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Аллелопатия – одна из форм экологической конкуренции между организмами – широко распро-
странена в природе. За последние десятилетия получены существенные результаты, касающиеся
выделения и идентификации продуктов метаболизма растений и микроорганизмов, обладающих
аллелопатической активностью, их роли в почвенных экосистемах. В настоящем обзоре рассматри-
ваются аллелопатические свойства растений и микроорганизмов, основные функции и механизмы
действия аллелохимикатов, их устойчивость в почве. Обсуждается роль аллелопатических взаимо-
отношений в биоценозах, особенности проявления аллелопатической активности при изменении
условий окружающей среды и антропогенном воздействии. Рассматривается возможность исполь-
зования аллелопатии для контроля фитопатогенов, перспективные направления дальнейших ис-
следований.
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ВВЕДЕНИЕ
Аллелопатия – природное явление, которое

оказывает значительное влияние на функциони-
рование биоценозов. Феномен аллелопатии
включает различные типы химических взаимо-
действий между организмами и осуществляется
путем образования и выделения ими в среду мета-
болитов, обладающих аллелопатической актив-
ностью (Elijarrat, Barcelo, 2001; Inderjit, Mukerji,
2006). Термин “аллопатия” чаще всего использу-
ется для характеристики взаимоотношений меж-
ду растениями, но он также широко используется
и для описания взаимоотношений между микро-
организмами, и между растениями и микроорга-
низмами (Weir et al., 2004; Cipollini et al., 2012).

По химическому составу аллелопатические ве-
щества варьируют от простых углеводородов до
сложных полициклических ароматических фено-
лов, терпенов, флавоноидов, полиацетиленов,
жирных кислот. Хиноны и фенольные соедине-
ния являются наиболее распространенными
фитотоксинами (Inderjit, 1996; Latif et al., 2017).
Флавоноиды играют многофункциональную роль
в защите растений. Однако в результате микробио-
логической трансформации аллелохимикатов об-

разуются новые продукты с иными биологически-
ми свойствами (Jilani et al., 2008; Aslam et al., 2017).

Аллелопатия связана с конкуренцией за ресур-
сы и в значительной степени зависит от таких
факторов, как структура почвы, влажность, тем-
пература, наличие питательных веществ, концен-
трация аллелохимикатов, их устойчивость и под-
верженность микробиологическому воздействию
(Назаров, Широков, 2014; Einhellig, 1995; Perry et al.,
2007; Inderjit et al., 2008). Все это усугубляет про-
блему отделения аллелопатического эффекта от
действия других факторов окружающей среды
(Pellissier, Souto, 1999; Inderjit et al., 2011). В то же
время, понимание динамики экологического со-
стояния почвы и ее биоты является чрезвычайно
важным для сохранения почвенного покрова, по-
вышения плодородия почв и реабилитации нару-
шенных земель в условиях антропогенного воз-
действия.

Исторически изучение проявлений аллелопа-
тии было сфокусировано на проблемах агроцено-
зов, взаимоотношениях между посевами и сорня-
ками (Pellissier, Souto, 1999; Tesio, Ferrero, 2010).
В значительной степени это связано с необходи-
мостью поиска альтернативы гербицидам, оказы-
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вающим негативное влияние на природную среду
и человека (Einhellig, 1995; Patni et al., 2018).

Несмотря на интенсивное изучение феномена
аллелопатии в последние десятилетия, получен-
ные результаты ограничены или дискуссионны,
что особенно касается почвенных процессов
(Weidenhamer, 1989; Blanco, 2007). Некоторые ав-
торы относятся к информации о проявлении ал-
лелопатических эффектов скептически, т.к. ис-
следования проводятся главным образом в лабо-
раторных условиях, не аналогичных природным
(Inderjit, 2002; Jose et al., 2006). Изучение аллело-
патии преимущественно в лабораторных, кон-
тролируемых условиях, обусловлено тем, что в
природных биоценозах на этот процесс одновре-
менно влияют многие биотические и абиотиче-
ские факторы, что затрудняет интерпретацию по-
лученных результатов (Ehlers, 2011).

Для решения многих вопросов такого природ-
ного феномена как аллелопатия, имеющего су-
щественную практическую и научную значи-
мость, необходимы дальнейшие исследования в
этой области. В настоящем обзоре рассматрива-
ются аллелопатические свойства растений и
микроорганизмов, основные функции аллелохи-
микатов и роль аллелопатических взаимоотноше-
ний в биоценозах, особенности проявления алле-
лопатии при изменении условий окружающей
среды и антропогенном воздействии, возмож-
ность использования аллелопатии для контроля
фитопатогенов.

АЛЛЕЛОПАТИЧЕСКИЕ
СВОЙСТВА РАСТЕНИЙ

Роль аллелопатии
во взаимоотношениях растений

Аллелопатия – одно из важнейших явлений,
определяющих характер взаимоотношений рас-
тений. Растения, обладающие аллелопатической
активностью, выделяют различные метаболиты,
создавая, таким образом, вокруг себя специфиче-
скую среду, которая для одних видов может быть
токсичной, для других – благоприятной, для тре-
тьих – индифферентной (Кондратьев и др., 2014;
Anaya et al., 2012).

