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根际微生物介导药用植物-土壤负反馈
形成连作障碍的作用机制
孟缘 1,2，付心雨 3，鞠吉东 3，周冰谦 1,2，卢恒 1,2，王晓 1,2，郭兰萍 4，刘伟 1,2*

摘要 连作障碍等植物-土壤负反馈现象会造成药用植物病害频发、品质下降等问题，根际

微生物是药用植物-土壤负反馈过程中的重要参与者。讨论了连作条件下药用植物根系分

泌物代谢对根际微生物区系的调控机制，以及根际微生物介导药用植物-土壤负反馈的连作

障碍形成机制，明确了根际微生物在药用植物-土壤反馈中的核心调控作用以及与连作障碍

形成的相关性，并以植物-土壤反馈为切入点，进一步系统探讨植物-土壤-微生物互作体系，

提出从改进种植模式、探明分子机制、生物防治等方面减缓植物-土壤负反馈作用。
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植物在生长过程中会改变根际土壤的生物组

成与非生物属性，土壤环境的总体变化会反作用于

植物后期生长与种内关系，被称为植物-土壤反馈

（plant-soil feedback, PSF）[1]。多种因素的共同调

节决定了植物-土壤反馈的强度与方向，其中土壤

环境的变化促进植物生长的现象为正反馈，不利于

同种植物生长的现象为负反馈[2-3]。负反馈发生的

原因可能是土壤养分耗竭，化感、自毒物质累积或

者根际有害生物的泛滥[4-5]，这些因素使健康土壤

向导病型土壤转化，易引发植物营养不良、生长势

降低、抗病能力差以及大规模发病，目前普遍认为

根际有害微生物是引起植物-土壤负反馈的主要
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影响因子[6]。

