
　 Ｇｕｉｈａｉａ　 Ｎｏｖ． ２０１７， ３７（１１）：１４８０－１４８８ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｇｕｉｈａｉａ－ｊｏｕｒｎａｌ．ｃｏｍ

ＤＯＩ： １０．１１９３１ ／ ｇｕｉｈａｉａ．ｇｘｚｗ２０１６１２０２９

引文格式： 周阳， 姜丽丽， 李博文， 等． 植物—土壤反馈研究进展 ［Ｊ］ ． 广西植物， ２０１７， ３７（１１）：１４８０－１４８８
ＺＨＯＵ Ｙ， ＪＩＡＮＧ ＬＬ， ＬＩ ＢＷ， ｅｔ ａｌ． Ａｄｖａｎｃｅ ｉｎ ｐｌａｎｔ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｆｅｅｄｂａｃｋ． ［ Ｊ］ ． Ｇｕｉｈａｉａ， ２０１７， ３７（１１）：１４８０－１４８８

植物—土壤反馈研究进展

周　 阳１，２， 姜丽丽１∗， 李博文１，２， 崔树娟１，２，
孟凡栋１，２， 王　 奇１，２， 汪诗平１，３

（ １． 中国科学院青藏高原研究所， 北京 １００１０１； ２． 中国科学院大学， 北京 １０００４９；

３． 中国科学院青藏高原地球科学创新卓越中心， 北京 １００１０１ ）

摘　 要： 该文综述了植物—土壤反馈研究的定义、途经、方法和国内外的研究现状以及存在的问题。 植

物—土壤反馈是指植物改变根际土壤的生物和非生物特征，同时被改变的也能提高或降低该植物的生长，
形成正的或负的反馈，从而影响植物群落组成及植物间相互作用。 植物—土壤反馈研究对于理解植物群落

演替、生态系统多样性与生产力形成与维持机制，认识生态系统对气候变化和生物入侵等全球生态事件的

响应具有重要的理论意义。 外来物种快速生长和繁殖及其可能的负反馈可能会导致本地种被竞争排除，未

来气候变化可能导致物种组成发生变化及生物多样性丢失，但资源互补和植物—土壤反馈效应则可能使植

物群落具有较高的生产力和多样性。 因此，未来植物—土壤反馈关系应该加强以下几方面研究：（１）开展不

同生态系统植物—土壤反馈关系的比较研究；（２）植物—土壤及土壤—植物等群落水平的反馈研究；（３）特
别是要加强分子和基因工具在植物土壤—反馈关系中的应用，揭示植物—土壤反馈关系的分子机理。
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　 　 植物—土壤反馈研究对于理解植物群落演

替、生态系统多样性与生产力形成与维持机制，认
识生态系统对气候变化和生物入侵等全球生态事

件的响应具有重要的理论意义。 研究植物—土壤

反馈关系是认识植物和土壤生态学的核心。 早期

文明的玛雅人、罗马人和北京人已经发现土壤的

不同会影响农业的产量（ Ｌｅｉｇｈ， ２００４）。 ２０００ 年

以前的欧洲和亚洲人就发现果树移栽到同种个体

或同类个体生长过的土地上就会出现生长受限的

情况（Ｌｅｉｇｈ， ２００４）。 现在研究认为植物—土壤相

互作用是土壤起源的基本驱动因子（ Ｄｏｋｕｃｈａｅｖ，
１８７９；Ｗａｒｄｌｅ ｅｔ ａｌ，２００４），并能预示陆地植物的进

化（ Ｓｅｌｏｓｓｅ ＆ Ｌｅ Ｔａｃｏｎ， １９９８；Ｐｕｔｔｅｎ ｅｔ ａｌ， ２０１３；
Ｓｉｍｂｅｒｌｏｆｆ ｅｔ ａｌ， ２０１３）。 同时，研究者们认为植

