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植物⁃土壤反馈理论及其在自然和农田生态系统中的
应用研究进展

王光州， 贾吉玉，张俊伶∗

中国农业大学资源与环境学院， 北京　 １００１９３

摘要：植物⁃土壤反馈理论最早源于农业生产，近年来已成为生态学上研究植被动态变化、群落组成和功能，以及生态系统响应

人为干扰、气候变化等众多热点问题的重要理论和方法支撑。 总结了植物⁃土壤反馈定义和类型，分析了反馈机制，在此基础上

综述了该理论在自然生态系统中的应用，包括物种入侵、群落演替、植物共存及多样性形成、植物多样性⁃生产力关系、多营养级

交互作用以及响应气候变化等关键生态学命题。 探讨了植物⁃土壤反馈理论在农田生态系统中的应用，介绍了该理论在提高多

样化种植体系生产力、土壤污染修复、种植体系设计等方面的进展和潜在应用价值。 提出了植物⁃土壤反馈理论在未来发展中

进一步研究的方向，对应用该理论提高生态系统服务功能，促进可持续发展等方面进行了展望。
关键词：植物⁃土壤反馈；生态；农业；生态系统服务与功能
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土壤是陆地生态系统的核心，是生物与非生物环境进行物质循环和能量转换的重要场所。 土壤是多组分
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的综合体，具有复杂的物理、化学和生物学性状，提供支撑植物所必需的生长介质以及养分、水分、空气等其它

生长条件。 土壤性状受到多种环境因素（温度、水分和氧气等）的影响，但植被仍然是影响土壤结构和性质的

最重要生物因素。 植物通过根系下扎、分泌物、凋落物及调节田间小气候等影响多种土壤性状，包括有机质转

化、水分循环及生物群落组成等。 这些土壤性状的变化又会反过来影响植物本身及与其共存的植物的生长和

健康。 这种植物先改变土壤性状，然后土壤反过来影响植物生长的过程，被称作“植物⁃土壤反馈 （Ｐｌａｎｔ⁃ｓｏｉｌ
ｆｅｅｄｂａｃｋ，简称 ＰＳＦ）” ［１⁃２］。 植物⁃土壤反馈在时间尺度上反映了植物导致土壤中非生物和生物因素的总体变

化，同时在空间尺度上反映了生态系统地上⁃地下部分的互馈效应，因此可以系统探究植物与土壤、资源、环境

之间的互作［３］。 这一优势使得该理论形成之后的二十多年得到迅速发展，并成为生态学领域一个重要的研

究方向。

图 １　 直接和间接植物⁃土壤反馈效应

Ｆｉｇ．１　 Ｄｉｒｅｃｔ ａｎｄ ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｐｌａｎｔ⁃ｓｏｉｌ ｆｅｅｄｂａｃｋ ｅｆｆｅｃｔｓ

　 植物种类 Ａ和 Ｂ分别引起土壤性状 ＳＡ、ＳＢ的变化；同时 ＳＡ的变化

分别影响宿主植物 Ａ （αＡ） 和共存植物 Ｂ （αＢ）。 同理，ＳＢ的变化

也会影响宿主植物 Ｂ （βＢ） 和共存植物 Ａ （βＡ）；两种植物 Ａ和 Ｂ

的生长同时受自身种群密度和相互竞争关系 （ＣＡ， ＣＢ） 的影响；

改自文献［１９］

事实上，植物⁃土壤反馈理论的基础最早起源于 １０００ 多年前的农业生产实践，轮作体系是一个典型的代

表［３］。 中国古代最早的农学著作《齐民要术》、清朝的《农蚕经》，均记载了作物轮作或套作对提高产量的重要

性［４］。 在农业生产中，长期单一化种植容易造成连作障碍等问题。 连作障碍的主要机制是作物自身根分泌

物和凋落物产生的化感物质导致自毒作用、土壤养分钝化、病原微生物累积而产生负反馈作用，而轮作或套作

可降低化感物质所引起的这些负反馈作用［５⁃７］。 在 ２０世纪 ７０年代，生态学家开始关注土壤病原菌的作用，最
为知名的是 Ｊａｎｚｅｎ⁃Ｃｏｎｎｅｌｌ假说［８⁃９］，该假说提出成年树种周围容易累积天敌而不利于同种个体种子萌发和幼

苗生长， 从而为其他物种提供生存空间，有利于多物种共存和植物多样性形成。 １９９３ 年 Ｗｉｍ ｖａｎ ｄｅｒ Ｐｕｔｔｅｎ
通过交互移植试验，证明了土壤病原菌在驱动沿岸沙丘植物群落演替中的重要作用［１０］。 Ｂｅｖｅｒ 于 １９９７ 年正

