алкілбензолсупьфонати, пластмаси -  складні полімерні 
сполуки та пластифікатори -  ефіри фталевих і адипінових кислот. Зале­
жно від хімічної будови деградація і трансформація ксенобіотиків відбу­
ваються різними шляхами.

За аеробних умов першою стадією їх деградації, ймовірно, є гідро- 
скилювання, яке призводить до поляризації і підвищення розчинності 
сполуки, що робить її молекули більш вразливими до мікробних атак. 
Такі реакції каталізуються гідролазами або оксидазами змішаних фук- 
цій. У деградації ксенобіотиків також важливі реакції окисиювального 
метаболізму, такі як декарбоксилювання, 0-окиснення, окиснювапьне 
розщеплення ароматичних і гетероциклічних сполук.

За анаеробних умов початкові стадії біодеградації здійснюються 
шляхом відновної трансформації, внаслідок якої відбувається конверсія 
нітрогрупи до аміногрупи, відновне дегапогенування, насичення подвій­
них і потрійних зв’язків, відновлення альдегідів і кетонів до відповідних 
спиртів, перетворення сульфоксиду до сульфіду.

Як в аеробній, так і в анаеробній біодеградації ксенобіотиків важли­
ву роль відіграють реакції гідролізу, завдяки яким молекула розщеплю­
ється при поєднанні з молекулами веди. Під дією гідролітичних фермен­
тів (гідропаз, естераз, фосфатаз) гідролізуються ефірні, фосфоефірні, 
амідні зв’язки, відбувається гідролітичне дегалогенування.

Відомі також синтетичні шляхи трасформацГі ксенобіотиків, які по­
лягають у модифікації їх молекул шляхом приєднання певних хімічних 
груп або конденсації декількох молекул з утворенням нових полімерних 
сполук, що змінює токсичність вихідних речовин.

Здатність до біодеструкцм ксенобіотиків виявлена у багатьох пред­
ставників бактерій, архей, грибів. Проте у природних умовах процес 
розкладу Цих сполук здійснює мікробне угруповання в цілому, якому 
притаманні міцні функціональні (в основному, трофічні) зв'язки. Для но­
рмального функціонування такого угруповання й активного розкладу

256



ксенобіотиків необхідне перенесення між його членами інтермедіатів, 
таких як молекулярний водень, ацетат, форміат та ін. За таких умов 
формуються синтрофні зв’язки. Часто спостерігається морфологічне 
оформлення синтрофних асоціацій у вигляді плівок, гранул, завдяки чо­
му мікроорганізми просторово наближуються один до одного, і це полег­
шує обмін Інтермедіатами. Шляхи мікробного розкладу ксенобіотиків 
залежать від специфіки їх  хімічної будови.

Деструкція синтетичних ароматичних сполук в аеробних умовах 
починається з гідроксилювання за участі моно- і диоксигеназ. Далі від­
бувається орто- і метарозщеллення ароматичного кільця з утворенням 
похідних муконової кислоти, які використовуються у реакціях метабо­
лічного окислення до диоксиду вуглецю і води. До розкладу ароматич­
них сполук здатні представники родів Pseudomonas, Alcaligenes, 
Bacillus, а також гриби роду Aspergillus. В анаеробних умовах після 
активування бензольного кільця відбувається його розрив з утворен­
ням С і і Су-сполук. Активування кільця здійснюється внаслідок реакцій 
карбоксилювання, анаеробного гідроксилювання з утворенням КоА- 
тіоефірів ароматичних кислот. Центральним інтермедіатом деструкції 
є бензоіл-КоА, який у результаті послідовних реакцій відновлення і гід­
ролітичного розщеплення перетворюється на ацетил-КоА. До анаеро­
бної біодеструкції ароматичних сполук здатні: Thauera aromatica, 
T.chorobenzoica, Desulfobacterium anilini, Azoarcus evansii. Magnetos- 
pirillum  sp., Deffia acidivorans, Rhodopseudomonas palustris, Syntrophus 
gentinae.

Деструкція миючих засобів на основі поверхнево-активних сполук 
типу алкілбензопсульфатів починається з сульфонатної групи, яка від­
щеплюється гідролітичним шляхом. Далі розрив бензольного кільця від­
бувається шляхом, описаним вище.

Розклад диефірів фталевих кислот в аеробних умовах відбувається 
шляхом їх гідролізу до моноефірів з наступним перетворенням до 
п-оксибензойної, лротокатехової кислот, а далі відбувається розрив 
ароматичного кільця з утворенням 3-кетоадипІнової кислоти. Активними 
деструкторами ефірів фталевих кислот є представники родів Rhodoco- 
ccus (R.erithropoli$, R.opacus, R.fascians), деякі представники родів 
Pseudomonas, Fiavobacterium, Nocardia, Arthrobacter, а також гриби ро­
дів Aspergillus, Penicillium, Mortierella.

Полімерні сполуки (пластики, синтетичні тканини, поліетилен, полі­
стирол, поліпропілен та ін.) повільно розкладаються у  ґрунті і погано 
піддаються біодеструкції. В основному їх розкладають гриби радів As­
pergillus, Peniciilium, Trichoderma. Визначальну роль у  розкладі цих спо­
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лук відіграють грибні гідролази і протеїнази. Спочатку гриби оселяються 
на поверхні полімерних матеріалів, потім Тх гіфи проникають у мікротрі- 
щини, і починається ферментативний розклад цих матеріалів. Є дані про 
те, що у деструкції беруть участь гриби РАалаегос/іаеїе с /їг у з с а р о ш т , 
Тгатеїеє уегеісо/о/·, які викликають "білу гниль" завдяки продукуванню 
лігнолітичного комплексу ферментів.

У ґрунтах швидкість деструкції ксенобіотиків залежить від багатьох 
екологічних факторів, які зумовлюють гетерогенність як у макро-, так і 
мікроосередках. Ксенобіотики можуть зв'язуватись з гумусовими сполу­
ками, а також сорбуватися на мінеральних часточках, що утруднює їх 
доступність для мікроорганізмів. Часточки ф унту мажуть утворювати 
фізичну перепону між клітинами мікроорганізмів і сполуками ксенобіоти- 
ків шляхом вибіркової фільтрації через мікропори. Активність розкладу 
ксенобіотиків мікробними угрупованнями фунту можна підвищити шля­
хом внесення азотних і фосфорних добрив.

12.3. Мутагенний вплив полютантів 
на ґрунтові мікроорганізми

Ґрунтові мікроорганізми здатні пристосовуватися до несприятли­
вих умов існування, серед яких у сучасних агроекосистемах найбільш 
агресивними факторами є антропогенне забруднення ф унтів. Механі­
зми пристосування мікроорганізмів реалізуються шляхами адаптацій і  
мутацій.

За сучасними уявленнями, при адаптації можуть відбуватися зміни 
у генотипі або у фенотипі в межах генотипу (фізіологічна адаптація), 
існує думка, що адаптація, яка пов’язана зі зміною генотипу, може сфо­
рмуватись у результаті випадкових незалежних від навколишнього се­
редовища мутацій, а фактор адаптації слугує лише фактором відбору.