物—土壤相互作用不仅仅涉及许多生态学过程，
而且也是对全球变化最敏感的生态反应之一

（Ｂａｒｄｇｅｔｔ ｅｔ ａｌ， ２０１０）。
人为活动引起的全球变化影响着植物—土壤

反馈，反过来这些反馈关系的变化也可能改变这

些人 为 活 动 引 起 变 化 的 程 度 和 生 态 学 过 程

（Ｗａｒｄｌｅ ｅｔ ａｌ，２００４； Ｐｕｔｔｅｎ ｅｔ ａｌ， ２０１３）。 正确理

解植物—土壤反馈理念能帮助我们预测不同环境

条件下的植物群落组成和生产力的变化，并有助

于减缓人为活动导致的全球性变化的后果，提升

生态系统服务的可持续性。

１　 植物—土壤反馈关系的概念

在牛津字典中反馈被定义为“修改、调整或控

制一个过程或者系统，通过过程的结果影响这一

过程的起因”。 在生态学上，植物—土壤反馈是指

植物影响根际土壤的生物和非生物特征，这种影

响反 过 来 影 响 其 自 己 或 其 它 物 种 的 行 为

（Ｅｈｒｅｎｆｅｌｄ ｅｔ ａｌ， ２００５）。 即植物—土壤反馈包括

两个方面，首先植物改变了它周围的土壤环境

（Ｃｈａｎｗａｙ ｅｔ ａｌ， １９９１）；其次，植物引起的土壤环

境的改变反过来又能够影响其自身或其它物种的

行为（Ｂｅｖｅｒ ｅｔ ａｌ， １９９７；Ｔｈｒａｌｌ ｅｔ ａｌ， １９９７）。
如果植物引起的土壤环境的改变提高了其自

身的生长，这种现象称为正反馈（Ｅｈｒｅｎｆｅｌｄ ｅｔ ａｌ，
２００５） （图 １）。 正反馈可能来自于营养的获得

（Ｃｈａｐｍａｎ ｅｔ ａｌ， ２００６） 以及根际共生体的聚集

（Ｋｌｉｒｏｎｏｍｏｓ， ２００２）等。 相反，一种植物生长在其

它植物生长的土壤中时比在自己生长的土壤中生

长的更好，这种现象称为负反馈（Ｅｈｒｅｎｆｅｌｄ ｅｔ ａｌ，
２００５；Ｋｕｌｍａｔｉｓｋｉ ｅｔ ａｌ， ２００８）（图 １）。 负反馈产生

的原因可能是因为营养被固定或消耗（ Ｂｅｒｅｎｄｓｅ，
１９９４）， 或者根际捕食者或病原体聚集（ Ｖａｎ ｄｅｒ
Ｐｕｔｔｅｎ， ２００３），或者土壤碳的聚集达到某一水平

等所导致的（Ｅｈｒｅｎｆｅｌｄ ｅｔ ａｌ， ２００５）。
Ｋｌｉｒｏｎｏｍｏｓ（ ２００２） 综述了 １９９４—２００８ 年 ４５

篇文献的 ３２９ 个实验结果，发现 ２８％的研究结果

是正反馈，７０％的结果是负反馈，正反馈提高了植

物生物量的 ２５％，而负反馈则降低了植物生物量

的 ６５％。 这一发现表明植物—土壤反馈在生态系

统结构和功能的研究中是非常重要的机制（Ｋｕｌ⁃
ｍａｔｉｓｋｉ ｅｔ ａｌ， ２００８）。

１８４１１１ 期 周阳等： 植物—土壤反馈研究进展



图 １　 正反馈和负反馈　 正反馈： Ａ． 植物对土壤的积

极影响； Ｂ． 由于植物对土壤的影响引起的土壤对植物的

影响； Ｃ． 植物对土壤的影响进一步放大； Ｄ． 更加放大土

壤对植物的影响。 　 负反馈： Ａ． 植物对土壤的负面影响；
Ｂ． 由于植物对土壤的负影响引起土壤对植物负面影响；
Ｃ． 植物对土壤的影响进一步放大； Ｄ． 土壤对植物的影响