式提出植物⁃土壤反馈的概念模型及定量化研究方法［１］。 之后，该理论得到迅速发展，现已成为生态学领域研

究土壤微生物调节植物群落动态、组成和功能的前沿理论和研究方法，为理解和解释群落演替［１１⁃１２］、物种共

存和植物多样性形成［１３⁃１５］、多样性⁃生产力关系［１６⁃１８］等研究开辟了全新视角。 当前全球面临着人口增加、粮
食安全和生态环境等重大命题，如何更好发展和应用植物⁃土壤反馈理论，对促进农业和生态环境的可持续发

展，提高自然生态系统调节、保蓄能力、增强生态系统服

务与功能具有重要的理论和现实意义。

１　 植物⁃土壤反馈理论概述

植物⁃土壤反馈效应可分为直接反馈和间接反

馈［３］。 直接反馈是指土壤性状的改变对植物本身及其

后代生长发育和健康程度的影响（图 １，αＡ和 βＢ）。 直

接反馈类型可分为正反馈、负反馈和中性反馈，即土壤

性状的改变会促进、抑制或不影响植物自身的生长。 而

间接反馈是指宿主植物导致的土壤性状的变化对其它

共存植物的影响（图 １，αＢ和 βＡ）。 间接反馈同样包括

负反馈、中性和正反馈，其反映的是一个相对效应大小。
例如，当宿主植物引起的土壤性状抑制共存植物生长

时，对宿主植物为正反馈效应；反之，为负反馈效应。 反

馈作用的强度和方向受植物自身和相邻植物的影响。
在植物群落中，目标植物及其相邻共存植物与其对应的

土壤性状之间往往相互影响，直接反馈和间接反馈同时

存在， 形 成 整 个 体 系 的 “互 反 馈 效 应 ” （ ｐａｉｒｗｉｓｅ
ｆｅｅｄｂａｃｋ）。 互反馈效应是土壤性状对宿主植物及其共

存植 物 影 响 的 净 效 应， 可 用 公 式 计 算 净 效 应 值
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（Ｎｅｔ ｆｅｅｄｂａｃｋ＝αＡ－αＢ＋βＢ－βＡ）。 互反馈效应能够比较群落中植物受土壤性状影响的相互作用关系的强弱。
通常，当整个体系中宿主植物引起的土壤性状的改变对同种植物生长的促进作用更高，或者对不同种类植物

生长的抑制作用更高时，为正反馈效应；相反地，当土壤性状的改变抑制了同种植物的生长，而有利于其它植

物的生长时，则是负反馈效应。

２　 植物⁃土壤反馈的作用机制

在广义范围内，植物⁃土壤反馈包括各种物理、化学、生物学反馈，是生物因素和非生物因素共同作用的结

果［２，２０］。 土壤中非生物因素如养分、水分、分泌物等，以及生物因素如土壤微生物、土壤动物等均可直接或间

接影响反馈作用的强度和方向。 植物生长对土壤中养分的摄取导致养分含量下降，养分的降低进一步限制植

物生长，是一个典型的负反馈［２１］。 但是，这种由养分差异造成的反馈效应与植物特性以及种间互作相关。 例

如，生长速率快的植物产生凋落物的数量高，且凋落物容易分解，通常这类植物对高养分供应表现出正反馈作

用；相反，生长速率慢的植物对养分需求量较少，凋落物的数量少且分解较慢，低养分供应可以满足生长速率

慢的植物的生长，但对生长速率快的植物来说，便会导致负反馈［２２⁃２３］。
在狭义范围的植物⁃土壤反馈，主要指的是植物⁃土壤生物之间的互作（图 ２）。 因为植物根际可以形成专

性土壤生物群落，反过来，土壤生物通过与植物形成共生、寄生、偏利共生等影响植物生长和健康等［２４⁃２５］，这
种植物⁃土壤生物互作关系的特异性，为理解和运用植物⁃土壤反馈提供了更直接的证据和理论支撑。 根据土

壤生物对植物生长产生的反馈作用的不同，可以将土壤生物分为有益生物和有害生物。 一般来说，有益生物

促进宿主植物生长，产生正反馈效应（图 ２ａ）。 例如，丛枝菌根真菌（Ａｒｂｕｓｃｕｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ， 简称

ＡＭＦ）能够与 ８０％以上的陆地植物共生，是一种在土壤中分布最广泛的能够促进植物氮、磷营养［２６⁃２７］，改善土

壤结构［２８⁃２９］，提高植物抗病性［３０⁃３１］的有益菌。 当宿主植物供给碳源供 ＡＭＦ 增殖和扩繁，ＡＭＦ 反过来促进植

物生长时，是正反馈作用。 然而，ＡＭＦ 也可能更加促进了相邻植物生长，对宿主植物产生负反馈作用（图
２ｃ）。 同样地，土壤有害微生物如病原菌，对宿主植物为负反馈作用（图 ２ｄ），但是当宿主植物引起病原菌的变

