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I. ВВЕДЕНИЕ
Фосфорные соединения являются необходимыми компонентами 
земной биомассы и метаболизируются всеми живыми организмами. 
Фосфор входит в состав важнейших органических соединений, в том 
числе нуклеиновых кислот, АТФ и других нуклеозидфосфатов, фос­
фолипидов, фосфорилированных белков и углеводов. Многолетние 
исследования в области экспериментального и теоретического 
моделирования добиологических этапов возникновения биосферы 
привели к гипотезе о том, что АТФ, РНК, фосфорилированные сахара, 
неорганические полифосфаты возникли абиогенным путем, а затем 
были вовлечены в метаболические пути первичных клеток [1–15].
	 Недостаточное количество источников фосфора в среде обитания 
лимитирует рост и развитие микроорганизмов, а избыточное оказы­
вает негативное влияние на регуляцию путей фосфорного метабо­
лизма. Внутриклеточное содержание Pi в живых клетках строго регу­
лируется. Эта регуляция обеспечивается изменениями активности 
специфических транспортных систем цитоплазматической мембраны, 
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а у эукариот еще и активности транспортных систем органелл. В 
гомеостазе Pi участвуют также ферменты, обеспечивающие перевод 
фосфата в осмотически инертные формы, специфически компарт­
ментализованные в клетках. Микроорганизмы, вынужденные сущест­
вовать в постоянно изменяющихся условиях среды, выработали 
разнообразные приспособления к недостатку и к избытку фосфата. 
Одним из таких приспособлений являются системы транспорта Pi с 
различным сродством и механизмом действия.
	 Среди микроорганизмов имеются виды, которые обладают 
транспортными системами с высоким сродством к Pi и могут выжи­
вать и размножаться при очень низкой его концентрации в среде. 
Такими свойствами обладает бактерия GFAJ-1, обитающая в водах 
с повышенным содержанием арсенатов и малым содержанием 
фосфатов [16]. Когда этот микроорганизм был обнаружен, возникла 
гипотеза о том, что он способен использовать мышьяк вместо фосфора 
[16]. Однако затем было установлено, что приспособительным 
механизмом, обеспечивающим существование его в указанных 
неблагоприятных условиях, является наличие системы транспорта 
Pi с экстремально высоким сродством, позволяющим клеткам этой 
бактерии поглощать Pi при концентрации 1,7 мкмоль на 1 л [17].
	 У большинства бактерий имеется две транспортные системы для 
фосфата Pit и Pst [18–21]. Транспортер Pit является конститутивным, 
обладает малым сродством к Pi, способен как к поглощению, так и 
к выбросу Pi вместе с катионом двухвалентного металла в форме 
МеНРО4 с затратой энергии протондвижущей силы [19, 20]. Pst‑сис­
тема индуцируется при концентрации Рi в среде ниже 20 мкМ и имеет 
высокое сродство к Pi [18, 19].
	 Дрожжи также обладают несколькими системами транспорта 
фосфата с различным сродством к Pi [22, 23]. Наличие множествен­
ных транспортных систем позволяет клеткам микроорганизмов 
обеспечивать поглощение фосфата из сред как с низким, так и с 
высоким содержанием фосфата.
	 Данный обзор посвящен другому способу приспособления микро­
организмов к изменению доступности фосфора из среды, а именно, 
образованию резервных фосфорных соединений, которые накапли­
ваются в условиях избытка и расходуются в условиях недостатка 
источников фосфора в среде. Эти соединения разнообразны по 
химической природе и выполняют в микробной клетке не только 
роль относительно инертных резервов фосфора, но и структурные, 
шунтирующие и регуляторные функции.
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II. РАЗНООБРАЗИЕ ФОСФОРНЫХ РЕЗЕРВОВ 
МИКРООРГАНИЗМОВ

К числу резервных фосфорных соединений у микроорганизмов отно­
сятся вещества, которые накапливаются при избытке фосфата в среде 
и расходуются при его недостатке. Это могут быть как минеральные, 
так и органические фосфорные соединения, локализованные как 
внутри клетки, в разных клеточных компартментах, так и вне 
клеток. Внеклеточные фосфорные резервные соединения либо 
адсорбированы на поверхности клеток, либо находятся в среде. 
Накопление фосфорных резервных соединений у микроорганизмов 
характеризуется количественным и качественным разнообразием.

ОРТОФОСФАТ

Простейшими резервными фосфорными соединениями микроорга­
низмов являются малорастворимые фосфаты: MgPO4OH·4H2O, 
образующийся у галофильных архей Halobacterium salinarium и 
Halorubrum distributum [24–26] и NH4MgPO4·6H2O, образующийся 
у бактерий рода Brevibacterium [26] и Acetobacter xylinum [27].
	 Археи H. salinarium и H. distributum концентрируют фосфат из вод­
ных растворов в процессе роста [24–26]. Поглощение Pi подавляется 
FCCP, разобщителем, разрушающим трансмембранный протонный 
градиент на мембранах [25, 26]. При избыточной концентрации Pi 
значительная часть его не используется в процессах биосинтеза, а 
накапливается в биомассе (табл. 1).
	 Содержание Pi в биомассе обоих архей возрастает при увеличении 
начальной концентрации Pi в среде и значительно превышает 
содержание неорганических полифосфатов. Концентрирование 

Таблица 1.
Содержание Pi и  неорганических полифосфатов 

(полиР) в биомассе (% от Pi, поглощенного из среды) 
прикультивировании на средах с избытком Pi (8–11 мМ) [25]