С практической точки зрения, особого внима-
ния заслуживают метаболиты, которые прямо
или косвенно подавляют размножение, рост или
выживание конкурентных видов растений. Такая
аллелопатическая активность продемонстриро-
вана для растений различных видов во многих ис-
следованиях (Hierro, Callaway, 2003; Cheng F.,
Cheng Z., 2015). Однако, при изучении одних и тех
же инвазивных видов, в ряде случаев, получены
прямо противоположные результаты (Bais et al.,
2003; Blair et al., 2006). По мнению многих авто-
ров, основной причиной такого рода противоре-

чий могут быть различия в методологии исследо-
ваний (Lankau, 2010; Ehlers, 2011).

Взаимное влияние растений в фитоценозах
осуществляется, главным образом, через корневые
системы (Наумов, 1988). Метаболиты растений,
обладающие аллелопатической активностью, ока-
зывают влияние на скорость роста и размножения
растений, функции микоризы, развитие микро-
организмов (Blanco, 2007).

Процессы проникновения аллелопатических
веществ в растения сложны и многообразны. Пола-
гают, что чаще всего они попадают в растения-ак-
цепторы через корневую систему с входящим пото-
ком воды и питательных веществ (Putnam, 1986).
У некоторых растений при этом наблюдаются пато-
логические изменения в области ксилемной части
проводящих пучков. Так, у растений-акцепторов
Salicornia europaea происходит интенсивная лигни-
фикация проводящих путей под действием обладаю-
щих аллелопатическими свойствами метаболитов
полыни Artemisia santonica, кермека Limonium gmelinii
и др. (Симагина, Лысякова, 2010).

На клеточном уровне действие метаболитов,
обладающих аллелопатической активностью,
проявляется в изменении проницаемости мем-
бран, фотохимической активности хлоропластов,
концентрации хлорофилла, влиянии на скорость
деления митохондрий, функцию рибосом, то есть
в целом, на функционирование клеток (Wink,
Twardowski, 1992; Einhellig, 2004). Под действием
аллелохимикатов происходит изменение актив-
ности мембранных белков и внутриклеточных
ферментов, особенно, ферментов антиоксидант-
ной защиты (Li et al., 2011).

Например, окислительный стресс, вызванный
2-бензоксазолиноном (BОА) у растения семейства
бобовых Phaseolus aureus, сопровождается увеличе-
нием содержания малондиальдегида, пролина, пе-
рекиси водорода и повышенной активностью анти-
оксидантных ферментов, в т.ч. аскорбатпероксида-
зы, супероксиддисмутазы, гваяколпероксидазы,
каталазы и глютатион редуктазы (Batish et al.,
2006). Таким образом, действие аллелохимикатов
может проявляться как на уровне молекулярных
и ультраструктурных изменений клетки, так и на
уровне биохимических и физиологических про-
цессов.

Аллелопатические вещества растений

В настоящее время, аллелопатическкая актив-
ность выявлена лишь у небольшого числа из
идентифицированных продуктов метаболизма
растений. В корнях и ризосфере растений обна-
ружены фенольные соединения, терпеноиды, ал-
калоиды, стероиды и др. метаболиты, обладающие
аллелопатической активностью (Inderjit, Mukerji,
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Таблица 1. Примеры аллелопатических веществ растений (Latif et al., 2017)
Вещество Структура Механизм действия

Фенольные соединения

Коричная кислота
Влияние на проницаемость мембран,
гормональную активность, дыхание,
фотосинтетическую активность, синтез
органических соединений

Бензойная кислота

Терпеноиды

1,8-цинеол

Влияние на все стадии митоза, дыхание,
проницаемость мембран

Тимол

Алкалоиды

Берберин

Изменение структуры ДНК, влияние
на активность ферментов, синтез белков,
проницаемость мембран

Папаверин

Циклические гидроксамовые кислоты

BOA

Влияние на активность АТФазы, ковалентная 
модификация белков

DIMBOA
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2006). Некоторые растительные аллелохимикаты
представлены в таблице 1.

Особая роль отводится фенольным соедине-
ниям, т.к. именно они, являясь наиболее распро-
страненными токсинами высших растений, в
значительной степени обусловливают аллелопа-
тическую напряженность в фитоценозах (Гро-
дзинский, 1965). Число известных в настоящее
время продуктов метаболизма, относящихся к
фенольным соединениям, составляет более 8000
(Latif et al., 2017). Накапливаясь в почве, оксибен-
зойные и оксикоричные кислоты, дигидрохалко-
ны, кумарины, флавоноиды и др. биологически
активные вещества этой группы ингибируют про-
растание семян и рост растений.

Обширную группу растительных химикатов
составляют терпеноиды (табл. 1). Углеродный
скелет терпеноидов образован из изопреновых
звеньев, число которых может быть различным:
от полу- и монотерпенов (1 и 2 изопреновых звена
соответственно) до политерпенов (более 8 изо-
преновых звеньев). По мнению некоторых авто-
ров, значительное структурное разнообразие этой
группы химических соединений способствует ак-
тивному регулированию экологических взаимоот-
ношений в биоценозах (Bardin et al., 2015). К насто-
ящему времени описано более 24000 терпенои-
дов, многие из которых, являясь продуктами
метаболизма разных растений (от трав до дере-
вьев), могут оказывать как ингибирующее, так и
стимулирующее действие на растения и микро-
организмы (Ehlers, 2011).