化更能抑制邻居植物的生长时，对宿主植物便是正反馈作用（图 ２ｂ）。 由上可知，有益菌和病原菌均可导致正

反馈或者负反馈，取决于植物和微生物的互作方式和强度。
土壤生物和非生物因素间的反馈作用是相互影响的。 土壤生物影响有机质降解、团聚体形成、氮循环等

诸多生物地球化学过程，反过来，土壤非生物因素也影响着土壤生物功能的发挥。 例如，在养分较低的情况

下，菌根真菌可以帮助植物吸收养分，产生正反馈；在养分较高的条件下，植物对于菌根真菌的依赖性会降低，
向地下投入的碳源会减少，菌根真菌的数量以及活性会降低，菌根真菌会与植物竞争养分，产生中性甚至负反

馈［３２］。 干旱影响土壤细菌和真菌的群落组成［３３⁃３４］，且干旱对细菌群落组成的影响比真菌更大［３５］。 但在干旱

条件下，植物会选择适应干旱环境的微生物类群，如增加放线菌的丰度［３６］，当再次受到干旱胁迫时，这些微生

物的正反馈作用能够帮助植物更好生长［３７⁃３８］。

３　 植物⁃土壤反馈理论在自然和农田生态系统的应用

３．１　 外来植物入侵

　 　 在入侵我国农林水生态系统的 ５２０ 余种外来有害生物中，入侵植物就占 ５１．５％［３９］。 外来植物的大量繁

殖和蔓延，会抑制当地植物的生存和发展，降低生物多样性，严重危害入侵地生态系统体系的稳定和安全。 天

敌逃逸是外来物种成功入侵的主要原因之一。 一个外来种被引入到新的生境后，逃避了原生地病虫害的侵

害，相对于本地物种，呈现出中性或者正的反馈作用，从而导致其在新栖息地大面积生长、繁殖和扩散［４０］。 在

一些情况下，入侵种也会受到本地病原菌的侵害，然而，相对于本地物种，它们的感病性更弱，这样即使在负反

馈的效应下，同样可以形成入侵优势［４１］。 此外，外来物种也可以通过和有益微生物共生促进其正反馈作用。
例如，加拿大一枝黄花（Ｓｏｌｉｄａｇｏ ｃａｎａｄｅｎｓｉｓ）在我国是一种危害极大的外来入侵植物。 这种植物改变了 ＡＭＦ
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图 ２　 植物⁃土壤反馈类型

Ｆｉｇ．２　 Ｐｌａｎｔ⁃ｓｏｉｌ ｆｅｅｄｂａｃｋ ｔｙｐｅｓ

以有益菌和病原菌为例，阐释了植物⁃土壤反馈的正反馈和负反馈效应；箭头和黑色圆圈分别表示有益或有害作用，实线表示植物⁃土壤生物

之间存在互作，虚线表示两者之间无作用或互作较弱，作用强度的大小由线条的粗细表示；其中，正反馈来自于与宿主植物结合的有益微生

物（ａ），负反馈来自宿主专性病原菌的效应（ｄ）；另外，植物对有益微生物不对称的响应也可导致负反馈（ｃ）；例如，植物 Ａ 能够促进有益微

生物 Ｙ的扩繁和生长，而 Ｙ对植物 Ｂ的促进作用更大，因此植物 Ａ相对植物 Ｂ就是负反馈效应；类似的，对病菌不对称的互作关系也可产

生正反馈（ｂ）。 例如，植物 Ａ对病原菌 Ｙ的抗性较高，且促进作用更强，而 Ｙ主要抑制植物 Ｂ的生长，因此植物 Ａ相对植物 Ｂ就是正反馈效

应；改自文献［１９］

的群落组成，促进了 Ｇｌｏｍｕｓ ｇｅｏｓｐｏｒｕｍ 的扩繁和生长，提高了一枝黄花对本地物种鸡眼草 （Ｋｕｍｍｅｒｏｗｉａ
ｓｔｒｉａｔａ）的竞争能力［４２］。 ＡＭＦ促进外来植物入侵定殖的作用机制包括改善入侵植物的营养成分，提高它们的

抗逆性等［４３］。 也有研究表明，有些入侵植物对 ＡＭＦ的依赖性较低，降低了土著 ＡＭＦ 的丰度，抑制了对 ＡＭＦ
依赖性较高的本地植物的生长，使入侵植物间接获得竞争优势［４４⁃４５］。

