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植物-土壤反馈理论及其在连作障碍
管理中的应用

周新刚 1，马海鲲 2，郭辉 3，韦中 3*，徐阳春 3，吴凤芝 1，沈其荣 3

摘要 作为植物-土壤负反馈的典型现象，作物连作障碍严重制约了农业的可持续发展。概

述了植物-土壤反馈理论的发展过程和作用原理，以连作障碍为例总结了该理论在农业生产

中应用和发展现状，建议参照自然生态系统中的植物-土壤反馈作用理论，进一步解析农田

植物多样性提高作物健康和产量的机制。通过构建多样性种植模式、发展强化根际微生物

组功能等手段来促进农田中的正反馈作用，缓解或消除作物连作障碍因子，增强土壤-植物

系统健康，促进农业可持续发展。
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作物生长和健康与植物-土壤系统密切相关，

农业系统的生产力在很大程度上依赖于土壤微生

物的作用[1-3]。植物与土壤微生物之间的作用与反

馈是陆地生态系统地上和地下结合的重要纽带。

植物可以通过向土壤中投入各种化合物、影响土壤

水文过程及土表温度、为土壤生物提供生境及资源

等方式而改变土壤生物和非生物学性状。某一植

物对土壤性状的改变可以对植物自身，以及后来生

长在相同土壤上的同种或异种植物产生影响，这一

过程被称为植物-土壤反馈（plant-soil feedback）[1,4]。

连作障碍（soil sickness）是指在同一土壤中连

续栽培同一作物或近缘作物时，用正常的栽培管理

措施也会发生长势变弱、产量和品质下降的现象[5]。

连作障碍是一种典型的植物-土壤负反馈作用[4,6]，
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主要是长期单一连作、高复种指数及不合理的集约

化管理方式导致的。养分利用率降低、根系生长受

限、作物病虫害爆发等是连作障碍的典型特征[5,7-8]。

由于对连作障碍发生的本质不够了解，施用化肥和

农药等农用化学品是解决障碍问题的常见方式。

尽管短期内有一定效果，但持续施用农用化学品往

往加剧连作障碍问题，不仅威胁粮食安全，还危害

生态环境安全和人类健康[5,8-9]。进一步深入认识植

物-土壤反馈的作用原理以及与连作障碍发生的

关系，对有效消减连作障碍、促进农业可持续发展

具有十分重要的意义。

1 植物-土壤反馈理论

1.1 植物-土壤反馈理论提出及发展

在 2000多年前的传统农业发展初期，人们就

发现了作物的连作障碍问题，同时也发展出了一些

作物轮作及间套作体系以减缓该障碍。例如，希腊

植物学家 Theophrastus（约公元前 371—公元前 287
年）观察到鹰嘴豆能消耗地力[7]。中国北魏时期贾

思勰所著的《齐民要术》（大约成书于公元 533—
544年）中描述了轮套作在提高作物产量中的重要

性[6]。在 20世纪初，研究者发现植物根系分泌物和

凋落物可以释放对植物有毒害作用的物质[10]。20
世纪中期，人们发现通过土壤灭菌可以避免连作障

碍，从而了解到土壤生物（尤其是土壤有害微生物）

是造成作物减产的重要因子[7]。20世纪 90年代，植

物生态学家开始认识到植物-土壤反馈在自然生

态系统中具有重要功能，明确了植物-土壤反馈的

概念[4]。此后，植物-土壤反馈逐渐成为了生态学

研究领域的热点之一，相关理论也得到了快速发

展[1,4,11-12]。

关于土壤生物在植物-土壤反馈中作用的研

究始于 20世纪 90年代。Bever等[13]在理论上将土

壤生物群落纳入了植物-土壤反馈的研究框架中，

认为植物-土壤反馈过程包括 2步：首先，植物个体

或植物群体通过地上凋落物或根系分泌物等方式

改变了土壤生物群落组成；其次，这种改变影响了

该植物个体或群体的生长率。植物与土壤生物群

落之间的互作也称为狭义上的植物-土壤反馈作

用。如果植物引起的土壤环境的改变能促进同种

植物的生长，这种现象称为正反馈；如果对同种植

物的生存不利，则称为负反馈。van der Putten等[4]