В аллелопатических взаимодействиях важное
место занимают алкалоиды, которые представля-
ют собой гетероциклические азотсодержащие со-
единения (табл. 1). В настоящее время идентифи-
цировано более 20000 вторичных метаболитов,
относящихся к этой группе (Yang, Stockigt, 2010).
Широкое распространение алкалоидов основано
на их ключевой роли в защите растений от траво-
ядных животных, других растений и микроорга-
низмов. Так, синтез никотина дикорастущим та-
баком р. Nicotiana усиливается при поедании и
повреждении растения травоядными животны-
ми, при этом никотин проявляет аллелопатиче-
скую активность и по отношению к другим рас-
пространенным однолетним сорным растениям
(Quinn et al., 2014).

Многие растения семейства злаковых синте-
зируют глюкозиды циклических гидроксамовых
кислот, обладающие бактерицидными, фунгицид-
ными и фитотоксическими свойствами. Основные
представители соединений этой группы – DIBOA
(2,4-дигидрокси-1,4-бензоксазин-3-он) и DIMBOA
(2,4-дигидрокси-7-метокси-1,4-бензоксазин-3-он),
преобразуются ферментами растений в аглико-
ны, которые проявляют аллелопатическую ак-
тивность (Latif et al., 2017).

Разложение агликонов приводит к образова-
нию МBОА (6-метокси-2-бензоксазолинон) и
BОА (2-бензоксазолинон), также проявляющих
аллелопатические свойства (табл. 1). Бензоксазо-
линоны выполняют функцию защиты растений
от вредителей и фитопатогенов. Обладающие ал-
лелопатической активностью метаболиты расте-
ний могут выполнять и иные задачи, в т.ч. регули-
ровать активность почвенной биоты, ослаблять,
усиливать или модифицировать ее функции, созда-
вая благоприятные условия для роста растений.

Факторы, оказывающие влияние на образование 
аллелопатических веществ

Образование аллелопатических веществ и эф-
фект от их действия зависят от многих биогенных
и абиогенных факторов окружающей среды. Рас-
тения, которые растут в почве, обогащенной азо-
том, образуют меньше биологически активных
метаболитов, чем растущие в бедной почве (Tang
et al., 1995). Первым данное предположение сде-
лал Коэпп с соавт. (Koeppe et al., 1976), выявив-
шие высокий уровень аллелопатической актив-
ности растений при дефиците фосфора и влаги.

При дефиците фосфора корни люпина Lupinus
angustifolius выделяют флавоноид генистеин, ко-
торый является предшественником в биосинтезе
антимикробных фитоалексинов и фитоантиси-
пинов (Weisskopf et al., 2006; Zeng et al., 2008).
Предполагают, что выделение этих веществ в ри-
зосферу играет важную роль в обеспечении расте-
ний фосфором, ограничивая микробное разложе-
ние цитрата, с помощью которого происходит
мобилизация труднодоступного фосфора (Sugiya-
ma, Yazaki, 2012).

К стрессовым условиям, которые могут стиму-
лировать проявление аллелопатических свойств,
относятся УФ излучение, водный стресс, темпе-
ратура (Baldwin, 1989; Reigosa et al., 2002). Стиму-
ляция может происходить как при высокой тем-
пературе (Melkiana, 1992), так и при низкой
(Koeppe, 1970). Температура оказывает влияние
на такие важнейшие характеристики, как актив-
ность ферментов и вязкость клеточных мембран.

Значимую роль в синтезе аллелопатических
веществ играет тип почвы. В почве с крупной гра-
нуляцией, хорошо аэрируемой, аллелохимикатов
образуется больше, чем в почве с плотной струк-
турой (Inderjit, Dakshini, 1994). К биотическим
факторам стимуляции относятся патогены, пара-
зиты, вредители растений, а также взаимодей-
ствие с другими растениями (Baldwin, 1989; Rivoal
et al., 2011).

Из представленной информации следует, что
растения более интенсивно образуют вещества,
обладающие аллелопатической активностью, в
неблагоприятных условиях среды.
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Аллелопатия в лесных экосистемах

Аллелопатия широко распространена в лесах,
оказывает влияние на их рост и развитие (Blanco,
2007). Это явление наблюдается у многих видов
древесных растений, как в лесах умеренного кли-
мата, так и в северных, тропических, а также в эв-
калиптовых лесах Австралии. Интенсивность об-
разования и эффективность действия биологиче-
ски активных веществ древесных растений
существенно зависит от свойств почвы и других
условий окружающей среды (Weidenhamer, 1989).