Зовнішнє середовище може індукувати спрямовані мутації та ви­
кликати адаптацію і формування резистентності, що будуть адекватни­
ми до д ії факторів навколишнього середовища. За присутності несприя­
тливого фактора створюється певний стан розбалансованості системи 
"організм -  середовище", що ініціює зміни генотипу.

Стрибкоподібні зміни в молекулах ДНК, які передаються з покоління 
в покоління, називають мутаціями.

Мутаційні події тісно пов'язані з такими генетичними процесами, як 
реплікація -  відтворення спадкового матеріалу, рекомбінація -  обмін і 
переміщення генів і їх частин, репарація -  забезпечення стабільності 
нативної структури генетичного матеріалу, пошкодженого під впливом
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внутрішніх і зовнішніх факторів. Відомо, що в основі реалізації генетич­
ної інформації лежать процеси транскрипції (синтез РНК на матриці 
ДНК) і трансляції (синтез білків на матриці інформаційних РНК), пору­
шення яких викликає модифікаційні зміни в клітині.

У природних умовах поява мутацій має випадковий характер, тобто 
вони є спонтанними і відбуваються мимовільно без сторонньої д ії пев­
них факторів. Частота появи спонтанних мутацій залежить від геноти­
пу, віку і фізіологічного стану популяції мікроорганізмів. Спонтанні му­
тації відбуваються з відносно невисокою частотою, в середньому 10"® 
на один ген за покоління. Спонтанні мутації можуть бути наслідком 
внутрішньоклітинних порушень: 1) помилок реплікації і репараціїї ДНК, 
пошкодження вільними радикалами, донорами С Н нруп, які утворюють­
ся при нормальному метаболізмі клітини; 2) зміни організації й експресії 
генів у результаті переміщення мобільних генетичних елементів усере­
дині геному.

Внаслідок цілеспрямованої д ії на мікробну популяцію фізичних або 
хімічних чинників виникають пошкодження ДНК, які приводять до індуко­
ваних мутацій.

Залежно від виду пошкоджень генетичного апарату виділяють такі 
типи мутацій: геномні, хромосомні і генні. Гвномні мутащ  -  це сер­
йозні порушення генетичного апарату, пов'язані із зміною числа хромо­
сом -  появою додаткових колій бактеріальної хромосоми чи появою 
плоїдності у еукаріот. Хромосомні мутації -  це зміни структури хромо­
сом (структурні хромосомні аберації, інверсії І транслокації), їх  відносять 
до основної категорії індукованих мутацій. Інверсії -  це внутрішньохро- 
мосомні аберації, при яких фрагменти ДНК розвертаються на 160° від­
носно свого нормального положення. При транслокаціях відбувається 
переміщення великих фрагментів ДНК з однієї ділянки бактеріальної 
хромосоми в іншу, обмін фрагментами транслокації. При інверсіях і 
транслокаціях загальна кількість генетичного матеріалу в геномі зали­
шається сталою, змінюється тільки його взаємне розміщення вздовж 
бактеріальної хромосоми.

Третій, найпоширеніший тип -  генні або точкові мутації. Вони ви­
никають при пошкодженні ниток ДНК. Генні мутації відбуваються за різ­
них причин: у результаті хімічної реакції мутагену і ДНК; як наслідок по­
милок на рівні рекомбінації; в результаті помилок ферментів репарації; 
збоїв у системі реплікації ДНК.

За характером впливу на процеси транскрипції і трансляції виділя­
ють чотири основні категорії генних мутацій.
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- Місенс-мутації (транзиції, трансверсії) -  виникають при заміні нук- 
леотиду всередині кодону. Це приводить до вставки у визначеному місці 
поліпептидного ланцюга іншої амінокислоти. В результаті такої заміни 
може змінитися фізіологічна роль закодованого білкового продукту.

- Нонсен-мутацїї {транзиції, трансверсії) -  виникають при появі все­
редині гену за рахунок заміни окремих основ, кінцевих колонів. У  ре­
зультаті процес трансляції припиняється в місці утворення термінально­
го кодону.

- Сейменс-мутацїї -  відбуваються при перетворенні одного кодону 
на інший в межах родини вироджених крдонів, які кодують синтез однієї 
і тієї ж  амінокислоти. Такі мутації не змінюють характеру синтезу полі­
пептиду.

- Мутації зсуву рамки зчитування. Вони виникають при появі всере­
дині гену інсерцій і депецій. У  результаті змінюється смислове зчиту­
вання інформації гену в процесі синтезу білка внаслідок нових комбіна­
цій азотистих основ в триплетах. Триплети нуклеотидів після випадіння 
чи вставки набувають нового складу в результаті зсуву на одну азотисту 
основу. В підсумку весь поліпелтидний ланцюг після такої мутації одер­
жує амінокислоти абсолютно відмінні від закодованих у вихідному гені. 
Мутації цього типу складають значну частину спонтанних первинних 
пошкоджень.

Порушення в регуляторних частинах гена супроводжуються кількі­
сною зміною продукту і зовсім не торкаються функціональної активно­
сті білку. Регуляторні мутації, як правило, менш серйозні і мають більш 
виражений ллейотропний ефект порівняно з мутаціями в структурних 
генах.

В умовах зростаючого антропогенного забруднення ґрунтів існує 
імовірність того, що мутації в популяціях мікроорганізмів будуть накопи­
чуватися, їх чисельність зростатиме від покоління до покоління. Але в 
природі виробилися механізми, які перешкоджають накопиченню мута­
цій. Це не тільки вищеплювання І знищення мутантних клітин, а й меха­
нізми, що запобігають появі нових мутацій -  процеси антимутагенезу. 
Антимутагенез -  це генетичний гомеостаз, який забезпечує здатність 
клітини підтримувати функціональний стан її геному. Антимутагенез 
властивий усім живим клітинам.

Виділяють два рівні захисту від генотоксичної д ії ендо- і екзогенних 
факторів. До механізмів першого рівня антимутагенезу відносять 1 -  
подвійну структуру спіралі ДНК, 2 -  процеси зв'язування й інактивації 
активних продуктів метаболізму ксенобіотиків комплексом антиоксидан­
тів (ферментами супероксиддисмутазою і катапазою, токоферолами,
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вітамінами А. К, С, глугаміновою і янтарною кислотами та інші), поліамі- 
нами (спермін), пуриновими рибозидами (аденозин, гуанозин), 3 -  ме­
ханізми регулювання проникнення мутагенів через клітинні мембрани. 
Відбувається також метаболічна інактивація токсикантів шляхом 
зв'язування мутагену з антимугагенними сполуками з наступним виве­
денням такого комплексу з клітини. До захисних механізмів другого рів­
ня відносять репаративну систему клітини, яка усуває передмутаційні 
пошкодження ДНК, появу яких не попередили механізми першого рівня 
захисту.