Микро­
организм

Halobacterium 
salinarium

Halorubrum 
distributum

Brevibacterium 
antiquum

  Pi 90 90 70

  полиР 9,5 10 13
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Pi из среды приводит к изменениям в состоянии клеток архей 
[24–26]. Лишь часть клеток в популяции сохраняет интактность 
в условиях избытка Pi. На тонких срезах обнаружено уплотнение 
цитоплазмы, накопление в клетках электроноплотного материала 
(при контрастировании цитратом свинца), значительное количество 
поврежденных клеток и внеклеточного кристаллического материала 
(рис. 1). При обработке биомассы этих архей, выращенных в условиях 
избытка Pi, дистиллированной водой, происходит лизис клеток и с 
помощью многократной отмывки водой и центрифугирования выде­
ляется водонерастворимый осадок, представляющий собой орто­
фосфат.
	 С помощью рентгеноструктурного анализа данное соединение 
было идентифицировано как Mg2PO4OH·4H2O (International Centre 
for Diffraction Data, 1999, N 44-0774), а содержание H2O было 
определено методом термогравиметрии [26]. Химический состав 
осадка согласуется с тем, что клетки галофильных архей нуждаются в 
ионах магния для удаления Pi из среды [26]. Избыточное образование 

Рис. 1. Ультратонкие срезы клеток Halorubrum distributum [25]. 
	 а – клетки, выращенные на среде с 0,05 мМ Pi. 
	 б –  клетки, выращенные на среде с 11,5 мМ Pi: 1 – клетки с уплотненной 
цитоплазмой, 2 – увеличенная зона нуклеоида, 3 – внеклеточные кристаллы 
фосфата магния.
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этой малорастворимой соли, приводит к деструктивным изменениям 
в части клеток популяций H. salinarium и H. distributum. При 
культивировании H. salinarium и H. distributum в Pi-дефицитной среде 
содержание фосфата магния в биомассе уменьшалось вчетверо [25]. 
При пересеве на Pi-дефицитную среду больший прирост биомассы 
наблюдали при использовании посевного материала, предварительно 
выращенного на среде с более высокой концентрацией Pi [25]. Это 
подтверждает предположение, что для популяции в целом как 
внутриклеточный, так и внеклеточный Pi в форме малорастворимой 
соли выполняет функцию фосфорного резерва.
	 Резервирование фосфата в виде малорастворимых солей также 
было обнаружено у нескольких видов бревибактерий, которые также 
в процессе роста почти полностью поглощали Pi из среды при его 
концентрации около 11 мМ (табл. 1) [26]. Анализ фосфорных соеди­
нений биомассы показал, что и в данном случае накапливается преиму­
щественно ортофосфат (табл. 1). В отличие от архей, у бревибактерий 
наблюдали внутриклеточное накопление Pi. Из клеток B. antiquum 
запасное фосфорное соединение удалось извлечь с помощью экстру­
зии при высоком давлении. Оно было идентифицировано методом 
рентгеноструктурного анализа как NH4MgPO4·6H2O (International 
Centre for Diffraction Data, 1999, N 15-0762) [26]. Присутствие ионов 
NH4

+ было подтверждено с помощью инфракрасной спектроскопии, а 
содержание H2O и NH4 определено с помощью термогравиметрии [26].
	 При накоплении Pi в клетках бревибактерий происходило изме­
нение формы клеток, появление электроноплотных зон в цитоплазме 
и клеточной стенке и утолщение клеточной стенки (рис. 2). По‑види­
мому, утолщение клеточной стенки позволяет этим бактериям, 
в отличие от галофильных архей, сохранять свою интактность, 
несмотря на высокую степень минерализации.
	 У цианобактерии Microcoleus chthonoplastes при повышении 
концентрации Pi до 0,55 мМ в клетках накапливались полиР до 1,4% 
Р/г сухой биомассы, а при повышении ее до 1,2 мМ), происходило 
осаждение Pi на слизистые чехлы клеток и их минерализация [28]. 
Минеральные чехлы цианобактерий содержат фосфор и кальций [28]. 
Увеличение концентрации Pi до 2,5 мМ Pi приводило к минерализации 
и гибели трихомонов. При разложении цианобактериального природ­
ного мата происходит разрушение этих структур и в среду выделяется 
Pi, которого достаточно для выживающих цианобактерий [29]. Этот 
процесс в общих чертах похож на минерализацию, происходящую 
в культуре галофильных архей, описанную выше. Накопление орто­
фосфата, в том числе и внеклеточного, характерно также для Aceto
bacter xilinum при дефиците источника углерода [27].
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НЕОРГАНИЧЕСКИЕ ПОЛИФОСФАТЫ (полиР)

У большинства микроорганизмов роль резерва фосфата выполняют 
неорганические полифосфаты (полиР), линейные полимеры ортофос­
форной кислоты, содержащие от 3 до нескольких сотен фосфатных 
остатков (рис. 3а) [5]. ПолиР, являясь полимерами, не влияют 
на осмотическое давление, и одновременно являются резервом 
энергии, поскольку энергия фосфоэфирной связи у них такая же, 
как в молекуле АТФ. Согласно современным представлениям о 
роли полиР в клетках микроорганизмов, резервирование фосфата 
не является их единственной функцией, они вовлечены в регуляцию 
активности ферментов, уровня экспрессии многих генов и процессы, 
обеспечивающие адаптацию к стрессам [13, 30–32].
	 Роль полиР как резерва фосфата доказана для многих микроорга­
низмов, принадлежащих к разным таксонам, от архей до грибов [5, 
33–35]. Количество этих полимеров уменьшается при фосфорном 
голодании и возрастает при достаточном количестве фосфата в среде. 
ПолиР быстро потребляют при фосфорном голодании даже у E. coli, 
которая не обладает большим запасом полиР [36].