将植物-土壤反馈作用分为直接反馈（direct feed⁃
back effects）和间接反馈（indirect feedback effects）
2种。直接反馈作用是指某一植物物种的个体对

其自身或同一物种的其他个体的作用，也称为种内

或者同种反馈；而不同物种之间的反馈为间接反

馈，也称为种间或者异种反馈。

1.2 植物-土壤反馈的作用原理

植物-土壤反馈主要受土壤养分、土壤生物

（病原物和有益微生物）和次生化合物等因子驱动

（图 1）。以下分别论述各因子对正负反馈的影响

机制。

1）土壤养分。植物可以通过吸收土壤养分、

改变凋落物质量和养分循环等方式而改变土壤养

分状况。土壤养分的消耗可直接抑制植物生长而

产生负反馈作用，同时也会通过降低植物凋落物质

量、减少投入土壤中的养分而加剧负反馈[14]。然

而，凋落物质量对植物-土壤反馈的影响是复杂

的。低生长速率物种具有较低的养分需求，能产生

低质量凋落物、使土壤养分水平降至高生长速率物

种的需求以下，最终形成种内正反馈。相反，高生

长速率物种产生易降解凋落物，从而增加土壤养

分、增强其对低生长速率物种的竞争优势，最终形

图1 植物-土壤反馈作用的主要驱动因子
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成种内正反馈[15-17]。