Антимугагенез на фізіологічному рівні відбувається шляхом амплі­
ф ікації генів ферментів, які здатні руйнувати певні ксенобіотики. Амплі­
фікація може поширюватися на весь геном або тільки на окремі гени. 
Індукція ферментів репарації ДНК -  це також один з адаптаційних меха­
нізмів клітини у  відповідь на присутість мутагенного агенту.

До біоантимутаганів відносять хімічні сполуки і речовини біологічно­
го походження, які знижують частоту мутацій, впливаючи на процеси пе­
ретворення мутагенів у клітині і зв'язуючи біологічно активні радикали, 
які виникають у  ході перетворень мутагену. Виходячи з механізмів їх  дії, 
виділяють кілька груп антимутагенів: мембранні, метаболічні, репара­
ційні і  антимутагени, я кі здатні зв'язувати вільні радикали.

Щоб подіяти на генетичні структури, генотоксичні речовини повинні 
подолати клітинну мембрану. Речовини, які знижують її проникність для 
мутагенів, називають мембранними антимутагенами, вони мають мо­
дифікуючий вплив на процес мутагенезу. До мембранних антимутагенів 
належать речовини стероїдної природи, насамперед -  холестерол, який 
є основним компонентом лігтопротеїнів зовнішньої клітинної мембрани. 
Підвищення синтезу хопестеролу утруднюює трансмембранний транс­
порт мутагену.

У незначних кількостях вільні радикали утворюються і при норма­
льному метаболізмі клітини. До них належать: супероксид-аніон 0 2~, 
гідроксип-аніон ОН- І пероксид водню (як основне джерело вільних ра­
дикалів). Захист клітин від їх руйнівної д ії здійснюється антиоксидант­
ною системою. Вона включає як низькомолекулярні антиоксиданти (ас- 
корбат-іон, ретиноли, токофероли, урати, каротини), так і антиоксидант­
ні ферменти. Виділяють три ЛІНІЇ захисту клітини на рівні ферментних 
систем: 1) супероксиддисмугаза; 2) глутатіонпероксидаза і каталаза; 
3) система глутатіонтрансферази, система фосфоліпідгідропероксид- 
глутатіонпероксидази.

Речовини, які активують систему репарації ДНК, називаються 
репараційними антимутагенами. Вони підвищують точність ДНК-реп- 
лікації, інтенсифікують процеси репарації ДНК. Необхідною умовою
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репарації ДНК е рекомбінація між інтактною ниткою ДНК і пошкодже­
ною.

Наявість механізмів адаптації на сьогодні не захищає мікробні угру­
повання від тиску на їх  генофонд мутагенів антропогенного походження. 
Кількість генетично активних речовин, накопичених сьогодні в середо­
вищі [снування на кілька порядків перевищує ту. з якою мікроорганізмам 
доводилось зіткнутись раніше в природних незабруднених умовах, по 
відношенню до яких і сформувались механізми адаптації.

Високий рівень забруднення довкілля вимагає всебічного вивчення 
не тільки їх токсичних властивостей, а й можливого мутагенного ефекту. 
Постає проблема розробки методів дослідження мутагенної активності 
хімічних засобів захисту рослин і попередження генетичних наслідків від 
їх застосування. Для того щоб ефективно виявляти присутність генети­
чно активних речовин у ґрунті, потрібні ефективні тест-системи, які би 
відображали реальну безпечність або небезпечність полютантів для 
мікробної клітини.

На сьогодні запропоновано біля 100 тест-систем різного рівня, 
багато з яких добре розроблені в методичному плані і досить широко 
застосовуються як для виявлення мутагенів, так і для оцінки їх  гене­
тичної активності. Кожна тест-система специфічна, тому досліджува­
на хімічна речовина може виявитися мутагенною в одній системі і не 
мутагенною в інших.

У багатьох бактеріальних тест-системах використовують, в осно­
вному, два типи клітин: клітини з нормальною здатністю до репарації 
пошкоджень ДНК і клітини, в яких відсутня певна ланка в метаболічному 
шляху, відповідальному за репарацію ДНК. Переважна загибель дефек­
тних по репарації штамів в результаті д ії хімічного агенту означає, що 
останній реагує з ДНК і тому може бути мутагенним. Це основний прин­
цип більшості мікробіологічних тестів.

Бактеріальні тест-системи набули широкого використання завдяки 
високій швидкості росту, короткій тривалості генерації бактерій І невели­
ким матеріальним витратам на проведення аналізу. Крім того, виявлено 
кореляцію між результатами генотоксичної д ії мутагенів на бактеріальну 
клітину і на соматичні клітини культур тканин тварин і людини.

За даними міжнародних організацій (IRAC і ін.), найпоширенішим у 
світі бактеріальним тестом для виявлення генотоксичності досліджува­
них агентів є тест Еймса. У  зв'язку з високою репрезентативністю ре­
зультатів тестування, він використовується більш як у 2000 лабораторі­
ях світу. Для індикації генетичних подій під дією мутагенів у тесті Еймса 
використовуються зворотні мутації від ауксотрофності до прототрофно- 
сті в гістидиновому опероні в клітинах бактерій Salmonella typhimurium

262



штамів ТА97, ТА98, ТА100, ТА102, ТА104, ТА1535, ТА1537 ТА1538. Во­
ни дозволяють визначити, які саме зміни в ДНК індукуються тим чи ін­
шим мутагенним агентом. Штами ТА97, ТА98, ТА100, ТА1535, ТА1537 
дефектні по репарації завдяки делецІЇ в гені uvr В, їх використовують 
для виявлення мутагенів, здатних пошкоджувати системи репарації. Ген 
uvr В, кодуючи реларативні ферменти для видалення тимінових диме- 
рів, контролює систему ексцизійноТ репарації. Штами ТА97, ТА98, 
ТА1537 несуть мутацію типу зсуву рамки зчитування в his-олероні, а 
ТА100 -  мутацію типу заміни пар азотистих основ. Штами S.typhimurium 
ТА102 і Т А КИ  мають реверсії з записами стоп-кодонів. Вони особливо 
чутливі до д ії альдегідів і кетонів і дозволяють виявити перебудови аль­
дегідних і кетогруп в ДНК. Усі штами сальмонел несуть мутацію гіа, яка 
відповідає за порушення проникності клітинної стінки і пов’язану з цим 
відсутність капсули. Це знижує вірулентність штамів і забезпечує краще 
проникнення мутагенів у клітину. Штами Salmonella typhimurium ТА100 і 
ТА98 мають плазміду рКМ101 (R-фактор), яка відповідає за стійкість 
клітин до ампіциліну.

Найпоширенішими у лабораторній практиці стали штами ТА97, 
ТА98, ТА100, ТА102 завдяки їх  чутливості до широкого спектру мутаге­
нів. А  штами ТА98 і ТА100 показали найкращі результати при перевірці 
антропогенних забруднень водойм і фунтів.