Рис.2. Ультратонкие срезы клеток Brevibacterium antiquum [25]. 
а – клетки, выращенные на среде с 0,05 мМ Pi. 
б – клетки, выращенные на среде с 11,5 мМ Pi: 1 – электроноплотные области 
цитоплазмы; 2 – утолщенная клеточная стенка с электроноплотными областями.
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	 Среди бактерий есть своеобразные чемпионы по накоплению 
полифосфатов. Например, у бактерии A. johnsonii в условиях избытка 
Pi полиР составляли до 30% сухой биомассы [37]. Corynebacterium glu­
tamicum накапливает до 600 мМ Pi в цитозоле в виде полиР, а гранулы 
полиP могут составлять до 37% объема клетки [38]. Представители 
родов Mycobacteria и Corynebacteria накапливают много полиР в 
виде цитоплазматических гранул [38, 5, 13]. По-видимому, высокая 
способность к накоплению полиР связана с тем, что у бактерий этой 
систематической группы наблюдается тесная связь между функцией 
полиР как фосфорного резерва и энергетической функцией этих 
полимеров. Кроме полифосфаткиназы, основного фермента синтеза 
полиР у прокариот [30 ], представители этой группы бактерий имеют 
ферменты, обеспечивающие непосредственное использование 
энергии полиР для субстратного фосфорилирования, такие как 
полифосфат–глюкокиназа [39, 40], НАД-киназа [41, 42], фруктозо- и 
маннозокиназы [43]. Значительное количество полиР накапливают 
бактерии, входящие в состав ассоциатов активированных илов очист­
ных сооружений, когда стоки содержат избыток Pi [44–46].
	 У большинства исследованных в этом отношении видов дрожжей 
основным резервным фосфорным соединением являются неоргани­
ческие полифосфаты [13]. В типичном случае культивирования на 

Рис. 3. Структура неорганических полифосфатов (а), глицерин-тейхоевой 
кислоты (б), фосфоманнана Kuraishia capsulata (в).
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полноценной среде с избытком Pi (20 мМ) в клетках S. cerevisiae накап­
ливается мало Pi (~ 94 мкмоль Р/ г сухой биомассы) и много полиР (~ 
658 мкмоль Р/ г сухой биомассы) [47]. Из клеток дрожжей получены 
полиР с длиной цепи от 3–8 до 200–260 фосфатных остатков [47]. 
ПолиР найдены у дрожжей в большинстве клеточных компартментов 
[48]. Недостаток Pi в среде вызывает уменьшение уровня полиР в 
клетках S. cerevisiae [5, 34, 49]. Однако даже в клетках, голодающих 
по фосфату, сохраняется небольшой, но вполне достоверный уровень 
полиР [49]. По-видимому, часть полиР в клетках дрожжей выполняет 
функцию резерва фосфата, тогда как другая, меньшая часть этих 
полимеров, ответственна за разнообразные регуляторные функции, 
например за регуляцию активности глюкозотранферазы в клеточной 
стенке [50], поддержание отрицательного заряда клеточной стенки 
[51] или иные гипотетические функции, связанные с регуляцией 
экспрессии генов [13].
	 Если клетки S. cerevisiae, предварительно голодавшие по Pi, 
поместить на полноценную по этому компоненту среду, то они накап­
ливают больше полиР, чем при нормальном росте на полноценной 
среде, т.е. имеет место феномен гиперкомпенсации или «phosphate 
overplus» [49], известный также для бактерий [5, 13].
	 Из сточных вод с избытком фосфата выделены несколько видов 
дрожжей, накапливающих значительные количества полиР: Candida 
humicola [52, 53], Hansenula fabiani и Hansenula anomala [54].

ОРГАНИЧЕСКИЕ ФОСФОРНЫЕ СОЕДИНЕНИЯ

Тейхоевые кислоты, полимерные соединения клеточных стенок 
грамм-положительных бактерий, состоят из повторяющихся остатков 
полиолов или гликозилполиолов, связанных фосфодиэфирными 
связями (рис. 3б). Cтруктуры этих полимеров разнообразны и 
представляют таксономический интерес [55]. Эти полимеры могут 
содержать до 30 % общего фосфора клеток и расходуются на Pi-дефи­
цитной среде [56]. Добавление тейхоевой кислоты в среду культи­
вирования, лимитированную по фосфату, приводило к стимуляции 
роста Bacillus subtilis [56]. На этом основании было предположено, 
что одной из функций тейхойевых кислот является резервирование 
фосфата. Показано, что штаммы B. subtilis с точечными мутациями 
в генах, кодирующих ферменты биосинтеза тейхойевых кислот, не 
жизнеспособны в условиях лимита по фосфату [57] .
	 В настоящее время эта функция тейхойевых кислот редко обсуж­
дается в литературе и считается вторичной, поскольку выявлено, 
что эти полимеры участвуют в морфогенезе бактериальной клетки, 
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регулируют активность автолизинов, участвуют в процессах адгезии 
и регуляции ионного состава клеточной стенки [58]. Однако, следует 
иметь в виду, что полифункциональность является характерным 
качеством большинства биологических макромолекул. Можно напом­
нить, что неорганические полифосфаты, являясь в значительной сте­
пени резервом фосфора, выполняют и другие, не всегда связанные с 
фосфорным метаболизмом регуляторные функции.
	 Дрожжи Kuraishia (Hansenula) capsulata на среде с избытком 
фосфата накапливают внеклеточный фосфоманнан (рис. 3в) [59]. При 
снижении концентрации Pi в среде его количество уменьшается [60]. 
Дополнительным доказательством резервной роли этого полимера 
является способность данных дрожжей утилизировать фосфоманнан 
из среды при фосфорном голодании [61].