进一步研究发现，随着时间推移，入侵植物也可产生负反馈，使其失去入侵能力［４６］。 例如，对新西兰

１２种入侵植物的研究表明，随着其在当地定殖时间的延长，负反馈作用越大［４７］。 在对豕草 （Ｈｅｒａｃｌｅｕｍ
ｍａｎｔｅｇａｚｚｉａｎｕｍ）不同定殖年限（１１—４８ａ）的研究中，同样发现了随时间延长，负反馈作用发生变化［４８］。 这些

负反馈作用的作用机制可能是多方面的，如病原菌的积累，有益菌作用的减弱，养分的消耗和化感物质积累

等［４９⁃５０］。 同时，许多的外来植物并没有形成入侵优势，这可能受入侵地生态环境因子的影响。 土壤类型、温
度差异、养分高低、气候干旱或湿润，均可能会直接或间接影响植物与土壤环境之间的相互作用，以及外来植

物的入侵和演替。
３．２　 植物群落演替

在原生演替阶段的早期，由于成土母质中养分的缺乏，能够与根瘤菌、ＡＭＦ 共生的植物成为建群种，呈现

正反馈作用［５１］。 早期演替植物一般生长速率较快，而使其抗病能力减弱，随着时间推移，病原菌定殖于早期

演替植物中，因此容易呈现负反馈作用；而晚期演替物种由于对病原菌有较强的抗性，能够在演替后期占据竞
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争优势。 因此，不同演替阶段植被对病原菌响应的不同，在一定程度上影响群落演替的方向［３］。 例如，对沙

茅草（Ａｍｍｏｐｈｉｌａ ａｒｅｎａｒｉａ）的研究表明，其在新形成的风积沙滩上生长良好，而当沙丘稳定之后，在其根系中

就会有病原菌的积累，而使其相对后续植物失去竞争优势［１０］。
在次生演替阶段，植物⁃土壤反馈同样驱动了群落演替，而且作用速度相对于原生演替阶段可能更快。 研

究表明，早期演替物种呈现负反馈效应，而晚期演替物种呈现正反馈效应［１１］。 晚期演替植物除了对病原菌具

有较强的抗性外，对 ＡＭＦ等有益微生物的响应较强［５２］，有益和病原菌共同驱动了植物群落的演替［１２，５３］。
３．３　 物种共存和植物多样性

土壤的正反馈作用会导致优势物种的形成，不利于植物共存和体系多样性的维持［１９， ５４］。 正反馈效应的

一个典型例子是当优势物种更好结合有益微生物时，便会产生竞争排除，不利于其它从属植物生存。 例如，在
北美大草原中 Ｃ４ 植物是优势物种，且具有较高的菌根响应，使其它植物的生长受到限制［５５］。 在森林生态系

统中存在“本土优势”，即森林中的优势种在分解过程中发挥了自身的主场优势，促进其凋落物在自身生长的

群落环境中分解［５６⁃５７］。 影响凋落物分解的因素可分为生物因素（树种、土壤微生物活性等）和非生物因素（气
候因素、土壤理化性质等）等两类。 “本土优势”的作用机制可能是物种选择了能够快速高效降解其自身凋落

物的微生物群落，且建立了适合这些腐生微生物生长和繁殖的环境。
在自然生态系统中，病原菌产生的负反馈作用在物种共存、群落构建和物种多样性维持方面的作用越来

越受到人们的关注［５８］。 最早 Ｊａｎｚｅｎ ［９］和 Ｃｏｎｎｅｌｌ ［８］撰文系统地描述了热带森林维持较高物种多样性的机

理， 形成了 Ｊａｎｚｅｎ⁃Ｃｏｎｎｅｌｌ假说。 这一假说认为种子扩散以母株为中心， 邻近母株的种子和幼苗存在较高的

死亡率，有助于维持热带森林物种多样性。 植物这种负反馈作用一般源自植物本身根系分泌的自毒物质或病

原菌的积累。 因此，植物群落中的优势物种受到病原菌的影响时，较难形成绝对的生长优势，导致从属物种也

能共存生长，利于群落中物种共存和植物多样性的形成［１４⁃１５， ５９］。 然而，负反馈作用不只源于病原菌，有益菌

如 ＡＭＦ也可产生负反馈作用。 例如，草地植物车前草（Ｐｌａｎｔａｇｏ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ）对 ＡＭＦ Ｓｃｕｔｅｌｌｏｓｐｏｒａ ｃａｌｏｓｐｏｒａ 亲和