Вже впроваджено в генетичні дослідження нові штами -  Salmonella 
typhimurium IG1012, IG1021, IG1024, NM2009 з підвищеною активністю 
о-ацетилтрансферази. Ці штами чутливі до д ії гетероциклічних і арома­
тичних амінів і їх похідних. Інша група нових штамів -  TA98NR, ТА98/1- 
DNP6 -  мають підвищену активність нітратредукгази. Ці мікроорганізми 
чутливі до мутагенної д ії нгтро- і амінопохідних ароматичних вуглеводнів.

Для індикації мутагенної д ії використовують також штами 
Escherichia соіі, які несуть генетичні маркери. Так, наприклад, штами 
Є. соіі WP2, WP2 uvrA, WP2(pKM101), WP2 uvrA (рКМЮ І) несуть мута­
цію в трилтофановому олероні. Кишкова паличка використовується і в 
тесті на індукцію профага. При д ії на клітини бактерій генетично актив­
ними речовиними індукується SOS-відповідь на пошкодження в полінук- 
леотидних ланцюгах. Виявом SOS-відповіді є індукція профага всере­
дині клітин Є  соіі в результаті пошкодження репресора профага.

Штами Е. соіі використовуються І в SOS-хромотесті. SOS-відповідь 
клітин проявляється в експресії генів, які входять до системи репарації. 
Найважливішими у цьому процесі є  два гени: /ех А -  надує білок- 
репресор майже 20 генів, відповідальних за репарацію; гас А -  кодує ко- 
протеазу, яка нейтралізує репресора і включає репарацію. Мірою мута­
генності в даному тесті теж виступає активність р-галактозидази, яка
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залежить від експресії гену sfi А. Функції останнього залежать від ефек­
тивності системи репарації (експресії генів /ех А і гес А). Відповідність 
результатів SOS-хромотесту і тесту Еймса є дуже високою. При переві­
рці групи хімічних речовин за тестом Еймса мутагенними виявилися 
7В%, у SOS-хромотесті -  75%, досліджених сполук.

Подібні до SOS-хромотесту принципи закладені в тесті Umu. Штам 
S.typhimurium 1535 містить плазміду pSK10Q01, зчеплену з генами Umu 
С, Umu D, Lac Z, а також додаткові мутації uvrB  і rfa. Тест базується на 
індукції гену Umu С, який разом Із генами /ех А, гес А і Umu D контролює 
процес SOS-репарації. З іншого боку, індукція гену Umu С стимулює ак­
тивність внутрішньоклітинної ß-галакгозидази, оскільки вона утворює 
функціональну цілісність з геном Lac Z.

Менш чутливими до д ії мутагенів є репаративні тести. Сутність ЇУ 
полягає у втраті мікроорганізмами чутливості до д ії одних мутагенів під 
впливом Інших.Так, штами S.typhimurium (uvrB+/uvr) під дією мутагенів 
втрачають чутливість до УФ-променів, Escherichia cofi (роІА+/роіА‘), 
Bacillus subtilis (recAVecA') -  набувають здатності до репарації під дією 
мутагенів.

Мутагенну дію хімічних сполук реєструють також за люмінесценці­
єю ревертантів у  темнових штамів люмінесцентних бактерій після їх 
експозиції з досліджуваним мутагеном. Індикаторними культурами для 
виявлення генотоксичної ДІЇ хімічних речовин є темнові мутанти
Photobacterium.

Для індикації мутагенної активності хімічних агентів використовують 
гаплоїдний штам Saccharomyces cerevisiae р2089, ауксотрофний по адені­
ну. Реєстрація мутагенного ефекту відбувається за зміною забарвлення 
колоній у тест-об’єкга: ауксотрофи! колонії червоного кольору, прототроф» 
-  білого. Для обліку індукції внутрішньогенної мітотичної рекомбінації ви­
користовують диллоїдний штам Saccharomyces cetevisiae П3288.

У тесті на індукцію мітотичного кросінговеру використовують штам 
дріжджів Sacc/iaromyces cerevisiae Т1. Частота міжгенної мітотичної ре­
комбінації зростає за присутності генотоксичних речовин. Генетична 
активність останніх оцінюється за результатами обліку суціпьнозабарв- 
лених (рожевих, червоних) або секторних (біло-рожевих, біло-червоних, 
біло-рожево-червоних) колоній тестерного мікроорганізму на фоні білих 
прототрофних колоній.

Використання зазначених тестів дало можливість встановити, що 
багато пестицидів мають здатність індукувати мутації' в геномі мікроор­
ганізмів. Для оцінки ступеню генетичної небезпечності пестицидів 
К.Є. Ємновою зі співавт. була розроблена система тестів і тест-об’єктів, 
яка представлена на рис. 12.7.
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Тести

Бактерії (штами Е.соІІ) І Дріжцжі р.8ассйалн»усе5
Здатність 
до пошко­
дження 

ДНК

Індукція
реверсій

Індукція внуг- 
рішньогенної 

МИТОТИЧНОЇ
рекомбінації

Індукція ми-
ТОТИЧНОГО

кросінговеру

Номери
штамів

\Л/Р2/СМ
871 И/Р2 Р2089 П3288 Т1

Риє. 12.7. Набір /поспію та твст-об’єктів для визначання 
генетичної' активності пестицидів та фунту

А -  репараційний тест; Б -  тест на індукцію реверсій у прокаріотів;
В -  тест на індукцію реверсій в клітинах еукаріотів: Г -  тест на внутрішньогенну 

мітотичну рекомбінацію; Ґ -  тест на індукцію мітотичного кросінговеру

За цією схемою було досліджено 20 пестицидних препаратів, серед 
яких 7 були віднесені до групи шкідливих (ептам, ерадікан, ерадікан- 
екстра, тилам, триалат, сурпас, примекстра); 8 препаратів характеризу­
вались як помірно шкідливі (алірокс, ацетал, гвардіан, прометрин, ци- 
неб, хардін, ефаль, ацетазин); 5 гербіцидів виявилися малошкідливими 
(атразин, симазин, семерон, ефзид із міддю, арцерид). Таким чином, 
тіолкарбаміди виявилися шкідливими, сим-триазини -  помірно- і мало- 
шкідливими для мікроорганізмів.

Розробники цього методу дослідили не тільки препарати пестици­
дів, а також мутагенний фон ґрунтів, де протягом тривалого часу (більш 
як 5 років) застосовували різні гербіциди. Було показано, що ґрунт, який 
систематично обробляється гербіцидами (лінуроном, атразином, аліро-
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ксом, ацетазином), характеризується мутагенним фоном, який у 10- 
20 раэ'гв перевищує частоту спонтанних мутацій тест-мікроорганізму (аук- 
сотрофного мутанту E co// WP2).

Таким чином, перед дослідниками постає проблема аналізу і пере­
гляду переліку найбільш вживаних у сільському господарстві пестицидів 
І традиційних норм їх застосування з метою попередження незворотних 
порушень у мікробних угрупованнях ґрунтів, що може привести до втра­
ти родючості.
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13. О Х О Р О Н А  ҐР УН ТІВ  

13.1. М ікробіологічний моніторинг ґрунтів

У зв'язку з великим впливом людини на навколишнє природне се­
редовище виникла необхідність в організації та проведенні моніторингу 
довкілля (екологічний моніторинг).