Аллелопатия играет важную роль в управле-
нии лесами и улучшении их качества (Мосина,
Мерзлая, 2013; Mallik, 2003; Blanco, 2007). В на-
стоящее время исследования этого феномена в
лесных экосистемах, в силу его практической и
научной значимости, проводятся во многих стра-
нах. Однако, несмотря на важность и широкое
распространение аллелопатии в лесных экосисте-
мах, информация по этой проблеме в настоящее
время весьма ограничена, разрознена, часто про-
тиворечива. По мнению многих авторов, это свя-
зано c проявлением аллелопатии в комбинации с
другими механизмами действия, а также с труд-
ностями разделения аллелопатического действия
и влияния других факторов, особенно пищевой
конкуренции (Wardle et al., 1998; Kimmins, 2004).

АЛЛЕЛОПАТИЧЕСКИЕ
СВОЙСТВА МИКРООРГАНИЗМОВ

Микробиологический контроль фитопатогенов

Интерес к аллелопатическим свойствам почвен-
ных микроорганизмов существенно возрос в по-
следние десятилетия, в связи с активной разработ-
кой методов защиты растений от фитопатогенов, в
основе которых лежит регуляция аллелопатической
активности растений в фитоценозах (Гродзинский
1991; Максимов и др., 2011; Aslam et al., 2017).

С практической точки зрения, микробиологи-
ческий контроль фитопатогенов представляет со-
бой альтернативу химическим средствам защиты
растений (ХСЗР), применяемым для этих же це-
лей (Javaid, Shoaib, 2013). Эффективность ХСЗР
достаточно высока, однако пестициды уничтожа-
ют не только фитопатогены, но и полезные виды
микроорганизмов, кроме того, большинство из
них слабо утилизируются почвенной микробио-
той, накапливаются в продуктах питания и облада-
ют высокой канцерогенностью (Максимов и др.,
2011; Patni et al., 2018). В отличие от ХСЗР, дей-
ствие микробиологических препаратов основа-
но на регулировании численности патогенных
микроорганизмов, формировании конкурент-
ных взаимоотношений с аборигенными микро-
организмами и индуцировании природной си-
стемной устойчивости.

Исследования многих авторов показали, что
антагонистами фитопатогенов могут быть фило-
генетически различные микроорганизмы. Основ-
ная часть исследований в области микробной ал-
лелопатии выполнена с микромицетами и бактери-
ями, меньшая часть – с актиномицетами, несмотря
на то, что именно они являются основным источ-
ником антибиотиков в природе (Podile, Kishore,
2006; Postolaky et al., 2012; Gerbore et al., 2014). На
основе грибов – представителей родов Ampelomyces,
Candida, Coniothyrium, Trichoderma, бактерий – ро-
дов Agrobacterium, Pseudomonas, Bacillus, Streptomy-
ces созданы коммерческие биопрепараты.

Аллелопатическая активность бактерий

Бактерии, обладающие полезными для расте-
ний свойствами, принято обозначать аббревиату-
рой PGPR (plant-growth-promoting-rhizobacteria)
или СРРМ (стимулирующие рост растений мик-
роорганизмы). В США PGPR зарегистрированы
как биопестициды (Slininger et al., 2003).

Различные метаболиты, выделяемые корнями
растений, снабжают питательными веществами
микроорганизмы, образующие с ними тесную ас-
социацию – в тканях корневой системы, на по-
верхности корней и в окружающей их почве (Бо-
ронин, 1998). В ризосфере доминируют Гр– бак-
терии, относящиеся к роду Pseudomonas, –
P. pulida, P. fluorescens, P. aureotaciens, P. corrugata и
др. Эти бактерии также являются объектом агро-
биотехнологии. На их основе разрабатывают при-
родные средства защиты растений от фитопатоге-
нов, биостимуляторы роста и продуктивности
растений (Соколов, Литвишко, 1993; Podile,
Kishore, 2006). Обработка посевного материала,
корней, проростков растений некоторыми штам-
мами PGPR псевдомонад может в значительной
степени снизить заболеваемость растений и уве-
личить их урожайность (Боронин, 1998).

Среди бактерий, колонизирующих корни рас-
тений (ризобактерии), по характеру их действия
выделяют полезные, вредные и нейтральные
(Dobbelaere et al., 2003). В основе бактериального
антагонизма лежат многие факторы, в т.ч. обра-
зование антибиотиков и сидерофоров; синтез
гидролитических ферментов (хитиназы, глюко-
назы, протеазы, липазы), способных лизировать
клетки других бактерий или грибов; конкуренция
за питательные вещества на поверхности корне-
вой системы растений; регуляция уровня расти-
тельного гормона этилена с участием фермента
АЦК-деаминазы в ответ на стрессовое воздей-
ствие фитопатогенов (Максимов и др. 2011, 2018;
van Loon, 2007).

Антибиотики, бактериоцины и сидерофоры
относятся к числу наиболее эффективных биоло-
гически активных метаболитов, действие кото-
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рых ограничивает (или полностью прекращает)
распространение фитопатогенов (Beneduzi et al.,
2012). Внимание исследователей к сидерофорам
(комплексонам железа) связано с тем, что одним
из ограничивающих факторов роста фитопато-
генных микроорганизмов является низкая биодо-
ступность ионов железа.