中药材的道地性要求其生产过程要具有一定

的区划适宜性，这种范围的限制导致药用植物的复

种指数增加，而长期连续单作种植模式下土壤的理

化性质会逐渐发生改变，进而刺激土壤中休眠的病

原菌抗性繁殖体（如孢子等）萌发生长，诱导病原微

生物在根际定殖[7]。定殖于土壤中的病原菌丰度随

连作年限的增加而增大，最终引起植物发病与死

亡，表现出明显的连作障碍现象，而连作障碍发生

的整个过程便是一种典型的植物-土壤负反馈现

象[8]。周冰谦等[9-11]研究发现，连作丹参根际土壤中

的邻苯二甲酸等酚酸类化感物质的含量与立枯丝

核菌、炭疽菌属等真菌的丰度均出现不同程度的增

加，因此推测连作丹参根际分泌物中的成分可能会

驱动某些特异性微生物的生长，进一步引发丹参-
土壤负反馈从而导致连作障碍的发生。本文从药

用植物代谢与土壤微生态 2个角度概述药用植物-
土壤负反馈对连作障碍形成的影响，探讨药用植

物、根际土壤以及根际微生物三者的互作关系。

1 药用植物根系分泌物的失调引起

根际微生物失控

正常种植条件下，根际微生物群落构建主要受

宿主植物的影响[12]，这种影响不仅体现在宿主的基

因型差异上[13]，而且根系分泌物也会直接影响根际

微生物次生代谢、趋化效应、种群丰度与群落组成，

具体表现在植物与微生物信息交流、能量循环、物

质交换等方面[14]。这类影响主要有 2方面的原因：

首先，植物中与养分吸收相关的基因可以调节受体

蛋白活性，并通过配体信号促进有机酸、维生素、黄

酮类、三萜类等根系分泌物的分泌，进而作为能量

来源招募根际有益微生物[15-16]，如三七、人参根际

分泌的苯甲酸、氨基酸等常作为碳源吸引木霉菌等

有益拮抗菌的定殖[17-19]。此外，植物受到生物与非

生物胁迫时可以激活抗病抗逆基因，通过防御机制

的响应改变根部形态，同时分泌代谢产物影响根际

微生物群落的组成，如香豆素、苯并噻唑、丹参酮、

萜烯类成分可分别抑制假单胞杆菌、疫霉菌、芽孢

杆菌、镰刀菌的定殖[20-23]；研究表明，干旱与淹涝胁

迫下的西洋参差异基因增加到 1101~12285个，且

水淹胁迫下差异基因富集于植物激素信号转导途

径[24]。

连作在药用植物种植过程中十分普遍，植物的

单一栽培忽略了生物多样性的重要性，打破了植物

与土壤的动态平衡，造成植物根系化合物的分泌紊

乱，如多年种植广藿香、半夏的土壤会出现板结、酸

化以及有机质含量降低等现象[25-26]。一方面，土壤

通气性降低会直接造成植物根部缺氧进而导致根

系分泌物数量增多；另一方面，连作土壤养分比例

的失衡会导致植物产生应激性生理代谢，进一步引

发根系分泌物变化，如Mn、Cu元素的缺少会增加

植物酚酸与氨基酸的分泌[27]；低磷胁迫会使植物体

内MYB、BZIP等与次生代谢相关的转录因子上调，

进而导致苹果酸、草酸、柠檬酸和琥珀酸等有机酸

的分泌量增多[28-29]。

同时，酸性根系分泌物会随着连作年限的增加

而不断累积，首先这种变化会引起根际土壤的理化

性质改变，导致微生物群落组成因对根际环境的适

应性差异而发生变化。其次，根系分泌物中简单的

酚酸类物质可作为碳源优先被有害微生物分解利

用，而复杂有机物因缺少消费者的分解不能参与植

物-土壤-微生物互作体系的物质循环，不断累积

并为有害微生物提供适宜的生存环境，从而间接影

响药用植物的生长代谢活动[30]。第三，植物根系分

泌的氨基酸、有机酸等代谢产物可作为趋化因子招

募有害微生物向根际聚集，从而大大增加根际病原

菌的生物量[31-32]。冯静等[33]也发现丹参根系分泌的

邻苯二甲酸对立枯丝核菌具有正向趋化作用，且两

者共培养可促进立枯丝核菌的增殖，因此推测丹参

根系分泌的邻苯二甲酸等酚酸类成分促进了某些

特异性真菌的大量聚集，从而引发土传病害。基于

以上研究，可以发现植物借助根系分泌物完成对根

际微生物群落构建的调控，正常条件下植物根际微

生物组成维持一定的平衡，而连作后根系分泌物的

选择机制被破坏，土传病原菌在根际大量定殖，造

成根际微生态多方面失衡，进而危及植物本身。
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2 根际微生物失控引发药用植物-土
壤负反馈