Вперше основоположний термін “моніторинг було введено в нау­
кову мову у 1972 році перед проведенням конференції ООН з охорони 
навколишнього середовища у Стокгольмі. Він означав систему регуляр­
них спостережень за елементами природного середовища в просторі й 
часі з певною метою відповідно до попередньо розробленої програми. 
Пізніше Ю.А. Ізраель уточнив це поняття і запропонував називати моні­
торингом систему спостережень, оцінки і прогнозування стану природ­
ного середовища, яка дозволяє виявляти зміни у біосфері під впливом 
антропогенних чинників. Доцільно додати, що моніторинг є також систе­
мою безперервних і  довгострокових спостережень.

Однією зі складових екологічного моніторингу є біологічний моніто­
ринг, який теж являє собою систему спостережень, оцінки та прогнозу­
вання будь-яких змін у біоті, викликаних як природними чинниками, так і 
чинниками антропогенного походження. Останні набули особливо важ­
ливого значення в наш час, коли відбувається інтенсивний розвиток 
техніки у всіх галузях господарства. Структура біологічного моніторингу 
може бути різною залежно від підходів, методів, об'єктів та мети спо­
стережень.

Якщо підходити з точки зору систематичного положення організмів, 
то біологічний моніторинг можна розділити на ботанічний, зоологічний, 
мікробіологічний, вірусологічний. Необхідно також враховувати і різно­
манітні сфери Існування організмів -  наземні та водні екосистеми. Най­
більшою мірою був розроблений та введений до д ії моніторинг ґрунто­
вих безхребетних тварин, у той же час мало уваги приділялося моніто­
рингу ґрунтових мікроорганізмів. Із точки зору методів спостережень біо­
логічний моніторинг може бути біохімічним, генетичним, фізіологічним.

Термін "мікробіологічний моніторинг" запропонований З.і. Н ікіті- 
ною, яка вважає мікробний компонент біогеоценозів за пріоритетний 
об’єкт моніторингу наземних екосистем. Мікроорганізми є досить зруч­
ним об’єктом спостережень. Завдяки відносно значній сумарній поверхні 
вони тісніше контактують Із середовищем існування, ніж інші ґрунтові 
організми, внаслідок чого досить чутливі до змін навколишнього сере­
довища. Крім того, їх відносно високі швидкості росту і розмноження 
дозволяють дослідникам визначати дію на них будь-якого екологічного
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чинника за порівняно короткі строки. Відома функціональна стабільність 
мікробного компоненту екосистем. У той же час реакції мікроорганізмів у 
відповідь на дію антропогенних чинників швидкі і стосуються різних сто­
рін їхньої життєдіяльності -  росту, морфологічних змін, накопичення хі­
мічних елементів, активності метаболізму, стану регуляторних механіз­
мів в клітині.

Виходячи із загальних уявлень про моніторинг, мікробіологічним 
моніторингом є систематичні довгострокові спостереження за мікроор­
ганізмами з метою оцінки, прогнозування та попередження негативних 
змін у мікробному ценозі фунту під дією природних і антропогенних 
чинників.

На основі аналізу сучасних підходів можна виділити такі напрямки 
мікробіологічного моніторингу фунтів (за К.І. Андрекж, О.В. Валагуровою, 
К.О. Мятликовою):

а) спостереження за мікроорганізмами як безпосередніми виконав­
цями або сліввиконавцями тих чи інших процесів у  ґрунтах;

б) спостереження за мікроорганізмами-іцдикаторами -  за їх наявні­
стю, станом або поведінкою, що дозволить визначити характер змін у 
середовищі їх існування.

В першому випадку спостереження необхідно проводити у порівня­
льному аспекті -  мікрофлора фунтів забруднених локалітетів (ділянок, 
районів, регіонів) повинна, по можливості, порівнюватись із мікрофло­
рою фунтів незабруднених місць існування.

Мікробіологічний моніторинг фунтів, що входить у  загальну мережу 
державного екологічного моніторингу, повинен складатися з таких етапів:

1) визначення стану мікробної системи ф унту за комплексом біоін- 
дикаційних показників;

2) розробка математичних моделей динаміки біоіндикаційних пока­
зників;

3) включення мікробіологічних показників та моделей їх  кількісних 
змін у державну комп’ютерну мережу екологічного моніторингу фунтів.

Спеціального комплексу мікробіологічних досліджень потребує 
проблемно орієнтований моніторинг, зокрема земель, що забруднені 
важкими металами, нафтою і продуктами нафтопереробки, радіонуклі­
дами.

1 етап. Визначення стану мікробноі’ системи фунту за комплексом 
біоіндикаційних показників

У створенні концепції мікробіологічного моніторингу фунтів україн­
ські вчені (Інститут мікробіології І вірусології НАН України) базувалися 
на системному підході до мікробіоти як складної самоврегульованої від­
критої біологічної системи, яка має ієрархічну структуру організації з та­
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кими рівнями: позаклітинний, клітинний, популяційний, ценотичний. Ця 
концепція розроблялася на прикладі мікробіологічного моніторингу ґру­
нтів, забруднених іонами важких металів.

На позаклітинному рівні біологічної системи ґрунту досить цінну 
інформацію отримують, досліджуючи активність ряду ферментів. Так. 
активність гідролаз і оксидоредуктаз може бути показником біологічного 
стану ґрунту, коли необхідно оцінити вплив різних чинників: обробітку 
ґрунту, доз і видів добрив, отрутохімікатів, ступеню ерозії ґрунту, ґрун- 
товтомлення та інше. На позаклітинному рівні біологічної системи за 
умов д ії важких металів особливо чутливими до д ії важких металів є ок- 
сидоредуктази. Показана можливість використання аскорбатоксидазної 
активності як показника, що характеризує вплив важких металів на б іо­
логічну систему ґрунту на позаклітинному рівні її організації.

На клітинному рівні негативний вплив забруднень проявляється в 
мутагенній д ії на генетичний апарат мікробної клітини. Поява мутантних 
штамів маже призвести до непередбачуваних екологічних наслідків, то­
му доцільно у екологічному моніторингу ґрунтів проводити вивчення му­
тагенного впливу забруднень на генетичний апарат клітин тест-мікро- 
організмів або мікробне угруповання в цілому.

Дослідження на популяційному рівні полягають у вивченні поведін­
ки окремих популяцій мікроорганізмів. Це дає можливість виявити чут­
ливі до антропогенного чинника форми, які можна використати як біоін­
дикатори на його присутність.

Вивчення особливостей росту окремих культур азотфіксуючих мік­
роорганізмів за присутності Іонів важких металів показало, що у моніто­
рингу ґрунтів можна використовувати чутливі штами АгоіоЬа<$вг сіїго- 
ососсит як тест-культури на забруднення Сгі2*, Си2*, РЬг+ і ггі2*. Окремі 
штами цього виду втрачають здатність до росту вже при низьких дозах 
забруднення -  1 ГДК. Виділено рад штамів стрептоміцетів, чутливих до 
важких металів: &  \/егзірвііів (секція Сіпвгеив /серія Асіїготодепез), 
З-дпввовШив (А/ЬосоЬгаШ$) та 5мгісіодепе$ (Сіпвгвив/СЬгувотвііив). Ці 
штами можна використовувати як тест-культури на забруднення іонами 
окремих металів, а також їх сумішшю.