III. ОБРАЗОВАНИЕ ФОСФОРНЫХ РЕЗЕРВОВ 
МИКРООРГАНИЗМАМИ В МОДЕЛЬНЫХ 

ЛИМИТИРОВАННЫХ УСЛОВИЯХ
Образование запасных соединений в клетках микроорганизмов обычно 
связано с лимитированием роста в несбалансированных средах, когда 
одни питательные компоненты присутствуют в избытке, а другие – в 
недостаточном количестве для обеспечения роста и размножения. Это 
характерно также и для накопления резервных фосфорных соеди­
нений. Так, клетки Escherichia coli накапливают неорганические 
полифосфаты в условиях дефицита аминокислот. В ответ на амино­
кислотное голодание возрастает уровень гуанозин пента- и тетра­
фосфата, (р)ррGpp, одного из субстратов полифосфатазы gppA, что 
приводит к конкурентному подавлению гидролиза полифосфатов 
этим ферментом [62]. Подавление роста и размножения клеток при­
водит также к увеличению уровня АТФ и усилению синтеза поли­
фосфатов полифосфаткиназой [30].
	 Для сравнительного исследования разнообразия образования 
фосфорных резервов микроорганизмами, относящимися к разным 
таксономическим группам, мы использовали экспериментальную 
модель, в которой клетки помещали в унифицированные среды, не 
содержащие источников углерода или азота и не поддерживающие 
рост (табл. 2).
	 В этой системе проанализировали способность к поглощению 
фосфата трех видов бактерий, E. coli, Brevibacterium casei [63] и A. 
xylinum [27], и нескольких видов аскомицетных и бизидиомицетных 
дрожжей [64]. Эта способность была неодинаковой. Клетки E. coli 
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поглощали незначительное количество Pi, тогда как клетки B. casei 
и A. xylinum почти полностью удаляли Pi из среды с начальной 
концентрацией 5 мМ. B. casei и A. xylinum накапливали до 0.3–
0.5 ммоль Р на 1 г сырой биомассы. Это близко к накоплению 
минеральных фосфорных соединений бактериями, выделенными 
из активированных илов сточных вод, загрязненным фосфатом: 
Acinetobacter johnsonii [65], Microlunatus phosphovorus [66] и 
Rhodocyclus sp. [67].
	 Cреди проанализированной выборки дрожжей были выявлены 
хорошо поглощающие фосфат виды и виды, которые поглощали 
Pi в небольшом количестве [64]. Никакой взаимосвязи между 
таксономическим положением вида и его фосфат-поглощающей 
способностью выявлено не было. Так, среди представителей рода 
Сryptococcus, относящегося к порядку Sporidiales выявлены виды, 
поглощающие мало Pi (Сr. terreus), и поглощающие его почти 
полностью при концентрации 5 мМ (Сr. humicola). Ps. fusifor
mata, представитель порядка Ustilaginales, также относящегося к 
базидиомицетам, поглощал Pi всего лишь вдвое хуже, чем Сr. humi­
cola. Cреди аскомицетов также наблюдалась значительная разница 
по способности поглощать Pi. При этом сравнимой с Cr. humicola 

Таблица 2.
Поглощение фосфата микроорганизмами в лимитированных 

условиях (% от исходного cодержания в среде)

Состав среды

Микроорганизм*

Br
ev

ib
ac

te
ri

um
 

сa
se

i [
63

] 
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et

ob
ac

te
r 

xy
lin

um
 [2

7]

Sa
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ro
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re
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si
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 [6
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]

C
ry

pt
oc

oc
cu

s 
hu
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K
ur
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sh

ia
 

ca
ps

ul
at

a 
[6

1]

 Pi, Mg2+ 0 0 0 45 0

 Pi, глюкоза 4 3 44 36 31

 Pi, Mg2+, глюкоза 4 50 84 75 100

 Pi, Mg2+, cмесь аминокислот 95 86 13 55 н/д**

* – Время инкубации 15 ч для B. сasei и A. xylinum, 5 ч  для S. cerevisiae и Cr. 
humicola и 24 ч для K. capsulata. Концентрации компонентов среды: 5мM 
KH2PO4, 5мM MgSO4 30 мМ глюкозы, 5 г/л смеси аминокислот Difco.
** н/д – нет данных.



Разнообразие фосфорных резервов микроорганизмов 395

поглощающей способностью обладали таксономически далекие от 
них S. cerevisiae. На полноценной среде эти дрожжи поглощали 0.7 и 
0.4 ммоль Pi на 1 г сухой биомассы, а на среде с лимитированием по 
азоту и избытком Pi и Mg – 2.1 и 1.9 ммоль Pi на 1 г сухой биомассы.
	 Было также проведено сравнение состава резервных фосфорных 
соединений у некоторых микроорганизмов, показавших высокий 
уровень удаления Pi из среды (табл. 3). Сравнение условий, спо­
собствующих образованию фосфорных резервов, привело к следую­
щим заключениям. У бактерий B. casei и A. xilinum обнаружено 
образование малорастворимых солей ортофосфата, происходящее 
при лимитировании по источнику углерода и избытке азота [27, 63]. 
Необходимым компонентом для такой формы фосфорной минера­
лизации являются ионы магния. Это согласуется с особенностями 
функционирования транспортной системы Pit, которая обеспечивает 
транспорт фосфата в форме МеНРО4 в условиях избытка Pi. Необхо­
димость в ионах магния также связана с химической структурой 