Многие авторы отмечают важную роль анти-
фунгальных антибиотиков в антагонистических
взаимоотношениях (Haas, Keel, 2003). Образова-
ние одного или нескольких антибиотиков – наи-
более общий и распространенный способ кон-
троля фитопатогенов (Glick et al., 2007). Так,
Streptomyces hygroscopicus является продуцентом
трех активных против фитопатогенов антибиоти-
ков – гелдамицина, нигерицина и хидантоцидина
(Inderjit, Mukerji, 2006).

Среди антибиотиков, синтезируемых псевдо-
монадами, – флороглюцин, производные фена-
зина, пиолютеорин, пирролнитрин; представите-
лями рода Bacillus – итурин A, сурфактин, цвит-
термицин A; агробактериями – агросин 84 и др.

(Ulloa-Ogaz et al., 2015). Действие каждого анти-
биотика осуществляется по свойственному ему
механизму: одни влияют на функции рибосом,
другие – на клеточные мембраны или иные ком-
поненты клетки (Reid et al., 2002). В целом, мик-
робные антибиотики проявляют антивирусное,
антибактериальное, инсектицидное, антигель-
минтное, антиоксидантное действия, способ-
ствующие росту растений (Dilantha et al., 2005).

Многие непатогенные бактерии проявляют
аллелопатическую активность по отношению к
высшим растениям (табл. 2). Однако, несмотря
на то, что в настоящее время известно значитель-
ное число бактериальных аллелохимикатов, в ка-
честве гербицидов применяют лишь единицы, в
т.ч. фосфинотрицин – продукт метаболизма
S. viridochromogenes, и биалафос – продукт мета-
болизма S. hygroscopicus (Schwartz et al., 2004). Это
объясняется тем, что в полевых условиях аллело-
патическая активность большинства препаратов
оказывается значительно более слабой, чем в
условиях лаборатории (Barazani, Friedman, 2001).

Таблица 2. Аллелопатическая активность бактерий по отношению к высшим растениям

* Эффект (%) – степень ингибирования роста растений; н/о – не определено.

Бактерии Аллелохимикаты Чувствительные
растения Концентрация Эффект* 

(%) Источник

Pseudomonas sp. HCN Картофель
Solanum tuberosum

0.13 мг л–1 40 Bakker, Schippers, 
1987

Bradyrhizobium 
japonicum

Ризобиотоксин, 
индол-3-уксусная 
кислота

н/о н/о н/о Minamisawa, 
Fukai, 1991

Thermoactino-
mycete sp.

5'- деоксигуанозин Ряска малая
Lemna minor

100 мг л–1 н/о Isaac et al., 1991

Streptomyces
hygroscopicus

Гелдамицин,
нигерицин

Кресс-салат
Lepidium sativum

1–2 мг л–1 50 Heisey, Putnam, 
1986

Streptomyces
hygroscopicus

Хидантоцидин Ползучий сорняк
Digitaria ischaemum,
горчица полевая
Sinapis arvensis и др.

500 мг л–1 100 Nakajima
et al., 1991

Streptomyces sp. Бластицидин,
5-гидроксиметил-
бластицидин

Коровий горох
Vigna sinensis,
мокрица Stellaria media, 
вероника Veronica persica

100 мг м–2 64–98 Scacchi et al., 1992

Streptomyces sp. Фтоксазолины
B, C, D

Редька Raphanus sativus, 
сорго Sorghum bicolor

63–250 мг
на пробирку

40–90 Shioimi et al., 1995

Streptomyces
chromofuscus

Гербоксидиен Кукуруза Zea mays,
рапс Brassica napus,
гречиха
Fagopyrum sagittatum

6.9 мг м–2 100 Miller-Wideman
et al., 1992
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Биологически активные вещества,
образуемые грибами

Важнейшим компонентом почвенного мик-
робного сообщества являются грибы, биомасса
которых превышает 50% от общей биомассы поч-
венных микроорганизмов (Звягинцев, 1999). В
процессе метаболизма грибы синтезируют мно-
гие биологически активные вещества, в т.ч. фер-
менты, антибиотики, различные токсины.

Особое внимание уделяется токсинам грибов,
обладающим бактерицидным и фунгицидным
действием. В общебиологическом смысле токси-
ны грибов рассматривают как антибиотики (Его-
ров, 2004). Продуцентами токсинов могут быть
представители самых разных систематических
групп, в том числе несовершенные грибы, аско-
мицеты, зигомицеты, оомицеты, энтомопатоген-
ные грибы и др.

Токсины грибов могут поражать различные
организмы – растения, животных, грибы и бакте-
рии (Battilani et al., 2016). Многие микотоксины
токсичны и для микроорганизмов, и для расте-
ний, и для человека. Широким спектром биоло-
гического действия обладают токсины дейтеро-
мицетов родов Penicillium, Aspergillu и Fusarium,
некоторые из которых представлены в табл. 3.