2）土壤生物。土传植物病原物是负反馈的重

要驱动因子。受天敌侵害后，能够将资源优先分配

到防御功能而非生长的植物物种更不易受病原物

形成的负反馈的影响[18]。土壤有益生物通常能缓

解土壤养分消耗和病原物导致的负反馈，从而形成

正反馈。例如，根瘤菌和链霉菌属能驱动种内正反

馈[19-20]。不同类型菌根真菌驱动的植物-土壤反馈

作用不同，反馈的方向和强度取决于植物和菌根真

菌的特异性匹配。某些外生菌根真菌比丛枝菌根

真菌具有更强的获取有机结合态养分的能力，外生

菌根型植物通过产生难降解凋落物而抑制非外生

菌根型植物对氮素的吸收，从而产生种内正反馈；

另外，外生菌根真菌比丛枝菌根真菌对植物病原物

具有更强的抑制作用，因此能驱动外生菌根型植物

产生种内正反馈[21]。对某些特定的植物与真菌组

合，丛枝菌根真菌也能驱动种内正反馈[22]。

3）次生化合物。许多植物次生化合物具有抑

制植物和微生物的功能。某一植物物种产生的次

生化合物对异种植物的抑制作用（化感作用）能引

起种内正反馈，而对同种植物的抑制作用（自毒作

用）能引起种内负反馈[23-24]。次生化合物还可以通

过影响土壤生物而产生反馈作用。例如，次生化合

物能抑制异种植物的有益共生菌或促进其病原菌

而产生种内正反馈作用[12,25]。自毒物质可以通过抑

制土壤有益微生物、促进土壤病原菌从而加剧种内

负反馈作用[26-27]。

4）综合作用。植物-土壤反馈通常由多个因

子共同驱动，各因子间也存在互作关系[17,28]。例如，

凋落物在植物-土壤反馈中的作用依赖于植物病

原菌和菌根真菌，当存在植物病原菌时，凋落物仅

起较小的作用；但是当菌根真菌大量存在时，凋落

物降解性对植物-土壤反馈强度的促进作用增

强[29]。土壤生物介导的反馈作用的方向和强度会

依赖于土壤养分水平[17]。亲缘关系近的植物间具

有更相似的资源需求、土壤共生生物、病原菌以及

根际微生物群落[30-31]。为此，在探究连作障碍系统

中植物-土壤反馈作用机制时应全面地进行评估。

2 单一连作的反馈效应和形成机制

2.1 单一连作的负反馈作用

与自然生态系统相比，农业生态系统中的种内

负反馈作用往往更强。连作障碍是典型的植物-
土壤负反馈作用，在农业生产中非常普遍[7]。在长

期的驯化过程中人们往往只关注农作物产量性状，

但忽略了农作物与环境有益生物的联系[32-35]。因

而，农作物品种与其野生种相比，更易积累病原菌，

产生种内负反馈。研究发现生长速率快的植物抗

病能力较弱，容易产生种内负反馈[17]。连作障碍负

反馈形成原因是多样性的，并具有较高的物种特异

性。其他作物对某一作物形成的连作土壤的敏感

度随与该作物系统发育距离的增加而降低。所以，

一般认为自毒作用和物种特异性土传病虫害是连

作障碍形成主要的因子[5,24,36-37]。另外，植物长期连

作会导致作物根际微生物区系恶化，尤其是有益微

生物减少，这种负反馈的形成可能与自毒物质的积

累有关[26-27]。值得注意的是，尽管现代农业中有大

量肥料的投入，但由于难以做到平衡施肥，某些土

壤营养元素的消耗及离子拮抗所造成的微量元素

不足也可能是连作障碍形成的主要因子。

2.2 单一连作的正反馈作用

某些情况下单一连作也能形成正反馈作用。

例如，长期连作一些作物后，土壤能达到稳态，获得

免疫特定土传病害的能力，即形成抑病型土壤（dis⁃
ease-suppressive soil）[3,38]。在抑病型土壤中即使存

在相当数量的病原菌，作物因受到土壤微生物的保

护，依然不发病或者发病不严重[38]。目前已报道了

小麦全蚀病、甜菜立枯病、草莓枯萎病等作物土传

病害的抑病型土壤，但抑病型土壤不是农业生产中

的普遍现象[39-40]。连作抑病型土壤的形成一般要经

历一个长期的高发病阶段，可能需要经过植物-病
原菌-土壤-微生物长期互作才能形成[41]。此外，现

代农业系统中高强度的人类干扰可能破坏了土壤-
植物系统这种应对土传病害的长期策略，从而难以

形成抑病型土壤。目前尚不清楚具体在何种气候、

土壤条件等外部环境下有利于抑病型土壤的形成，
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回答这一问题对抑病型土壤的形成有重要意义。