Таблица 3.
Состав резервных фосфорных соединений у представителей 
бактерий и дрожжей в лимитированных условиях [27, 61, 63, 

64, 68]

Микроорганизм Условия 
Резервные 
фосфорные 
соединения

Содержание, % от 
фосфата, погло­

щенного из среды

Brevibacteria Дефицит источника 
углерода

NH4MgPO4·6H2O 68
полиР 2

Aсetobacter 
xylinum

Дефицит источника 
углерода

NH4MgPO4·6H2O 56
полиР 2

Дефицит источника 
азота

полиР 70
NH4MgPO4·6H2O 8

Saccharomyces  
cerevisiae 

Дефицит источника 
азота

полиР 70
Pi 7

Cryptococcus 
humicola

Дефицит источника 
азота

полиР 63
Pi 9

Kuraishia 
capsulata

Дефицит источника 
азота

полиР 14
Pi 1,4

внеклеточный 
фосфоманнан 66
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образующейся малорастворимой соли. Избыток азота в виде смеси 
аминокислот, по-видимому, приводит к активизации их катаболизма 
и высвобождению ионов аммония. В качестве источника азота 
взамен смеси аминокислот можно добавить гистидин, аргинин или 
глутамин, либо a-кетоглутарат и сульфат аммония [27, 63]. Сульфат 
аммония и магний сами по себе не стимулировали формирование 
этих фосфорных резервов, вероятно потому, что Pit-cистема зависит 
от градиента протонов на цитоплазматической мембране.
	 В отличие от Brevibacteria у A. xilinum наблюдали накопление 
фосфорных резервов не только при лимитировании по азоту, но и 
при дефиците азота в присутствии глюкозы. В последнем случае 
главным фосфорным резервом были уже полиР [27] (табл.3). С 
помощью электронной микроскопии обнаружено, что инкубация со 
смесью аминокислотами приводит к появлению большого количества 
электронноплотного материала, как связанного с поверхностью 
клеток этих бактерий, так и свободно лежащего в биомассе (рис. 4). 
Сопоставление с данными, полученными при экстракции фосфорных 
соединений из биомассы, позволяет считать, что этот материал явля­
ется малорастворимым ортофосфатом. По-видимому, в процессе 

Рис. 4. Ультратонкие срезы 
клеток Acetobacter xylinum 
[27]. 
	 а – клетки инкубировали 
в среде, содержавшей 5 мМ  
KH2PO4  и MgSO4, 5 г/л cмеси 
аминокислот (Сasamino acid, 
Difco)  в течение 15 ч; 
	 б – клетки инкубировали 
в среде, содержавшей 5мM 
KH2PO4, 5мM MgSO4, 30 мМ 
глюкозы в течение 15 ч. 
	 1 – внеклеточный электро­
ноплотный материал, по-ви­
димому, малорастворимая 
соль Pi;
	 2 – внутриклеточный элек­
троноплотный материал, по-
видимому, полиР.
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катаболизма некоторых аминокислот и дефиците источников угле­
рода, ацетобактерии не только поглощали Pi, но и защелачивали среду. 
При этом фосфат магния образует осадок, который сорбируется на 
поверхности клеток. У A. xylinum в зависимости от условий среды 
реализуются два способа запасания фосфорных резервов: в виде 
малорастворимых солей Pi при недостатке источника энергии и 
избытке азота и в виде высокомолекулярных полиР при наличии 
источника энергии и недостатке азота.
	 Что касается дрожжей, то в использованной нами модельной 
системе большинство видов накапливали полиР, причем это накопле­
ние требовало присутствия источника углерода (глюкозы). Накопле­
ния ортофосфата отмечено не было (табл. 3). Ионы магния не явля­
лись обязательным компонентом для такого накопления, однако 
стимулировали накопление полиР (вдвое для S. cerevisiae и Cr. humi
cola). В присутствии ионов магния у обоих видов дрожжей также 
увеличивалось содержание полифосфатов с длиной цепи от 70 и выше 
фосфатных остатков и снижалось содержание короткоцепочечных 
полиР с длиной цепи около 15–45 фосфатных остатков [64].
	 В клетках дрожжей, выращенных на среде бедной по Pi, содер­
жание полиР было мало и характерных электороноплотных вклю­
чений не обнаруживали [68]. Клетки S. cerevisiae и Сr. humicola, 
накопившие полиР в присутствии Mg2+, содержали множество 
маленьких электроноплотных включений в цитоплазме, вакуолях и 
митохондриях (рис. 5). Особенностью локализации этих включений 
у S. cerevisiae была локализация их вблизи цитоплазматической 
мембраны, а также в ассоциации с крупными электронопрозрачными 
включениями, возможно липидной природы (рис. 5а). Клетки Cr. 
humicola, накопившие полиР в присутствии Mg2+, также содержали 
множество маленьких электроноплотных включений в цитоплазме 
(рис. 5б), вакуолях, особенно вблизи вакуолярной мембраны и в 
митохондриях. Особенностью локализации полиР в клетках этого 
вида дрожжей были крупные скопления гранул полиР в цитоплазме, 
вблизи вакуолярной мембраны, и отдельные крупные гранулы вблизи 
клеточной стенки. Cr. humicola накапливали более длинноцепочечные 
полиР, чем S. cerevisiae [64].
	 Единственным исключением среди исследованной выборки, 
оказались дрожжи K. capsulata, которые не накапливали полиР в 
условиях избытка источника углерода и дефицита азота (табл. 3). 
Надо отметить, что если у большинства видов дрожжей почти полное 
поглощение Pi (при начальной концентрации 5 мМ) наблюдали за 5 ч, 
то у этого вида процесс занимал около суток. При этом содержание 
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полиР оставалось низким. В инкубационной среде содержались 
органические соединения, фосфор которых определялся только после 
химической минерализации. Когда с помощью осаждения цетавлоном 
[61] из инкубационной среды получили препарат фосфоманнана, 
оказалось, что он содержит основную долю Pi, поглощенного из 
среды. Полученная фракция фосфоманнана содержала 3,35 мкмоль 
общего фосфора на 1 г препарата, что составило ~ 57% общего фос­
фора, присутствующего в инкубационной среде и не содержала ни Pi, 
ни лабильного фосфора. Полученные данные дают основания считать, 
что внеклеточный фосфоманнан K. сapsulata является вторичным 
метаболитом, образующимся в условиях дефицита источника азота 
и избытка фосфора и углерода.
	 Опыты с использованием лимитированных модельных условий 
позволили оценить разнообразие структуры, локализации и особен­
ностей формирования фосфорных резервных соединений у микро­
организмов, относящихся к разным таксонам.