Cреди токсинов грибов наиболее часто встре-
чаются циклические терпеноиды, поликетиды,
циклические полипептиды (Daguerre et al., 2014).
К поликетидам относятся многие сильные мико-
токсины, обладающие не только зоотоксически-

ми, но и фитотоксическими свойствами, в т.ч.
альтернариол (Alternaria tenuissima), афлатоксин
(Aspergillus fumigatus), зеараленон (Fusarium spp.),
патулин, цитринин (Penicillium spp.) и др. (Бере-
стецкий, 2008).

Механизм действия токсинов различен. Ос-
новными мишенями токсического действия
микотоксинов являются компоненты клеточных
мембран, в т.ч. структурные и транспортные бел-
ки и ферменты (Берестецкий, 2008; Duke, Dayan,
2011). При этом, одни токсины увеличивают ак-
тивность окислительных ферментов и дыхания у
растений, другие – ингибируют процессы дыха-
ния и фотосинтеза, закупоривают проводящую
систему, ослабляют водный баланс растений
(Мирчинк, 1988; Билай, 1989). У прокариот гриб-
ные токсины могут подавлять дыхание и актив-
ность фосфорилирования (Егоров, 2004).

В функционировании системы почва—мик-
робное сообщество—растения микромицеты-
токсинообразователи получают дополнительные
преимущества, что обеспечивает им победу в
обостряющейся конкурентной борьбе (Свистова
и др., 2004). Аккумуляция таких грибов в почве
вызывает токсикоз, в результате которого снижа-
ется продуктивность растений. Этот феномен в
агрокультуре известен как “утомление” почвы
(Берестецкий, 1978).

Фитотоксины грибов заметно различаются по
стабильности (Vanhoutte et al., 2016). Так, фито-
токсины Rhizopus stoloniter быстро инактивируют-
ся в почве, активность фитотоксинов Penicillum

Таблица 3. Токсины грибов и спектр их биологического действия по данным (Свистова и др., 2004)

Микотоксины Продуценты Биологическое действие

Рубротоксин Penicillium rubrum,
P. funiculosum

Фунгицидное, фитотоксическое, зоотоксическое

Стеригматоцистин Aspergillus ustus,
A. nidulans,
A. versicolor

Бактерицидное, фитотоксическое, зоотоксическое

Патулин P. daleae,
P. expansum
A. clavatus

Фунгицидное, бактерицидное, фитотоксическое, 
зоотоксическое

Цитринин P. citrinum,
A. pseudoterreus

Фунгицидное, бактерицидное, фитотоксическое, 
зоотоксическое

Охратоксин A. ochraceus,
A. clavatus,
P. veridicatum

Фунгицидное, бактерицидное, фитотоксическое, 
зоотоксическое

Фумигатин A. fumigates,
A. flavus

Фунгицидное, фитотоксическое, амебоцидное

Триходермин Trichoderma spp. Фунгицидное, зоотоксическое

Фузариевая кислота Fusarium solani,
F. oxysporum

Фунгицидное, бактерицидное, фитотоксическое
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daleae, Aspergillum ustus, Trichoderma harzianum со-
храняется дольше, а фитотоксины T. flavus и, осо-
бенно A. clavatus, длительное время проявляют
высокую активность (Свистова и др., 2003).

Аллелопатические
функции ферментов

Важную аллелопатическую функцию выпол-
няют литические ферменты микроорганизмов.
Клеточные стенки грибов состоят преимуще-
ственно из хитина и глюкана, поэтому основные
литические ферменты грибов – это хитиназы и
глюканазы. Вместе с протеазами, литические
ферменты являются необходимой составляющей
процесса микопаразитизма (Daguerre et al., 2014).
Микопаразитизм (или гиперпаразитизм) основан
на использовании ресурсов одного гриба другим в
паразитических целях. Синтез хитиназ, глюканаз
и протеаз позволяет грибу-паразиту растворять
клеточную стенку и проникать в гифы фитопато-
генных грибов.

Например, β-1,3-глюканаза, синтезируемая
Clonostachys rosea и другими грибами, разрушает
клеточные стенки возбудителя корневой гнили
Pythium aphanidermatum и возбудителя фузариоза
Fusarium oxysporum (Chernin, Chet, 2002; Kamensky
et al., 2003; Chatterton, Punja, 2009). Хитиназа Ser-
ratia plymuthica гидролизует клеточные стенки и
ингибирует образование спор у плесневых грибов
Botrytis cinerea, вызывающих многочисленные за-
болевания растений. При совместном действии хи-
тинолитических и глюканолитических ферментов
наблюдается значительный синергический эффект,
особенно при совокупном действии эндохитиназ и
β-1,3-глюканаз (Steyaert et al., 2004).

Протеазы грибов участвуют не только в разру-
шении клеточных стенок организма-хозяина, но и в
инактивации ферментов патогена, ответственных
за инфекционный процесс (Daguerre et al., 2014).
Высокий уровень синтеза протеаз может вызвать
деградацию других ферментов, которые важны
для регуляции микопаразитизма (Flores et al.,
1997). В процессе микопаразитизма продукты
разложения клеточной стенки действуют как сти-
муляторы литических ферментов в системе пара-
зит–патоген. Следует заметить, что эти фермен-
ты имеются не только у грибов, но и у бактерий и
высших растений (Коломбет, 2007).