На цвнотичному рівні моніторингових досліджень ґрунту важливо 
отримати дані про чисельність мікроорганізмів окремих еколого- 
трофічних або таксономічних груп та їх співвідношення у складі мікро­
бного ценозу. Визначають флуктуації їх чисельності, розраховують по­
казники стійкості і гомеостазу. Характер того чи Іншого процесу у ґрунті 
з’ясовують за коефіцієнтами оліготрофності мікробного ценозу, мінера- 
лізації-Імобілізації азоту, індексу аеробності та ін.

На ценотичному рівні одним із важливих показників у  моніторингу 
забруднених ґрунтів є рослинно-мікробні взаємодії, які можна охаракте­
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ризувати ефективністю бобоео-ризо&ального симбіозу. На прикладі 
ИШгоЫит Івдитіпозашт і Я.;аропІсит показано, що важкі метали нега­
тивно впливають на нодуляційну активність бульбочкових бактерій. За 
високих рівнів забруднення припиняється формування бульбочок і га­
льмується азотфіксуюча активність.

Таким чином, на підставі проведених досліджень для мікробного 
моніторингу ґрунтів, забруднених важкими металами, запропонована 
система біодіагностичних показників, яка представлена у таблиці 13.1. 2

Таблиця 13.1
Система показників для мікробіологічного моніторингу грунтів, 

забруднених важкими металами (за К.І. Андрвюк, Г.О. Іутинською, 
А.Ф. Антипчук та ін., 2001 р.)

Ієрархічний
рівень

Індикаційний
показник Біотест

Позаклітинний Активність фунтових фер­
ментів

Аскорбатоксидаза
Нітоогеназа

Клітинний Токсичність і мутагенна 
активність забрудненого 
ґрунту

Salmonelta typhimurium ТА 100 і 
ТА 90, Е.СОІІ WP2, 
Стрептоміцинстійкі мутанти мік­
робного угруповання фунту

Популяційний Ростові реакції! чутливих 
мікробних популяцій

Azotobacter chroococcum 5,10. 
Straptomvces viridoaenes 570

Ценотичний Гомеостаз мікробного угру­
повання фунту

Активність бобово- 
оизобіального симбіозу

Виживання мікроорганізмів, 
швидкість відновлення чисель­
ності та функцій мікробного це­
нозу
Нодуляційна активність ризобій

2 етап. Розробка математичних моделей динаміки 
біоіндикаційних показників

Для використання результатів мікробіологічних спостережень у д і­
ючій системі екологічного моніторингу фунтів із комп’ютерною мережею 
обробки даних необхідно проводити їх  формалізацію шляхом побудови 
математичних моделей.

Як приклад можна навести досвід побудови лінійних моделей ди­
наміки чисельності органотрофних мікроорганізмів у ф унті, забрудне­
ному міддю і ртуттю. Побудова моделей проведена в інтерактивній сис­
темі АСТРІД методом групового урахування аргументів. Система 
АСТР1Д розроблена А.Г. Івахненко у  Міжнародному науково-навчаль­
ному центрі ЮНЕСКО/ МП1 інформаційних технологій і систем НАН І 
МОІН України.
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Вхідними даними для побудови моделей є незалежні змінні: конце­
нтрація рухомих форм важких металів, середньодекадні значення тем­
ператури, вологості ґрунту і повітря, чисельність мікроорганізмів у ґрунті 
контрольної незабрудненої ділянки. Вихідними (залежними) змінними е 
дані про чисельність мікроорганізмів еколого-трофічних груп у забруд­
неному важкими металами ґрунті.

Для побудови моделі динаміки чисельності органотрофних мікроор­
ганізмів формується такий список вхідних змінних:

Х 1 - чисельність мікроорганізмів на контрольній ділянці (мпн. в 1 г 
сухого ґрунту);

Х2 -  концентрація міді (мг/кг ґрунту);
ХЗ -  концентрація стронцію (мг/кг ґрунту);
Х4 -  концентрація кадмію (мг/кг ґрунту);
Х5 -  концентрація ртуті (мг/кг ґрунту);
Х6 -  концентрація свинцю (мг/кг ґрунту);
Х7 -  число діб від дати забруднення;
Хв -  середня температура повітря поточної декади (°С);
Х9 -  середня температура повітря попередньої декади (°С);
Х10 — середня вологість повітря поточної декади (%);
Х11 -  середня вологість повітря попередньої декади (%);
Х 1 2 - коефіцієнт вологості ґрунту.
Як видно з наведеного переліку, до змінних внесені дані вологості 

та температури повітря попередніх декад з огляду на певну інерційнісгь 
біологічних процесів.

На базі динаміки цих змінних будуються лінійні моделі динаміки чи­
сельності мікроорганізмів у ґрунті залежно від екологічних факторів і 
дози забруднення.

Модель динаміки чисельності органотрофів у ґрунті, забрудненому 
міддю, має виглад:

Υ = 105 + 1,138Х1 -  0,0539Ха -  2,002Хз -  1.019Х,-0,0545Хе -  
-  0,046Х7+ 0,287Хд -  62,003Хіа

з такими показниками ЇЇ якості: СКП = 1,431 (середньоквадратична по­
хибка моделі), Я = 3,505 (максимальна абсолютна похибка моделі), 
^ = 2 4 ,6 8 %  (відношення максимальної похибки до варіювання вели­
чини, яка моделюється).

Як бачимо, істотно впливали на чисельність органотрофів у забруд­
неному фунті всі змінні вмісту важких металів, окрім Х5 (концентрація 
ртуті), неінформативними були також змінні Х8, Х10 та X11, що харак­
теризують температуру і вологість повітря.

На рис. 13.1 представлені експериментальна крива і графічний ви­
гляд моделі, які узагальнюють результати 4-річних спостережень за мік-
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робіотою фунту. У кожномі році виборку складали дані по 3-х строках 
відборів зразків. Тобто за 4 роки було проведено 12 етапів спостере­
жень, які в моделі вишикувані в зростаючому порядку -  від 1-го до 12-го. 
Наведені на рисунку дані ілюструють відповідність експериментальних 
спостережень теоретично розрахованим показникам.