Рис. 5. Ультратонкие срезы 
клеток S. cerevisiae (а) и Cr. 
humicola (б) после 5 ч инку­
бации в минимальной среде, 
содержавшей 5мM KH2PO4, 
5мM MgSO4, 30 мМ глюкозы. 
	 1 – вакуоль, 
	 2 – митохондрии, 
	 3  – гранулы полиР, ассо­
циированные с клеточной 
оболочкой, 
	 4  – гранулы полиР, ассо­
циированные с липидными 
включениями, 
5 – скопления полиР в цито­
плазме вблизи вакуолярной 
мембраны.
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IV. РОЛЬ МИКРООРГАНИЗМОВ, РЕЗЕРВИРУЮЩИХ 
ФОСФАТЫ, В ПРИРОДНЫХ И ТЕХНОГЕННЫХ 

ЭКОЛОГИЧЕСКИХ НИШАХ

ВОДОЕМЫ И ДОННЫЕ ОТЛОЖЕНИЯ

Концентрация Pi в природных водоемах, в том числе и в океане, 
обычно слишком мала, для того, чтобы обеспечить первичное обра­
зование фосфатов кальция из раствора (нуклеацию) [69]. Однако 
образование таких минералов в водоемах происходит. Получено 
много данных, свидетельствующих в пользу того, что в океане именно 
микроорганизмы в первую очередь ответственны за ассимиляцию 
и реминерализацию фосфора [69–71]. Многие микроорганизмы, 
обитающие в океане, способны к концентрированию Pi в виде 
внутриклеточных полиР в условиях, где доступен кислород (в поверх­
ностных слоях вод). Затем в анаэробных условиях (в донных отло­
жениях) происходит использование этих полиР в качестве источника 
энергии, высвобождение Pi, повышение его локальной концентрации 
и преципитация апатита в богатой кальцием морской воде [69–71]. 
Также высвобождение и гидролиз полиР может происходить после 
гибели клеток в донных отложениях [69–71]. Предполагается, что в 
такой процесс вовлечены морские бактерии, относящиеся к родам 
Pseudomonas и Acinetobacter [69], а также сульфид-окисляющие бак­
терии Beggitoa и Thiomargarita [72–74], образующие бактериальные 
маты. Показано, что в донных океанических отложениях, содержащих 
до 25% гидроксиапатита и населенных Thiomargarita, концентрация Pi 
возрастала до 300 мкМ, тогда как в океанических водах она обычно 
меньше 1 мкМ [71]. Было показано, что эти бактерии накапливают 
фосфаты в аэробных условиях, а в анаэробных условиях наблюдается 
выход фосфатов из клеток и формирование апатита [73]. Beggitoa 
и Thiomargarita накапливают полиР в присутствии серы и нитрата 
[74]. В лабораторных условиях полиР в клетках Beggitoa деполиме­
ризовались при увеличении концентрации сульфидов и недостатке 
киcлорода, а Pi высвобождался в среду [74].
	 К накоплению полиР способны также диатомеи [75]. В донных 
отложениях были найдены гранулы полиР, которые по размерам 
похожи на обнаруживаемые у диатомей. Предполагается, что после 
гибели клеток диатомей и разрушения их силикатных клеточных 
стенок, накопленные полиР попадают в донные отложения, где из 
них высвобождается Pi с помощью щелочной фосфатазы, связанной 
с клеточной поверхностью [75].
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	 Новые генетические и биоинформатические подходы позволили 
установить широкое распространение генов ppk1 и ppk2, кодирую­
щих полифосфаткиназы и ppx, кодирующего полифосфатазу, среди 
морских олиготрофных микроорганизмов, живущих у условиях 
недостатка Pi [76 ]. Эти данные свидетельствует в пользу глобального 
распространения процесса концентрирования фосфора микроорга­
низмами в виде полиР в мировом океане.