3 植物-土壤反馈原理在解决连作障

碍中的实践

3.1 土壤养分调控

在传统农业时期，人们就已经主动通过施肥补

充作物从土壤中吸收、带走的养分，从而减轻土壤

养分消耗而产生的负反馈作用[6-7]。不同作物对不

同营养元素的需求往往不同，因此长期连作会造成

土壤中各种营养元素的不均衡，特别是微量元素的

缺乏。例如，在水稻中发现，增施氮肥对缓解水稻

连作障碍效果较好，而增施磷、钾肥效果不明显；同

时，施用硫酸铵比尿素、氯化铵、硝酸铵和硝酸钾的

效果更好[42-43]。另外，许多研究表明施用有机肥更

能有效地防治作物连作障碍[44-45]。但目前集约化

农业生产中盲目大量施肥的现象十分普遍，所以科

学合理施肥、提高施肥技术能有效地促进作物生

长，缓解作物连作障碍[37,46]。

3.2 自毒物质消除

植物自毒物质累积引起的植物-土壤反馈负

作用在农业系统中比自然系统中报道更多[11]。许

多一年生和多年生作物，如黄瓜、番茄、草莓、苹果、

柠檬、人参和玫瑰等具有典型的自毒物质累积引起

的负反馈作用[24]。消除土壤中自毒物质的措施有

以下 3种：（1）施加自毒物质降解菌。土壤及作物

根际中存在许多能降解植物自毒物质的微生物，通

过外源施加这些微生物（如木霉菌、丛枝菌根真菌

和克雷伯氏菌）可以降低土壤中已有的自毒物质含

量[47-49]。（2）施用生物炭。生物炭可以直接吸附的

自毒物质，从而减轻自毒物质的危害，该措施在生

产中已取得了较好成效[36,50-51]。（3）嫁接。除可以提

高作物抗逆性外，嫁接也可以改变作物根系分泌物

和根茬的化学成分，从而减少自毒物质的积累[52]。

3.3 微生物调控

通过化学（如杀虫杀菌剂）和物理（如高温闷

棚、蒸汽消毒）灭菌手段直接消除、抑制土壤中的植

物病原物可以有效缓解病原物形成的负反馈作

用[9]。另外，外源施加有益菌来调控土壤微生物、促

进作物生长也是解决连作障碍的重要手段。目前，

生物有机肥在农业生产中已有广泛应用。但是，由

于与本地土壤微生物的竞争施加的单种有益菌有

时很难在土壤中存活、繁殖、发挥作用[38]。近年来，

人们提出了土壤生物移植的方法，即将整个有益土

壤微生物群落移植到退化土壤中[53-54]。移植的土

壤生物资源可来源于：（1）自然生态系统中的野生

植物。如黑麦草、黄花茅的根系菌落含有大量的抑

病细菌和丛枝菌根真菌[55]。（2）农作物的野生同源

种。相比于经农业生产驯化的农作物，其野生同源

种的根际菌落含有更多的有益菌[2]。目前，现有实

验已经成功地利用土壤移植技术对退耕农业土壤

进行了生态恢复[54]、防控了植物的地上和地下害

虫[56-59]。因此，通过该技术将自然生态系统中的土

壤生物资源用于农业生产在防控作物连作障碍中

具有非常好的前景。

3.4 多样性种植

植物-土壤反馈作用是植物多样性提高系统

生产力的重要机理之一[60-61]。大量研究证明，通过

间套作、伴生、轮作、填闲等栽培措施增加农田中植

物的种内或种间多样性可以有效促进作物生长、缓

解连作障碍[2,62]。例如，豆科植物与禾本科植物间

作或轮作（如蚕豆/玉米间作）[63-64]，葱蒜类植物与其

他蔬菜作物间作、伴生或轮作（如分蘖洋葱伴生番

茄、黄瓜-大蒜轮作）[65-66]，水旱轮作[67]，十字花科、禾

本科和豆科植物填闲（如芥菜、小麦、毛苕子填闲）
[68-69]等许多多样性种植模式在克服连作障碍、保障

农业可持续发展中发挥了重要作用。

多样性种植是一种综合调控措施，可以通过多

种途径缓解连作障碍：（1）改善土壤养分状况、促

进作物营养吸收。例如，豆科植物与禾本科植物间

作体系中，豆科植物能够通过根际酸化作用、分泌

酸性磷酸酶等方式活化土壤中的难溶性无机磷和

有机磷，从而促进禾本科植物对磷的吸收[62-63]。（2）
非寄主植物能通过释放次生化合物抑制植物土传

病虫害。例如，十字花科作物释放的异硫氰酸酯可

以直接抑制其他植物的土传病原菌[70]。（3）增强土

壤微生物组功能。植物多样性可以通过增加土壤

生物可利用碳源的量和多样性而增强土壤生物活
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性、增加土壤生物多样性[2]，进而促进作物健康生