Забруднення Міддю в дозі 2 ГДК Забрудненні міддю в дозі 4  ГДК

Дані, розрмомкі за моделлю — <■ — Дані слосіерсаоа»
Дині спостережень

Звбруанеіня ртуттю в дозі 2 ГДК Забруднення ріугпо в дозі 4  ГДК

Етилі спостережень

рптражо—ні за модедно 

в  — Диі С Ю Т ф в В Ш

— 4 а- Даві слостсреасм

Рис. 13.1. Динаміка чисельності органогетеротрофних 
мікроорганізмів у фунт, забрудненому важкими металами

(за Г.О. Іутинською, 2005 р.)
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Аналіз цих графіків показує, що в більшості випадків екперимента- 
льні і розраховані за моделлю дані співпадають. Проте є випадки їх роз­
ходження, наприклад, у ґрунті, забрудненому міддю дозою 2 ГДК на 4-му 
етапі спостережень, а також у ґрунті, забрудненому дозою 4 ГДК на 5-му 
етапі спостережень. Такі розходження можна пояснити просторовою 
неоднорідністю ґрунту, наявністю кореневих залишок, іншими мікропо- 
капьними умовами, які могли викликати коливання чисельності мікроор­
ганізмів, не передбачені моделлю. Незважаючи на ці розходження, мо­
дель адекватно відображає динаміку чисельності мікроорганізмів, про що 
свідчать результати “екзаменаційної* перевірки. Для цього на графік на­
носили три останні точки, які згідно з моделлю прогнозували очікувану 
кількість мікроорганізмів при визначеному вмісті важких металів у ґрунті.

Отримані впродовж наступних досліджень експериментальні дані 
майже повністю збіглися з прогнозованими. Статистичні показники якос­
ті моделі також свідчать про те, що експериментальні й розраховані дані 
збігаються на 75,3%.

Чисельність органотрофів у ґрунті, забрудненому ртуттю, опису­
ється рівнянням з такими характеристиками якості: СКП = 1,469, 
И = 3,369, 24,96%, тобто співпадала з даними експериментальних
спостережень на 75,04%. Модель має вигляд:

У  = 17,852 + 0.872Х, + 22,989Хг + 0,154Хз + 1,162X4 -  34.492Х. +
+ 0,153Хв-0 ,096Х 11.

Якість моделі ілюструє рис. 13.1, з якого видно, що за дози забруд­
нення ртуттю 2 ГДК модель адекватно описує динаміку чисельності мік­
роорганізмів, про що свідчить збіг трьох останніх “екзаменаційних”  то­
чок, розрахованих згідно з моделлю і даними спостережень.

За більшої дозі забруднення (4 ГДК) спостерігається відхилення 
експериментальних даних від тих, що розраховані за отриманою мо­
деллю. Таке відхилення можна пояснити тим, що за високої дози забру­
днення ртуттю, яка є більш токсичною для мікроорганізмів, ніж мідь, 
втрачається стабільність угруповання органогетеротрофів. Вони чутли­
во реагують не тільки на ті фактори, що передбачені моделлю, але й на 
ті, що не були враховані при математичному моделюванні. Отже, за ви­
соких доз забруднення потрібно розширювати кількість змінних або бу­
дувати нелінійну модель.

Спільне використання моделей динаміки чисельності мікроорганіз­
мів у контрольному і забрудненому ґрунтах дозволяє вирішити задачу 
відновлення відсутніх або втрачених даних. Наприклад, можна віднови­
ти подекадну динаміку чисельності мікроорганізмів протягом усього пе­
ріоду проведення моніторингу. Можливість цього забезпечена тим, що, 
по-перше, моделі достатньо точно відповідають експерименту, особли-
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00 в точках спостережень, по-друге, є проміжних точках наявні "опорні" 
базові дані про метеорологічні умови, які істотно впливають на динаміку 
чисельності мікроорганізмів.

Забруднення міддю

Забруднення ртуттю

— Л— 2 ГДК, дані розраховані за моделлю 
— ■ — 4 ГДК, дані розраховані за моделлю 
— О —  2 ГДК, дані спостережень 
— X — 4 ГДК, дані спостережень

Рис. 13.2. Відновною дані подекадних змін чисельності 
органотрофних мікроорганізмів у ґрунті, забрудненому міддю і ртуттю
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Для прикладу на рис, 13.2 наведені графіки відновлених значень 
чисельності органогетеротрофів на ділянках, забруднених міддю і ртут­
тю в дозі 2 і 4 ГДК. Як видно з цих графіків, на відновлену криву добре 
укладаються дані, отримані під час проведення моніторингу.

Таким чином, показана можливість моделювання чисельності мік­
роорганізмів у ґрунті, що дає підставу використовувати їх у системі еко­
логічного моніторингу ґрунту для оцінки ситуацій, відновлення даних в 
проміжних точках та прогнозування розвитку мікроорганізмів за певних 
екологічних умов.

З етап. Включення мікробіологічних показників 
та моделей їх кількісних змін у  державну комп’ютерну 

мережу екологічного моніторингу фунтів
Розроблена система мікробіологічних показників може бути задіяна 

у функціональній структурі регіонального мікробіологічного моніторингу 
ґрунтів (рис. 13.3).

Згідно з цією схемою складовими регіонального моніторингу ґрунтів є:
а) підсистема збору і введення даних, яка здійснює визначення ці­

лого ряду індикаційних показників, в тому числі мікробіологічних, що ха­
рактеризують стан ґрунту, і передає їх каналами зв'язку, а також вво­
дить у загальну систему моніторингу;

б) підсистема контролю І первинної обробки інформації, яка прово­
дить контроль за надходженням данних про стан ґрунту та здійснює пе­
рвинну обробку І розподіл даних по базам даних системи;

в) діалогова система спілкування, яка дає можливість аналізувати І 
порівнювати поточні дані з регіональною базою даних і з роботою всієї 
системи моніторингу;

г) регіональна база даних, яка акумулює інтегровані показники (в 
тому числі мікробіологічні), екологічного стану ґрунтів;

ґ) підсистема математичних моделей, до якої входить і модель ди­
наміки чисельності мікроорганізмів в контрольному І забрудненому ґру­
нті і яка дає можливість прогнозувати розвиток екологічної ситуації в 
даному регіоні;

д) підсистема взаємодії з користувачем, яка забезпечує екологіч­
ною інформацією місцеві органи управління, громадськість, засоби ін­
формації тощо.

Таким чином, моніторинг складається з операцій виміру, аналізу, 
опису, моделювання, оптимізації та прогнозування, інформацію, що 
отримують у процесі моніторингових досліджень, використовують з ме­
тою охорони довкілля. Проведення моніторингу дає можливість отриму­
вати детальну інформацію про фактичний стан фунту, оцінювати та 
прогнозувати його зміни під впливом антропогенного навантаження.