性高，而 Ｐａｎｉｃｕｍ ｓｐｈａｅｒｏｃａｒｐｏｎ 则与另两种 ＡＭＦ Ａｃａｕｌｏｓｐｏｒａ ｍｏｒｒｏｗｉａｅ 和 Ａｒｃｈａｅｏｓｐｏｒａ ｔｒａｐｐｅｉ 亲和性较高，当
两种植物共同生长时，与 Ｐａｎｉｃｕｍ 结合的两种 ＡＭＦ对车前草的生长正效应更高，导致负反馈效应［６０］。 因此，
在整个植物多样性体系中，ＡＭＦ 可能促进某些从属物种的生长，提高其对优势种的竞争能力，促进整个群落

多样性的提高［６１］。
３．４　 植物多样性⁃生产力关系

在自然生态系统中，随着植物多样性增加，体系生产力提高［６２］。 之前对植物多样性⁃生产力关系机制的

解释集中在非生物因素方面即选择效应和补偿效应。 选择效应是指在一个物种数目多的植物群落中，相比于

一种或物种数目低的植物群落，优势或高产物种出现的概率较高，这些物种通常生长速率快、竞争能力强，在
混作中易获得生长优势，提高了群落生产力［６３］。 补偿效应包括资源利用生态位的分化和种间互惠作

用［６２， ６４⁃６５］。 研究发现，植物⁃土壤反馈作用也影响植物多样性⁃生产力关系。 植物多样性的增加可以提高土壤

中碳、氮的含量［６６］，其中的作用机理可能是植物多样性促进了土壤中微生物的活性，提高了有机质和氮的矿

化速率［６７］。 这些养分资源的增加反过来又促进了植物多样性体系生产力的提高。 土壤中的有益微生物如

ＡＭＦ和根瘤菌，也可以通过参与植物氮、磷等养分资源的吸收和利用而影响种间互作和体系生产力。 ＡＭＦ对

植物亲和力不同，同时，菌丝网络的存在可调节 Ｃ［６８］、Ｎ［６９］和 Ｐ ［７０⁃７１］等资源在植物间的分配。 在黑麦草

（Ｌｏｌｉｕｍ ｍｕｌｔｉｆｌｏｒｕｍ） 与红车轴草 （Ｔｒｉｆｏｌｉｕｍ ｐｒｅｔｅｎｓｅ） 混作中，ＡＭＦ 促进了红车轴草的生长，降低了黑麦草对

其抑制作用，提高了混作生产力［７２］。 而且，随着 ＡＭＦ 多样性增加，草地生态系统生产力增加［６１］。 根瘤菌的

作用主要体现在豆科植物中。 例如，在红三叶草和蓝草的混作中，红三叶草可固氮并促进蓝草的氮营养，提高

了体系生产力［７３］。
此外，土壤病原菌同样能驱动物种多样性⁃生产力正相关关系［１６⁃１８］。 长期单作土壤中往往会积累宿主专

性的病原菌，抑制植物生长。 在草地［１７， ７４⁃７５］和森林［７６］生态系统中均观察到病害的发生率和严重程度在物种
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多样性低的植物群落中较高的现象。 植物多样性体系通过稀释或抑制病原菌，减弱负反馈作用的强度，提高

混作体系生产力［７７⁃７９］。
３．５　 多营养级之间的相互作用

除了植物⁃微生物之间的直接相互作用，地上⁃地下互作系统中还存在大量的其他生物，如原生动物、食草

性昆虫、分解者、捕食者等，这种多营养级之间的相互作用，参与和介导植物⁃土壤反馈的过程，影响植物生长

与健康［８０］。 例如，植物根系与土壤生物之间的互作通过改变植物的养分状况、初生及次生代谢产物等，影响

地上部昆虫及其捕食者的响应。 研究表明，蒲公英植株饲养的毛虫微生物群落与其驯化的土壤微生物群落类

似，表明了植物对土壤微生物群落的影响可以通过土壤记忆传递到以后代植物为食的昆虫中［８１］。 ＡＭＦ 也能

通过反馈防御信号调节地下⁃地上互作。 当植物受到害虫的侵害时，ＡＭＦ 的菌丝起到信号传导的作用，可将

这种防御信号传递给相邻植物，提高相邻植物的防御能力［８２⁃８３］。
地上⁃地下部食草性昆虫还能通过影响根系分泌物和代谢产物影响地下部生物群落［８４］，进而影响植物⁃土