Полагают, что в основе воздействия микроор-
ганизмов-антагонистов на фитопатогенные гри-
бы могут лежать аллелопатические взаимоотно-
шения (антибиоз), микопаразитизм, а также их
совместное действие, отражающее сложный ха-
рактер микробных взаимодействий в почве (Ben-
hamou et al., 2012).

Так, при антагонизме Trichoderma harzianum и
Botritis cinerea, наблюдается синергизм между

пептидными антибиотиками (пептаиболами) и
β-1,3-глюканазами, хитиназами и протеазами,
участвующими в гидролизе клеточной стенки
(Schirmbock et al., 1994). По мнению авторов,
пептидные антибиотики ингибируют мембрано-
связанную синтетазу β-1,3-глюкана хозяина, по-
давляют ресинтез β-глюкана клеточной стенки и
поддерживают разрушающее действие β-глюка-
наз, что приводит к возникновению синергети-
ческого эффекта и усилению фунгицидной ак-
тивности.

Влияние факторов окружающей среды
на аллелопатическую активность 

микроорганизмов
Аллелопатическая активность микроорга-

низмов, как и растений, в значительной степени
зависит от биотических и абиотических факторов
среды, в том числе от численности микроорга-
низмов в почве (Friedman et al., 1989; Reigosa et al.,
1999). Характер действия биологически активных
метаболитов на высшие растения определяется
их концентрацией в почве, а, следовательно, чис-
ленностью микроорганизмов, образующих био-
логически активные вещества.

При взаимодействии фитопатогенов и их ан-
тагонистов важную роль играют температура,
уровень кислотности и тип почвы, сорт и линия
растений (Коломбет, 2007). В условиях стресса,
вызванного недостатком питательных веществ,
изменением влажности почвы, аллелопатиче-
ский эффект может усиливаться (Barazani, Fried-
man, 2001).

Увеличение аллелопатической активности
происходит и под влиянием антропогенных фак-
торов, в том числе при загрязнении почвы нефте-
продуктами, пестицидами, тяжелыми металлами
(Свистова и др., 2004; Поляк и др., 2017). В загряз-
ненных экосистемах, в связи с возрастанием роли
“метаболического регулирования” структуры
микробного сообщества почвы, накапливается
значительное число видов микроскопических
грибов, обладающих широким спектром фунги-
цидного, антибиотического и фитотоксического
действия (Свистова и др., 2004).

ТРАНСФОРМАЦИЯ АЛЛЕЛОХИМИКАТОВ 
МИКРООРГАНИЗМАМИ

Микробное сообщество почвы оказывает су-
щественное влияние на аллелопатические взаи-
моотношения в почве, активно участвуя в их раз-
ложении. Микроорганизмы-деструкторы аллело-
патически активных веществ выявлены как среди
почвенных бактерий, так и среди грибов (табл. 4).
В большинстве случаев, в результате превраще-
ния биологически активных веществ в менее ток-
сичные соединения (или их полной утилизации),
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происходит снижение аллелопатической актив-
ности, но возможен и прямо противоположный
эффект (Cipollini et al., 2012).

Микроорганизмы могут усиливать действие
аллелопатических веществ путем трансформации
в более токсичные продукты (Inderjit, 2005; Cipol-
lini et al., 2012). Так, бактерии Acinetobacter calco-
aceticus способны трансформировать 2-бензокса-
золинон в более токсичные для растений 2,2'-оксо-
1,1'-азобензол (AZOB) и его метоксипроизводные
(Macías et al., 2008).

В то же время, в процессе утилизации микро-
организмами биологически активных соедине-
ний фенольной природы происходит снижение
уровня фитотоксичности почвы (Jilani et al.,
2008). Почвенные микроорганизмы снижают
концентрацию в почве таких высокотоксичных
веществ, как катехины и 8-оксихинолин, выделя-
емых корнями Centaurea maculosa и C. diffusa
(Ehlers, Thompson, 2004; Perry et al., 2007; Inderjit
et al., 2008). При исследовании антибактериаль-
ной и антифунгальной активности растений се-
мейства Lamiaceae было установлено, что некото-
рые бактерии разлагают образуемые растениями

монотерпены и используют их в своем метабо-
лизме (Vokou et al., 2002; Kalemba, Kunicka, 2003).

Некоторые микроорганизмы способны разла-
гать токсины фитопатогенов (McCormick, 2013;
Vanhoutte et al., 2016). Представители грибов р.
Trichoderma разлагают токсины возбудителей бо-
лезней виноградной лозы (эутипин, D-3-фенил-
лактиковую кислоту, 4-гидроксибензальдегид),
вызывающие некроз древесины, причем это
свойство является видоспецифичным (Коломбет,
2007). Так, штамм T. album Preuss разлагает эути-
пин с образованием нетоксичного спирта эутипи-
нола, другой штамм Trichoderma обладает способно-
стью к биодеградации эутипина и 4-гидроксибен-
зальдегида, а штамм T. atroviride разлагает все три
токсина.