275



Рис. 13.3. Функціональна структура регіонального 
моніторингу фунтів

13.2. Антропогенні зміни ґрунтів як основного 
компоненту біосфери

Ґрунт є центральним ланцюгом біосфери, перехрестям екологічних 
зв’язків, що об'єднують в одне ціле гідросферу, атмосферу, земну кору. 
Ґрунт відіграє важливу роль у збереженні біорізноманіття наземних ор­
ганізмів, адже більшість рослин і тварин своїм існуванням пов’язані з ґру­
нтом, який є для них не тільки життєвим простором, але також джере­
лом поживних речовин. Крім того, ґрунт захищає літосферу від ерозії, 
регулює газовий режим і вологозабезпечення, накопичує органічну ре­
човину і енергію. Збереження ґрунтів є однією з найбільш актуальних і в 
той же час важких до вирішення задач. Без збереження і відновлення 
Ґрунтової оболонки Землі майбутнє людства є безперспективним, оскі­
льки воно позбавлене можливості прогресивного розвитку.
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Серед фахівців природничих наук у галузі ґрунтознавства та еколо­
гії можна виділити песимістичні і оптимістичні погляди на перспективу 
вирішення проблеми збереження ґрунтів. Потенційну загрозу деградації 
ґрунтів становить, з одного боку, забруднення природних наземних і 
водних екосистем, а з іншого -  їх антропогенні зміни: вирубування лісів, 
осушення болот, перевипас тварин, незбалансоване внесення добрив, 
розвиток ерозійних процесів, опустелювання. На сьогодні на Землі зни­
щено більш як 2/3 лісів, 40% ґрунтового покриву е порушеним ТІЄЮ чи 
Іншою мірою. За твердженням Л. Брауна, на часі ми не можемо повніс­
тю оцінити масштаби деградації планети і наслідки цього явища для 
майбутніх поколінь.

Сучасний стан біосфери характеризується деградацією окремих її 
компонентів, а також руйнацією історично сформованих кругообігів ре­
човини й енергії, що призводить до змін напрямків розвитку біосфери 
уцілому. Так, згідно з В.І. Вернадським еволюція біосфери характеризу­
ється поступальним розвитком життя. На часі ми спостерігаємо великі 
урбанізовані теріторії, де активне функціонування живих організмів 
майже припинено. Вивчення стану ґрунтових ресурсів показує скоро­
чення орних земель на душу населення (табп. 13.2).

Таблиця 13.2
Площа орних земель у  світі 

(за Г.В. Добровольським, ЄД. Нікітіним, 2000 р.)

Показник 1960 о. 1975 р. 1985 р. 2000 р.
Площа орних земель світу, млрд. га 1.5 1.5 1,5 1,5
Населення світу, млрд. людей 3.0 4,0 5,0 6.5
Площа орних земель на душу на­
селення Землі, га 0,50 0,33 0,30 0,23

Підраховано, що для забезпечення нормального рівня життя кіль­
кість орних земель на душу населення повинна становити не менше 0,5 
гектара. Станом на 1990 рік в Україні загальна площа орних земель ста­
новила 32 млн. га, з яких 4 млн. га забруднені радіонуклідами внаслідок 
Чорнобильської катастрофи, 3 млн га потребують рекультивації, на ду­
шу населення припадає близько 0,56 га. В Роси площа орних земель на 
душу населення складає 0,89 га (станом на 1990 рік).

Слід зазначити, що загальна площа орних ґрунтів залишається не­
змінною протягом багатьох десятиліть, проте щорічно близько 6 млн. га 
виводяться із сільськогосподарського використання під будівництво жи­
тла, виробничих приміщень, доріг, видобутку корисних копалин, а також
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піддаються ерозії та опустелюванню. Для компенсації втрат під земле­
користування відводяться цілинні землі, пасовиська. Внаслідок цього 
земельні ресурси планети постійно скорочуються, крім того, відбуваєть­
ся Тх прискорена дегуміфікація.

Інтенсифікація землеробства шляхом внесення високих доз міне­
ральних добрив, застосування пестицидів, насичення сівозмін зернови­
ми і технічними культурами -  все це призвело до невтішних наслідків. 
Зокрема, було підраховано, що зростання врожаю не відповідає витра­
там на його виробництво. Крім того, погіршилась якість отриманої про­
дукції, яка містить підвищену кількість нітратів, залишки пестицидів.

Відмічені негативні зміни у функціонуванні ґрунтової мікробіоти ви­
кликані антропогенними змінами біосферних функцій ґрунтів. Так, функ­
цією ґрунтів є забезпечення взаємодії великого геологічного і малого 
біологічного кругообігів речовин; за сучасних умов усе більш помітним 
стає зменшення підтримки біологічного кругообігу. Це зумовлене ерозі­
єю ґрунтового покриву, його забрудненням, що знижує біологічну актив­
ність ґрунтів. Крім того, спостерігається деградація структури природних 
ценозів живих організмів, збіднюється їх  генофонд.

Змінюється така функція ґрунтів, як регуляція складу атмосфери і 
гідросфери. Порушення нормального газообміну у системі ґрунт- 
атмосфера відбувається в результаті проведення масштабних меліора­
тивних заходів, зміни структури ґрунту внаслідок його постійного обробі­
тку. Відомо, що важливим показником стану газової фази фунтів є кое­
фіцієнт аерації (КА), як відношення концентацій Ог та С 02, Для атмос­
ферного повітря КА дорівнює 700, для черноземів 20-50, а за умов 
зрошення КА зменшується до 10. В результаті незбалансованого вне­
сення добрив та активізації процесу дегуміфікації зростає надходження 
С 02 в атмосферу. Як наслідок анаеробних процесів у ґрунтовому повітрі 
зростають концентрації сірководню, метану, окису І закису азоту, що 
призводить до “парникового ефекту”. Одночасно зменшується фіксація 
атмосферного азоту ґрунтовими мікроорганізмами.

Вплив антропогенно змінених ґрунтів на гідросферу проявляється у 
зменшенні біопродукгивносгі водойм унаслідок зміни складу поживних 
елементів у поверхневому і підземному стоках води. Перш за все це 
евтрофікація водойм за рахунок збільшення вмісту азотних (нітрати), 
фосфорних І гумусових сполук при удобренні сільськогосподарських 
угідь. Крім того, зростає забруднення водойм залишками пестицидів, 
детергентів, важких металів, радіонуклідів, які потрапляють у водойми 
внаслідок зменшення сорбційного бар'єру фунтів.
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Серед заходів для збереження ґрунтів як найбільш дієві можна ви­
ділити такі:

•  захист від прямого нищення і  загибелі здійснюється шляхом 
обмеження будівництва різних об'єктів, заборони відкритих розробок 
корисних копалин, ефективного використання існуючих промислових 
об'єктів, встановлення обгрунтованих цін на землі, правової відповіда­
льності за невиконання рекультиваційних робіт;

•  захист орних фунтів від якісної деградації -  водної ерозії, де­
фляції, нераціонального проведення меліоративних робіт, попереджен­
ня хімічного і радіоактивного забруднення;

•  попередження виникнення негативних структурно-функціо­
нальних змін фунтів шляхом регулювання фізичних характеристик, по­
живного, водного, теплового, газового режимів, збереження біохімічної 
активності і структури угруповань фунтової біоти;

•  відновлення деградованих фунтів, виявлення причин деграда­
ції, виключення д ії негативних факторів, очищення від забруднень, про­
ведення хімічної і біологічної реабілітації, відновлення родючості біоло­
гічними методами;

•  збереження заповідних природних фунтів шляхом резервуван­
ня у заказниках, заповідниках, пам’ятках природи. Організація нових 
охоронних територій рідких і еталонних фунтів. Створення червоної книги
фунтів.
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