药用植物的生长与其根际微生物的种类组成

具有一定的相关性。功能性微生物与病原真菌在

根系分泌物的介导下激烈竞争根际生态位点，其丰

度比例在打破一个平衡点之后会负反馈于药用植

物的生长代谢。土壤中的功能性微生物以细菌为

主[34]，这些细菌可以分泌促生活性物质、诱导植物

抗性系统以及释放具有拮抗溶菌作用的次生代谢

产物，进而提高植物的抗逆与抗病能力，其活性受

土壤环境与化感自毒物质的双重影响[35-37]。一方

面，连作土壤板结、pH值降低等劣变不利于根际功

能性微生物的存活，进而影响植物的正常生理代谢

过程，如辽细辛[38]、苎麻[39]、西洋参[40]等药用植物的

根际功能性微生物丰度与连作年限呈负相关趋势，

其丰度的降低影响植物根系对营养物质的吸收，引

起发育不良等负反馈现象。另一方面，连作条件下

植物分泌的自毒物质持续累积会抑制根际功能性

微生物的活性，如地黄重茬种植后根系分泌的梓醇

含量升高，抑制生防微生物假单胞菌的生长，进而

减弱地黄的抗病能力[23]；西洋参、黄连连作后参地

酸化严重，鞘氨醇单胞菌属、橄榄色链霉菌、枯草芽

孢杆菌等降解菌的含量也随之降低，阿魏酸、原儿

茶酸等多种酚酸成分因缺少降解在根际土壤中日

益增多，直接影响到西洋参/黄连-土壤负反馈的强

度[41-44]。

土传病原菌多为真菌，传染致害作用强，丰度

较高时易引发大规模植物病害[45]。药用植物长期

单一栽培使酸性根系分泌物不断累积，其中酚酸、

香豆素等趋化因子会吸引病原真菌向根际聚集，目

前已证实三七、人参根系分泌的香豆酸、苯甲酸、皂

苷等成分对病原菌有强趋化作用，致使根际土壤中

的病原菌丰度随连作年限的增加不断上升[46-47]。

其次，酸化的土壤环境更有利于真菌群落的定殖发

育，连作土壤由细菌型逐渐向真菌型转化，这种微

生物区系的不断失调负反馈于宿主植物，使之出现

生长发育异常现象[48-49]。如传统药材“浙八味”之

一的延胡索，在短期连作后病原菌诺卡氏菌含量增

加，引起土壤中酮类等毒性因子的浓度升高，抑制

延胡索的生长发育并明显降低盐酸黄连碱等有效

成分含量[50]；半夏连续种植后镰孢霉属、胡萝卜软

腐果胶杆菌等致害病菌丰度增加，其中半夏被胡萝

卜软腐病果胶杆菌侵染后生长发育相关通路受到

明显抑制，转录分析发现其与次级代谢物合成、植

物信号转导等相关的差异基因上调，增加了根系酚

类化合物的分泌；镰孢霉属导致的土壤肥力退化负

作用于后期半夏的养分吸收情况，成为半夏连作后

产量下降的原因之一[51-53]。周冰谦等[9-10]也发现连

作第二年丹参根际土壤中立枯丝核菌、炭疽菌属等

致病真菌成为优势菌属，其丰度的增加逐渐引发根

枯病、叶斑病等连作病害，因此推测丹参连作后细

菌优势菌群的减少与致害真菌的聚集导致了丹

参-土壤负反馈，这种变化与丹参连作障碍的出现

有着一定的关联。

3 药用植物-土壤负反馈进一步加重

导致连作障碍

根际功能性微生物与病原真菌比例的失衡会

使植物的养分吸收能力降低、抗病抗逆能力减弱以

及土传病害感染率上升，当药用植物出现此类负反

馈现象后，如果不及时改变种植方式继续单一栽

培，会进一步打破根际微生物区系的平衡，加深药

用植物-土壤负反馈程度，严重影响药用植物的产

量，如连作 2年后半夏的整体产量会降低 80%；连

作 4年后参类作物亩产量下降 70%[54-56]。其次，病

原菌侵染植物后繁殖孢子存活于土壤中，随连作年

限的增加含量不断上升，连作土壤理化性质的变化

会刺激病原孢子繁殖，进而引发更大规模的土传病

害[51]，因此药用植物土传病害患病率与连作年限呈

正相关趋势。太子参连作 5年后根际尖孢镰刀菌

丰度增加，根腐病发病率由2%上升至46%，同时发

病后出现的萎蔫、根部腐烂等症状，与太子参连作

障碍表现出的根系受损、大量减产具有高相似

性[57]；刘伟等[10]也发现连作丹参根际丰度增加的立

枯丝核菌和尖孢镰刀菌，易引起丹参常见连作病害

——根腐病与枯萎病。如果药用植物发育不良、根

84



科技导报2023，41（16） www.kjdb.org

系受损与易发病等负反馈现象不及时处理，任由其

程度加重[58]，后期往往会造成与药用植物连作障碍

症状相似的大规模死苗、降质减产等现象，因此连

作障碍的程度与药用植物-土壤负反馈的强度有

一定的关系。

药用植物在连作后期受病原菌、化感自毒物

质、土壤养分短缺等多个因素交叉影响，负反馈程

度进一步加重，最终导致植物发育迟缓、病虫害频

发甚至绝收等连作障碍现象。以地黄为例，连作初

期地黄块根产生的酚酸类分泌物促进了尖孢镰刀

菌的生长，并协同致害造成地黄氧化损伤，此时地

黄会开启自身防御机制，与根部抗氧化能力相关的

LncRNA-RgAGT2基因表达上调，增加体内超氧化

物歧化酶数量以增强地黄的抗逆能力；但长期连作

使地黄-土壤负反馈程度进一步加重，尖孢镰刀菌

等病原菌的大量侵染打破了地黄免疫系统的防御

引发大规模土传病害，地黄出现地上部分枯萎、块

根发黑腐烂等连作障碍现象[59-61]，天麻[62]、人参[55]等

根茎类药用植物连作障碍发生的过程也与此相似。

基于植物-土壤反馈理论，我们更深入的了解了药

用植物连作障碍的形成机制，发现了多种药用植物

出现连作障碍时的共性，从减缓药用植物-土壤负

反馈的角度出发，为今后积极探索解决连作障碍问

题提供了新的思路。

4 结论

自国务院办公厅发布《“十四五”中医药发展规

划》以来，传承创新与高质量发展成为中医药发展

的重点。中医药产业影响力的提高在带来新机遇

的同时对中药材的质量标准提出了更高的要求，为

实现中药材生产安全、有序、有效的目标，阐明药用