壤反馈响应。 例如，地下部植食性昆虫诱导改变根系中生物碱合成以及土壤中真菌的群落组成，当害虫再次

取食时，相对于前期没有诱导的植物，诱导植物生长的负反馈作用更小［８５］。 人工模拟的植食作用，还可以通

过刺激植物根系分泌来促进微生物生物量和活性增强，提高土壤的氮矿化速率，从而有利于植物在植食压力

下的补偿生长［８６］。 这种地上部植食性昆虫介导的反馈作用不仅会发生在同物种之间，也会发生在不同种之

间，影响后续植物对昆虫的抗性和生长［８７］。
３．６　 气候变化与植物⁃土壤反馈间的相互作用

在区域尺度上，植物⁃土壤互作受温度、降水以及其他气候因素影响。 因此，气候变化会影响植物向土壤

输入凋落物和根系淀积物，也影响植物根系与有益菌、腐生菌和病原菌相互作用关系［８８］。 温度升高能够加速

植物的生理和代谢，提高植物光合和呼吸效率，同时也会提高微生物活性，促进有机质的降解，对植物生长产

生正反馈效应。 但是长期的增温会导致干旱，干旱会降低矿化速率和养分释放，影响植物养分的吸收和利用，
从而对种间互作和植物多样性造成影响［８９⁃９０］。 研究表明，干旱会通过影响土壤微生物群落组成产生“遗产效

应”（ｌｅｇａｃｙ ｅｆｆｅｃｔ），使植物再次受到干旱胁迫时获益［３８］，进而影响植物种间互作［９１］，或使植物趋于中性反馈

作用［９２］。
ＣＯ２的升高影响反馈作用。 在针叶林生态系统的野外模拟试验中，利用开放式 ＣＯ２增肥试验技术 （Ｆｒｅｅ

ａｉｒ ＣＯ２ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ， ＦＡＣＥ），发现 ＣＯ２浓度增加后增加了根系向土壤中的碳输入，提高了微生物活性和有机质

的矿化，加速碳的流失；然而该过程也同时提高了氮的转化和释放，促进了树木对氮的吸收利用、生长和碳的

累积，形成正反馈［９３］。 在美国 Ｃｅｄａｒ Ｃｒｅｅｋ试验站的 ＢｉｏＣｏｎ试验中，同样利用 ＦＡＣＥ技术，经过 ２０ａ的长期定

位试验后，结果表明，在 Ｃ３ 植物群落中，ＣＯ２的增加使氮循环由正变负，而在 Ｃ４ 植物群落中由负变正，驱动了

体系由 Ｃ３ 向 Ｃ４ 植物的转变，但是具体的作用机制仍不清楚［９４］。 同时，ＣＯ２的升高往往伴随着增温、干旱等其

他气候变化因素的产生，因此这些多重因素如何共同影响植物⁃土壤间复杂的相互作用，有待于进一步

探究［９５］。
气候变化最直接的后果可能是植物会像动物一样，随着其最适环境的变化发生生境偏移。 当植物到达一

个新环境后，这些迁徙植物具备类似于入侵植物的特征，遭受的负反馈作用较小［９６］；同时与有益菌和腐生菌

之间的相互作用关系也较弱，因此受温度、降水、养分等环境因素的影响可能较大。 但随着迁移时间延长，特
异性病原菌积累，负反馈作用会加重［８８］。 尽管迁徙植物是气候变化的一个结果，在新的生态气候区定殖后，
迁徙植物同样能够改变生态系统过程，例如改变养分循环和地上⁃地下相互过程［９７］。 在当前全球气候变化背

景下，在不同生态气候区，准确预测植物迁徙类型和特征，进行科学管理和干预，对于保障生物多样性具有重

要意义［９８］。
植物⁃土壤反馈在受到气候变化影响的同时，也反过来调节气候变化。 通常，植物多样性可提高土壤生物

多样性［９９］，反过来，土壤生物多样性的提高能够提高植物群落抵抗干旱、冻害、增温、氮沉降等环境胁迫的能
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力［１００⁃１０１］，有利于维持生态系统的稳定性。 植物多样性的提高可通过调节土壤微生物的代谢活动［１０２］、提高

ＡＭＦ多样性［１０３］等方式，促进土壤团聚体的稳定性和碳的固存［２８⁃２９］，减少 ＣＯ２的排放潜力。 此外，禾草类植物

与豆科植物混作后可改变土壤中 Ｎ 循环相关微生物，即降低与 Ｎ２Ｏ 排放相关的基因表达，减少 Ｎ２Ｏ 的

排放［１０４］。
３．７　 植物⁃土壤反馈在集约化农业中的应用

集约化农业生产造成了土壤酸化［１０５］、土壤结构恶化［１０６］、环境污染［１０７］、病虫害加剧［１０８］ 等诸多问

题［９７⁃９８］，严重威胁到土壤健康和农业绿色发展。 例如，在农田生态系统中，长期单一化种植使作物病虫害发

生严重，是一种典型的负反馈效应。 据估算，病虫害每年造成全球粮食产量减产幅度可达 ２０％—３０％［１０９］。
作物多样化种植，包括轮作、间作和覆盖作物等可从时间和空间上缓解负反馈，增加正反馈效应［５，１１０⁃１１１］。 对