АКТИВИРОВАННЫЕ ИЛЫ ОЧИСТНЫХ СООРУЖЕНИЙ

В недавнем прошлом во всем мире полиР использовали в качестве 
компонента моющих средств. Гидролиз этих полиР ферментами 
микроорганизмов, приводил к избыточному содержанию Pi в стоках 
и к эутрофикации водоемов. В настоящее время в Европе и США 
использование полиР в составе моющих средств запрещено, однако 
стоки по имеющимся в литературе оценкам содержат 4–12 мг Р 
на 1 л, чаще всего в виде Pi, легко потребляемого микроорганиз­
мами, в том числе цианобактериями [77]. Поэтому задача очистки 
стоков от избытка Pi по-прежнему остается актуальной. Основным 
микробиологическим подходом к очистке сточных вод от избытка Pi 
является так называемый процесс усовершенствованного биологи­
ческого удаления фосфата (EBPR – Enhanced Biological Phosphorus 
Removal). Описанию микробиоты активированных илов, механизмов 
поглощения Pi и накопления резервных фосфорных соединений 
микроорганизмами, осуществляющими EBPR, посвящены многочис­
ленные исследования, обобщенные в ряде обзоров. Ввиду их много­
численности, приведем лишь несколько ссылок на относительно 
недавние обзоры [77–80]. Роль накопления полиР бактериями илов в 
процессе очистки стоков от избытка фосфатов доказана относительно 
давно [81–86]. Инженерные основы этого процесса были созданы 
еще раньше. В ряде стран успешно работают очистные сооружения, 
в которых благодаря микроорганизмам активированных илов содер­
жание Pi в стоках становится минимальным. Разрабатываются техно­
логии использования накапливаемых в илах фосфатов в качестве 
фосфорных удобрений [78]. Основной проблемой в этом отношении 
является высокое содержание в илах очистных сооружений тяжелых 
металлов и ксенобиотиков.
	  В связи с тем, что микробиота илов очистных сооружений сложна, 
а процесс поглощения фосфата зависит от многих факторов, вклю­
чая состав микробных ассоциаций и состав самих стоков, изучение 
механизмов удаления Pi из растворенной фазы остается актуальной 
задачей. Для очистки сточных вод от фосфата необходимо чередо­
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вание анаэробных и аэробных условий, что достигается чаще всего 
с помощью последовательного расположения анаэробной и аэроб­
ной зон в серии проточных систем с возвращением ила в оборот. 
На анаэробной стадии бактерии активированного ила потребляют 
органические субстраты сточных вод. В качестве источника энергии 
расходуются внутриклеточные полиР, а Pi высвобождается в среду. В 
таких условиях происходит накопление полигидроксибутирата (РНВ) 
и других полигидроксиаканоатов (РНА). Существует мнение, что 
бактерии, накапливающие большое количество полиР, имеют селек­
ционное преимущество в анаэробной зоне. В аэробной зоне гидро­
лизуются РНА, синтезируется АТФ, ил поглощает больше Pi, чем 
было высвобождено на предыдущей аэробной стадии. Pi, удаленный 
из сточных вод, накапливается в клетках бактерий в виде большого 
количества полиP. Некоторое количество фосфата удерживается также 
и внеклеточными полимерами, ассоциированными со скоплениями 
микробных клеток [87]. Обогащенный фосфором ил в дальнейшем 
удаляется из системы.
	 Первой чистой культурой, выделенной из установок с EBPR и 
накапливающей много полиР, были различные штаммы Acinetobacter 
sp. [81]. В дальнейшем из активированных илов были выделены 
бактерии, принадлежащие к многочисленным систематическим 
группам, описаны новые виды и роды. К их числу относятся Micro
lunatus phosphovorus [88], Rhodocyclus sp. [46], Corynebacteria [89], 
Microthrix parvicella [90], Tetracoccus cechii [91], Tetrasphaera [92–93], 
Gemmatimonas aurantiaca [94] и Accumulibacter phosphatis [95]. В 
активированных илах были также найдены несколько видов дрожжей 
[52–54]. В илах также обнаружено много некультивируемых видов, 
которые идентифицируют с помощью молекулярно-биологических и 
флуоресцентных методов [80]. Использование специфических краси­
телей для полиР и РНА дает возможность оценивать способность к 
накоплению указанных биополимеров непосредственно в препаратах 
илов.
	 Моделирование EBPR в лабораторных реакторах привело к 
мнению, что ни один из отдельных видов микроорганизмов не спо­
собен осуществлять процесс полностью. В настоящее время счи­
тается, что EBPR реализуется микробными сообществами, состав 
которых определяется особенностями химического состава сточных 
вод, температурой, рН и другими факторами. Очистные сооружения 
с EBPR являются уникальной техногенной экологической нишей, 
особенности которой обусловлены именно наличием анаэробной 
и аэробной зон, в каждой из которых селективное преимущество 
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получают разные виды бактерий или их ассоциации [77–80]. По 
биохимическим особенностям среди них выделяют PAO (Polyphos­
phate-accumulating microorganisms) – бактерии, накапливающие много 
полиР. Считалось, что в условиях избытка нитрата у них происходит 
подавление транспорта фосфата. Позднее в илах были обнаружены 
DPAO (Denitrifying Polyphosphate accumulating organisms), которые 
способны одновременно поглощать фосфат и восстанавливать нитрат 
в отсутствие кислорода, используя нитрат как акцептор электронов. 
Следующая группа – это так называемые GAO (glycogen-accumulating 
microorganisms), которые накапливают гликоген в аэробных условиях 
и конкурируют с PAO за источник углерода [77–80]. Конкуренция 
между PAO и GAO и ее зависимость от температуры, рН, доступности 
источника углерода и соотношения Pi и ацетата в стоках, подробно 
описаны в обзоре [80]. Однако проблема стабильного EBPR пока еще 
далека от решения.
	 Среди основных проблем, связанных с использованием микроор­
ганизмов, накапливающих полиР, для биоремедиации стоков следует 
отметить, во-первых, проблему направленного создания наиболее 
продуктивных консорциумов микроорганизмов для удаления фосфата 
из стоков, во-вторых, значительную зависимость эффективности 
поглощения фосфата от состава сточных вод, и в-третьих, проблему 
дальнейшего использования отработанных активированных илов. 
Очевидно, что микроорганизмы, накапливающие полиР, являются 
ключевым звеном в поглощении избытка фосфата из стоков, и даль­
нейшие исследования метаболизма полиР важны для разработки 
улучшенных вариантов биотехнологий их очистки.