Эти и многие другие результаты свидетель-
ствуют о важной и многообразной роли микроор-
ганизмов в почве, чем, по-видимому, и объясня-
ется интерес к изучению их аллелопатических
свойств (Blanco, 2007). Способность микроорга-
низмов к деградации токсинов фитопатогенов
может быть использована для борьбы с заболева-
ниями растений.

Таблица 4. Микроорганизмы-деструкторы аллелопатически активных веществ

Микроорганизмы Аллелопатически активные вещества Источник

Грибы
Phomopsis liquidambari Коричная кислота Xie, Dai, 2015
Cephalosporium furcatum,
Mortierella ramanniana,
Rhodotorula rubra,
Mucor sp., Trichoderma sp.

Феруловая кислота Turner, Rice, 1975

Rhodotorula glutinis p-кумаровая кислота Zhang et al., 2010

Chaetosphaeria sp.
2-бензоксазолинон,
2-гидрокси-1,4-бензоксазин-3-он Zikmundova et al., 2002

Helotiales sp.
Бензойная кислота,
p-оксибензойная кислота, ванилиновая кислота Liu et al., 2018

Cephalosporium aphidicola Цедрол Hanson, Nasir, 1993,
Gand et al., 1995

Бактерии
Pseudomonas putida p-оксибензойная кислота Chen et al., 2015
Klebsiella oxytoca,
Erwinia uredovora

Гидрокоричная кислота Hashidoko et al., 1993

Pseudomonas putida,
Pseudomonas nitroreducens

p-кумаровая кислота Zhang et al., 2010

Streptomyces setonii Коричная, p-кумаровая и
феруловая кислоты

Sutherland et al., 1983

Streptomyces bottropensis (-)-цис-карвеол Nishimura et al., 1983
Matsuebacter sp. Галлиевая кислота Müller et al., 2007

Acinetobacter calcoaceticus Бензоксазол, (+)-катехин Chase et al., 1991,
Arunachalam et al., 2003
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Аллелопатия – природный процесс, который

происходит в любой почвенной экосистеме. За
последние десятилетия получены существенные
результаты, касающиеся выделения и идентифи-
кации метаболитов растений и микроорганизмов
с аллелопатическими свойствами, их роли в при-
родных биоценозах. Сложность проведения тако-
го рода исследований связана с влиянием на алле-
лопатическую активность многих биотических и
абиотических факторов среды, что приводит к
определенной разрозненности и противоречиво-
сти результатов.

Особо следует отметить негативное влияние на
аллелопатические взаимоотношения растений и
микроорганизмов химических средств защиты
растений – гербицидов, фунгицидов, нематоци-
дов. Они изменяют физико-химические свойства
почв, вызывают дисбаланс почвенных микроор-
ганизмов. В значительной степени, этим опреде-
ляется интерес к практическому применению ал-
лелопатии как способу сокращения количества
агрохимикатов, вносимых в почву.

По мнению ряда авторов, перспективным на-
правлением исследований является использова-
ние феномена аллелопатии для увеличения уро-
жая, создания устойчивых культур, контроля за
сорной растительностью (Einhellig, 1995; Bene-
duzi et al., 2012). Некоторые успехи уже достигну-
ты при выращивании сельскохозяйственных
культур, например кукурузы, пшеницы, овса, яч-
меня, гороха, сои, томатов и др. (Gray, Smith,
2005). Ведущая роль в решении этих задач при-
надлежит почвенным микроорганизмам – гри-
бам и бактериям.

К важнейшим направлениям дальнейших ис-
следований относятся (Einhellig, 1995; Zak et al.,
2003; Inderjit et al., 2011; Aslam et al., 2017):

– характеристика свойств аллелохимикатов,
определение механизмов их действия на молеку-
лярном и физиологическом уровнях;

– повышение аллелопатической активности
сельскохозяйственных культур;

– изучение влияния природных и антропогенных
факторов на образование, устойчивость и актив-
ность соединений, обладающих аллелопатической
активностью;

– разработка новых методов исследования
аллелопатических веществ растений и микроор-
ганизмов. Особенно полезными при изучении
взаимодействий сложных биологических систем
могут стать современные молекулярные методы
исследования, такие, как метаболомный анализ
(Latif et al., 2017).

Все это позволит лучше понять взаимоотно-
шения растений и микроорганизмов, определяю-
щие их роль в микробно-растительных ассоциа-

циях и в системах паразит–хозяин в природе.
Сложность проблемы аллелопатии в целом, и
каждой из ее задач в отдельности, свидетельству-
ет о необходимости интенсивных исследований в
данной области учеными разных стран.

КОНФЛИКТ ИНТЕРЕСОВ
Авторы заявляют об отсутствии конфликта
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Allelopathy is a natural phenomenon that has a significant impact on the functioning of biocenoses. Over the
past decades, significant results have been obtained regarding the isolation and identification of metabolites
with allelopathic activity, and their role in soil ecosystems. The review analyses data on plant and microor-
ganism allelopathic properties, functions and modes of action of allelochemicals, their stability in soil eco-
systems. The role of allelopathic interactions in biocenoses, the characteristics of allelopathic activity under
changing environment and anthropogenic impact are discussed. The possibility of using allelopathy for the
control of phytopathogens, and future directions are considered.
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