我国作物种植体系的整合分析表明，轮作体系的产量比单作平均提高 ２０％ ［１１２］。 一方面，轮作显著提高土壤

肥力，例如豆科作物的生物固氮作用增加土壤可利用的氮，提高后续小麦的产量和蛋白质含量［１１３］； 另一方

面，轮作通过非寄主作物对病原菌的稀释效应［１１４］，以及提高拮抗土壤微生物的数量［１１５］，缓解土传病原菌的

负反馈效应。
间套作是作物多样化种植的另一种重要形式，其在提高作物产量、资源利用效率，强化生态系统服务功能

方面发挥着重要的作用［４］。 间套作可通过阻挡作用、田间微气候改善、根际分泌物和改变根际微生物群落等

物理、化学和生物方面的作用抑制病害［１１６］，降低土壤的负反馈作用［１１７］。 例如，当易感病水稻和抗病性水稻

种植在一起时，由于抗性水稻可阻隔稻瘟病菌的扩散，易感病水稻相对单作可以提高 ８９％的产量，同时降低

了 ９４％的稻瘟病发病率［１１８］。 小麦与西瓜间作降低了西瓜根际丙二醛含量，增加了多酚氧化酶、苯丙氨酸解

氨酶、类黄酮和总酚类含量，减轻了尖孢镰刀菌对西瓜根系的侵染［１１９］。 旱稻通过根系分泌物改变细菌和真

菌的丰度，可以帮助抑制西瓜的枯萎病［１２０⁃１２１］。 在间套作体系中，作物多样性的增加还可通过提高土壤有益

菌的多样性和丰度等促进土壤正反馈效应。 例如，玉米与不同树木间作体系中玉米根系 ＡＭＦ 丰富度显著提

高［１２２］。 在南方低磷土壤上，玉米与鹰嘴豆、大豆、小麦间作后，菌根真菌的数量随不同体系而发生变化［１２３］。
在玉米 ／蚕豆间作中，玉米分泌物可提高蚕豆根瘤数量和氮的固定效率［１２４］。 反过来，这些有益微生物的改变

又能通过调节氮、磷等养分资源在种间的利用，提高整个体系的养分利用效率和生产力。 如 ＡＭＦ可以提高玉

米 ／蚕豆间作体系中玉米对磷的吸收利用和生长［１２５］，根瘤菌和 ＡＭＦ 可提高玉米 ／大豆间作体系中大豆对氮

的固定效率，同时促进氮从大豆向玉米的转移［１２６］，促进体系增产。
近年来，我国土壤污染问题日益突出，重金属类、残留农药、挥发性有机物、石油类等各类有害物质严重威

胁土壤健康，对作物生长产生负反馈作用。 据统计，２０１４年全国受污染的耕地面积约有 ０．１ 亿 ｈｍ２，土壤点位

超标率高达 １９．４％［１２７］。 在污染土壤修复技术中，植物修复具有成本低、适用性广及协同改善水质、大气等周

围环境的特点，因此是土壤污染修复的一项重要技术。 植物修复是利用植物吸收、固定、挥发、降解的机能去

除或分解转化污染物质。 如在重金属修复方面，蜈蚣草可以超累积砷，龙葵可以超累积镉等［１２８］。 土壤微生

物是污染土壤修复的另外一项重要技术。 例如，恶臭假单胞菌 （Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｐｕｔｉｄａ Ｆ１） 和施氏假单胞菌

（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｓｔｕｔｚｅｒｉ ＯＸ１） 能分别降解乙基苯和二甲苯，且两者的混合体系能同时实现对两种苯污染物的高

效降解［１２９］。 植物⁃土壤反馈理论可用于指导土壤污染修复。 在污染土壤中可通过筛选高效的适应性强、修复

效率高的微生物类群，提高修复效率［１３０］。 随着基因组学、培养组学等技术的发展，合成微生物组成为可能。
通过筛选功能性高的植物⁃微生物组合，不仅可促进污染物的降解，还能促进植物生长，形成高效的植物⁃微生

物联合修复体系［１３１⁃１３３］。
由于人为措施的影响，农田生态系统反馈作用的发挥还受到管理措施的影响。 如土壤中过量的氮和磷会

降低 ＡＭＦ的多样性和丰度，影响其相应功能［１３４］，增加氮供应提高作物遭受病虫害的风险［１３５］。 而一些合理

的管理措施，如施用有机肥、覆盖作物等保护性耕作措施，能够提高土壤微生物的丰度、多样性和活力，改善土

壤质量，促进微生物的正反馈作用［１３６］。 同时，土壤微生物反馈效应的方向可能与植物特性有关。 例如，从根
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系形态角度，比根长低的植物对 ＡＭＦ的依赖性较高，且根系表面积较低，降低了病原菌侵染的机率，可能会呈