长。例如，填闲芝麻菜及芥菜种植黄瓜、小麦伴生

西瓜体系中的土壤微生物可以通过诱导黄瓜和西

瓜产生系统抗性而抑制枯萎病发生[68,71]；与单作相

比，花生轮作（花生-玉米-花生-马铃薯）、黄瓜轮

作（番茄-芹菜-黄瓜-大白菜）、蚕豆与玉米间作体

系中的土壤生物更能促进作物生长[64,72-74]。（4）减少

自毒物质的积累与释放。由于降低了某一作物的种

植密度（间套作）或频率（轮作），多样性种植体系土

壤中的自毒物质含量往往低于作物连作体系，如黄

瓜轮作体系（番茄-芹菜-黄瓜-大白菜）[73]。另外，植

物种间互作会改变作物根系分泌物组分、减少自毒

物质分泌。例如，醉香含笑间作能降低杉木根系分

泌的自毒物质环二肽类化合物的含量[75]。

4 结论

植物-土壤反馈作用是农田生态系统功能与

服务的重要驱动力，植物与土壤之间有各种各样广

泛的反馈作用机制，这种反馈作用会对农作物生长

和健康产生重要影响。近年来人们从自然生态系

统中获得的植物-土壤反馈作用理论成果及建立

的研究方法，为进一步阐述农作物与土壤互作原

理、发展可持续生态农业提供了基础。因此，强化

农田生态系统中正反馈作用、减弱负反馈作用对于

缓解作物连作障碍具有重要意义，今后相关的研究

可以从以下几方面考虑。

1）发展多样性种植模式。结合植物-土壤反

馈理论筛选出能有效缓解连作障碍的多样性种植

模式。比如，植物功能群及植物性状在一定程度上

可以预测植物-土壤反馈的方向和强度[15-16,18,28,56]。

针对特定的土壤及气候环境，根据种间植物-土壤

反馈预测能够形成种间正反馈的植物功能群组合，

并据此在农业生产中设计有效的多样性种植模式。

另外，基于植物-土壤反馈理论优化已有的多样性

种植模式中的农业管理措施（如耕作、施肥、灌溉

等），以增强正反馈作用。

2）发挥野生植物功能。大量研究表明种植不

以收获为目的的伴生植物可以缓解连作障碍[65,71,76]。

因此，在设计多样性种植体系时，非主栽作物（如填

闲和伴生作物）可以不局限于栽培作物，考虑将功

能性状丰富的野生植物资源纳入到农业种植体系

中。此外，杂草是农田生态系统的重要构成，其在

促进养分循环等方面起到重要功能[77]。在不影响

作物产量的前提下，合理控制田间杂草密度是否能

对主栽作物产生种间正反馈，是一个值得关注的问

题。

3）促进作物残茬降解。作物残茬是自毒物质

的重要来源，也是土传病原菌的主要附着物。凋落

物混合可以改变凋落物的降解速率，凋落物多样性

增加往往能够加速凋落物降解[78]。因此，可以通过

多样性种植、外源施加有机物及优化农田非种植期

土壤环境（如土壤湿度和养分含量）等途径，调节作

物残茬降解，以降低负反馈作用。

4）增强根际微生物组功能。植物表型性状（如

根系分泌物组成）是影响根际微生物组装配的重要

因子[1,79]。因此，可以通过植物育种手段强化作物与

其根际微生物组间的正反馈作用[33-34]。例如增强作

物根系对特异有益微生物的招募能力，从而促进植

物营养吸收、提高植物对病原菌的防御能力。
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Plant-soil feedback: A key theory for management of soil sickness

AbstractAbstract Being a typical negative plant-soil feedback effect, soil sickness severely constrains the sustainable development of
agriculture. This article reviews the brief history and main mechanism of plant-soil feedback and the relationship between plant-
soil feedback and agricultural production. We propose that more efforts should be made to elucidate the mechanism for plant
diversity to enhance crop health and increse yield by referring to the mechanisms of plant-soil feedback in natural ecosystems.
Moreover, positive feedback in agricultural fields can be promoted by designing diversified cropping systems and enhancing the
functioning of rhizosphere microbiota, so as to enhance crop health, alleviate soil sickness and promote sustainable agriculture.
KeywordsKeywords plant-soil feedback; soil biota; diversified cropping; crop health; soil-borne diseases ●
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