植物的连作障碍形成机理及其与生态环境的关系

成为重要课题。基于药用植物-土壤反馈理论与

本课题组前期的大量研究，发现连作条件下药用植

物根系分泌物的失调引发根际微生物区系的恶化，

进一步造成土传病害的爆发，植物发病萎蔫、大规

模减产的负反馈现象与其连作症状具有高度相似

性，因此推测植物根系分泌物与根际微生物存在

“驱动配伍”关系，一组甚至多组化感物质与微生物

互作的叠加是造成药用植物连作障碍发生的主要

原因之一，但目前对根系分泌物与微生物间的互作

机制仍不明确，这成为此领域今后的研究重点。

为改变药用植物的连作障碍现状，需从减缓药

用植物-土壤负反馈角度出发，对植物-土壤-微生

物互作体系进行系统性研究。一是发展药用植物

多样性、高效性的种植模式，结合当地土壤、气候条

件筛选有利于药用植物-土壤正反馈的种植组合，

在减缓连作效应的基础上追求作物组合的经济价

值；二是利用新兴发展技术明确药用植物、土壤与

微生物三者的相互关系，阐明药用植物连作障碍形

成的分子机制，突破连续种植的瓶颈，保证产量和

品质；三是在药用植物根际分离筛选特异微生物，

充分了解其作用机制，针对其生理弱点选择有拮抗

作用的根际微生物，减少土传病害对植物的影响；

四是目前多种生防菌组成的生防菌群常用于防治

植物常见病害，其中复合微生物肥的开发与利用前

景广阔，更有利于帮助我们探寻高效能、低污染的

新型药用植物种植模式。
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Mechanism of rhizosphere microorganisms mediating the negative
feedback formation of continuous cropping barrier between
medicinal plants and soil

AbstractAbstract Plant soil negative feedback phenomena, such as continuous cropping obstacles, can lead to frequent diseases and
decreased quality of medicinal plants. Rhizosphere microorganisms are important participants in the process of negative feedback
between medicinal plants and soil. Therefore, elucidating the relationship between microorganisms and plants is crucial for
clarifying the mechanism of negative feedback between medicinal plants and soil and solving continuous cropping obstacles. This
article discusses the regulatory mechanism of the metabolism of root exudates of medicinal plants under continuous cropping
conditions on the rhizosphere microbiota, as well as the formation mechanism of continuous cropping obstacles mediated by
rhizosphere microbiota in the negative feedback between medicinal plants and soil. It clarifies the core regulatory role of
rhizosphere microbiota in the feedback between medicinal plants and soil, as well as its correlation with the formation of
continuous cropping obstacles. Taking plant soil feedback as the starting point, it further explores the plant soil microbial
interaction system. It is proposed to slow down the negative feedback effect of plant soil from the aspects of improving planting
mode, exploring molecular mechanism, biological pest control, etc., in order to provide theoretical support for solving the
obstacles of continuous cultivation of medicinal plants.
KeywordsKeywords medicinal plants; rhizosphere microorganisms; root exudates; plant-soil negative feedback; continuous cropping
obstacle ●
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