正反馈效应；反之，比根长高的植物具有较大的表面积，更多依赖于根系获取养分，提高了病原菌侵染的概率，
易呈现负反馈效应［１３７⁃１３９］。 因此，在不同的农业生态气候区，进行合理的作物组合搭配，有助于更好的发挥有

益微生物的作用潜力。 目前对农田生态系统微生物反馈作用机制的认识，主要集中在根瘤菌、丛枝菌根真菌

和某些病原菌等，未来随着高通量测序、规模化微生物分离鉴定和微生物组学研究技术的发展，需要从微生物

群落以及其他生物群落角度开展系统研究［１４０］。

４　 展望

当前日趋加剧的气候和环境变化严重影响全球生物多样性格局和分布。 如何理解和掌握植物⁃土壤互作

机制，运用植物⁃土壤反馈理论应对全球气候变化、保护濒危植物、控制外来植物入侵，以及进行可持续的食

物、饲料和生物质能源生产，是未来科学研究和实际生产应用中面临的巨大挑战。 尽管植物⁃土壤反馈理论已

经在生态领域得到了广泛应用，但对其普遍适用性、以及地上⁃地下部生物和非生物因素之间的相互作用机制

和规律还不清楚；同时，在我国农业绿色发展中利用植物⁃土壤⁃微生物互作强化正反馈作用的机理和途径还

不明确。 未来还需从以下几个方面开展工作（图 ３）。

图 ３　 植物⁃土壤反馈在不同尺度上的研究展望

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｓｐｅｃｔｓ ｏｎ ｐｌａｎｔ⁃ｓｏｉｌ ｆｅｅｄｂａｃｋ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｃａｌｅｓ

（１）植物⁃土壤反馈机制还需进一步深入。 土壤作为一个多组分、多维度、多功能的复杂生态系统，在前期

研究中，对植物种间互作和群落动态的影响更多是依据植物生长表现而形成的推测性描述，或者利用模型进

行的推理性预测。 近年来随着基因组学、培养组学、代谢组学等多组学技术的发展，有必要在植物⁃土壤反馈

研究中结合相关技术，揭示植物代谢与菌群功能发挥之间的互作关系，阐明土壤微生物对生态系统地上部种

群、群落组成和功能的作用机制。 土壤微生物网络结构分析以及微生物食物网是近年来微生物领域比较热门

的分析方法。 土壤中的微生物并不是单独存在的，而是通过直接或间接的相互作用形成复杂的共生网络。 土

壤微食物网的生态功能主要体现在微生物和微动物间的相互作用对土壤的 Ｃ、Ｎ 循环过程和植物生长以及农

业生态系统中病虫害发生等的影响方面。 通过对土壤微生物网络结构和食物网的分析，可以深度解析植物⁃
土壤反馈的机制和过程。

（２）目前对植物⁃土壤反馈的研究主要集中于对单一生态系统的研究，缺乏不同生态系统之间的比较研

究。 不同生态气候区的演替阶段以及环境条件如何影响土壤中的碳、氮循环以及分解者、有益菌、病原菌作用

和功能的发挥，特定生态气候区的关键微生物类群，如何与食物网中多营养级之间的其它微生物或者土壤动

物相互作用，对这些问题进行系统研究，有助于更好地理解、预测和调控生态系统中植被群落动态和生物多样

性，提升生态系统服务与功能。
（３）当前植物⁃土壤反馈的研究多集中在控制条件的室内模拟试验中，如何在更大尺度范围内理解和运用

７３１９　 ２３期 　 　 　 王光州　 等：植物⁃土壤反馈理论及其在自然和农田生态系统中的应用研究进展 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

植物⁃土壤反馈理论是一个巨大的挑战。 在未来的研究中，需要借助全球资源数据库、航空遥感技术等的发

展［１４１］，在更大区域甚至全球尺度上，对地上⁃地下互作生态系统，进行长期试验和观测，探究植物⁃土壤互作的

动态变化特征和规律，为生态系统的科学管理和修复提供重要的科学依据。
（４）在农业生产实践中，如何进行作物⁃土壤⁃微生物的综合调控，在不同农业生态区，选择适宜的作物基

因型和种植方式，提高土壤微生物学潜力，加快土壤内部物质循环和养分周转，减少外源投入，降低土壤污染，
增强作物抵抗病虫害的能力，构建良性健康、可持续的植物⁃土壤互作系统，是未来农业可持续发展亟需重视

和解决的问题。 随着科学技术的进步，通过对植物⁃土壤反馈定向调控，可以充分利用和发挥作物多样化种植

和土壤生物多样性驱动生态系统多功能性的优势，实现农业生产与生态系统服务的协同。
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