МИКОРИЗА
Ряд наблюдений свидетельствуют о том, что в микоризе содержится 
много Pi и полиР. Значительное количество полиР было найдено 
методом рентгеновского микроанализа в вакуолях гриба Pisolithus 
tinctorius в эктомикоризе, образованной с корнями Eucalyptus pilularis 
[96]. Микросклеротии гриба Phialocephala fortinii накапливали полиР 
на ранней стадии взаимодействия с корнями Asparagus officinalis [97]. 
Исследования полиР у облигатных микоризных грибов показали, 
что в клетках грибов накапливаются полиР, а затем происходит их 
локальный гидролиз для обеспечения фосфатом растения, находя­
щегося с ними в симбиозе [98]. Содержание полиР у гриба изме­
няется в процессе развития микоризы и может быть использовано 
в качестве индикатора активности гриба, как поставщика фосфата 
для растения [98]. У облигатных микоризных грибов недавно была 
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обнаружена полиР-синтетазная активность в присутствии АТФ [99]. 
Грибы, образующие микоризу, играют важную роль в обеспечении 
фосфором растений, находящихся с ними в симбиозе. Это связано со 
способностью клеток грибов к концентрированию Pi из почв, раство­
рению малорастворимых минеральных фосфорных соединений за 
счет выделения в среду органических кислот и накоплению полиР 
[100].

V. ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Данные о разнообразии фосфорных резервов микроорганизмов на 
сегодня позволяют полагать, что наиболее распространены в таком 
качестве именно минеральные соединения. Органические запасные 
фосфорные соединения встречаются реже. Образование минеральных 
фосфорных соединений относится к явлению, называемому биоло­
гической минерализацией, или биоминерализацией. При этом 
биологические молекулы служат матрицами или катализаторами 
для образования минеральных соединений, которые в результате 
сохраняют структурные особенности по сравнению с минералами, 
образующимися неорганическим путем. В литературе принят также 
термин «фосфатная минеральная нуклеация», когда локальное уве­
личение концентрации фосфата и катионов металлов (в первую 
очередь кальция) приводит к первоначальному формированию крис­
таллов апатита, а дальнейшее формирование этого биоминерала 
контролируется специфическими белками [70].
	 Некоторые пути фосфорной биоминерализации сохранились 
в ходе эволюции от прокариот к высшим эукариотам. В первую 
очередь они наблюдаются в митохондриях, которые согласно 
эндосимбиотической теории, произошли от древних бактерий. В 
митохондриях печени крысы еще в 1964 году были обнаружены 
электроноплотные гранулы (так называемые «dense granules»), содер­
жавшие высокую концентрацию Са и Р [70]. Было неясно, почему в них 
не наблюдается образования кристаллического апатита. Однако затем 
было установлено, что такие гранулы содержат не Pi, а полиР [70]. 
Они были найдены у простейших, в особых клеточных органеллах, 
ацидокальцисомах [101], и у млекопитающих, в тромбоцитах [102] 
и митохондриях клеток костной ткани [103]. Обнаружено также 
участие полиР в гомеостазе кальция и транспорте через мембрану в 
митохондриях других тканей млекопитающих [104].
	  На сегодня представления о роли полиР в костной ткани вкратце 
сводятся к следующему [103, 105–107]. В остеокластах митохондрии 
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накапливают кальций и полиР, образуя плотные гранулы. В результате 
экзоцитоза они выходят во внеклеточное пространство в месте, где 
идет рост или репарация кости. Здесь гранулы разрушаются, щелоч­
ная фосфатаза гидролизует полиР и высвобождает Pi. При участии 
специфических белков остеобластов из высвобождающегося Pi и 
кальция формируется структурированный апатит кости. В этом про­
цессе остается еще много неясного. Неизвестно, какие ферменты 
ответственны за синтез полиР в митохондриях, поскольку ген типич­
ной полифосфаткиназы, ответственной за синтез полиР у бактерий, у 
млекопитающих не найден [32]. Неизвестно, какие именно сигналы 
вызывают выход полиР-гранул из остеокластов.
	 Богатые полиР гранулы найдены также в тромбоцитах [102]. При 
разрушении тромбоцитов полиР выходят в кровь, где участвуют в 
каскаде свертывания, связываясь фактором XII и активируя его, а 
затем полиР и ионы кальция входят в состав тромба, увеличивая его 
стабильность [108–112].
	 Просматривается эволюционно значимая аналогия между фосфор­
ной минерализацией у микроорганизмов, и формированием апатита 
кости и отдельными стадиями образования тромбов у млекопитаю­
щих. Наиболее выражено сходство между образованием апатитов 
донных отложений в водоемах при участии микроорганизмов и 
формированием апатита костной ткани млекопитающих:
	 – на отдельных стадиях этих процессов преобладает либо погло­
щение фосфорных минеральных соединений из среды, либо выброс 
их из клеток (и/или высвобождение из клеток в случае гибели);
	 – концентрирование фосфата из среды сопровождается локаль­
ным накоплением в клетках неорганических полифосфатов;
	 – при изменении условий среды или при гибели клеток полиР 
выходят во внеклеточную среду и гидролизуются фосфатазами; из 
высвобождающегося Pi в присутствии ионов кальция образуется 
апатит.
	 Изучение фосфорных резервов микроорганизмов, их структуры, 
условий образования и разрушения значимо не только для понимания 
круговорота фосфора в биосфере, но и для моделирования нормаль­
ных и патологических процессов в организме человека, которые 
связаны с фосфорным обменом.
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