会更加放大。 当土壤对植物的负影响到达阈值的时候，植
物土壤反馈的相互影响会回到原始的影响水平并重新开始

植物土壤反馈的循环过程。
Ｆｉｇ． １　 Ｆｅｅｄｂａｃｋ ｉｎ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ⁃ｓｏｉｌ ｓｙｓｔｅｍ　 Ｉｎ ｐｏｓｉｔｉｖｅ
ｆｅｅｄｂａｃｋ： Ａ． Ａｎ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｏｎ ｓｏｉｌ； Ｂ． Ｃａｕｓｅｓ ａ ｒｅｃｉｐｒｏｃａ⁃
ｔｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓｏｉｌ ｏｎ ｐｌａｎｔｓ； Ｃ． Ａｍｐｌｉｆｉｅｓ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｏｎ
ｓｏｉｌ； Ｄ． Ｆｕｒｔｈｅｒ ａｍｐｌｉｆｉｅｓ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｏｎ ｔｈｅ ｐｌａｎｔｓ． Ｉｎ
ｎｅｇａｔｉｖｅ ｆｅｅｄｂａｃｋ： Ａ． Ａｎ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｏｎ ｓｏｉｌ； Ｂ． Ｃａｕｓｅｓ ａ
ｒｅｃｉｐｒｏｃａｔｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓｏｉｌ ｏｎ ｐｌａｎｔｓ； Ｃ． Ａｔｔｅｎｕａｔｅｓ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ
ｐｌａｎｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｓｏｉｌ； Ｄ． Ｆｕｒｔｈｅｒ ａｔｔｅｎｕａｔｅｓ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｏｎ
ｔｈｅ ｐｌａｎｔｓ． Ｗｈｅｎ （Ｄ） ｒｅａｃｈｅｓ ｓｏｍｅ ｔｈｒｅｓｈｏｌｄ ｌｅｖｅｌ， ｉｔ ａｌｌｏｗｓ
ｔｈｅ ｍｕｔｕａｌ ｅｆｆｅｃｔｓ ｔｏ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｂａｃｋ ｔｏ ｔｈｅ ｏｒｉｇｉｎａｌ ｌｅｖｅｌ （ Ａ），
ｗｈｉｃｈ ｔｈｅｎ ｓｔａｒｔｓ ｔｈｅ ｃｙｃｌｅ ｏｆ ｄｅｃｒｅａｓｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔ．

２　 反馈发生的途径

植物—土壤之间可通过物理、化学和生物途

径进行相互作用。
２．１ 物理反馈

植物和土壤之间的物理反馈途径包括通过改

变土壤水分、温度和土壤结构 （ Ｇａｏ ｅｔ ａｌ， ２００３；
Ｐｕｇｎａｉｒｅ ｅｔ ａｌ， １９９６）等物理条件产生反馈途径。
土壤水分控制着植物个体， 种群和群落以及地下

微生物群落的许多生态特征 （ Ｇａｏ ｅｔ ａｌ， ２００３；
Ｐｕｇｎａｉｒｅ ｅｔ ａｌ， １９９６）。 反过来，植物通过生长、庇
荫、蒸腾和水分提升等作用影响着土壤的水分变

化（Ｅｈｒｅｎｆｅｌｄ ｅｔ ａｌ， ２００５）和温度（Ｒａｉｃｈ ＆ Ｔｕｆｅｋ⁃
ｃｉｏｇｕｌ， ２０００； Ｅｖｉｎｅｒ， ２００４； Ｓｔｕｒｍ ｅｔ ａｌ， ２００５），并
通过植物的根系生长和活动改变根际土壤的结构

（Ｅｖｉｎｅｒ ＆ Ｃｈａｐｉｎ ＩＩＩ， ２００２； Ｇａｒｃｉａ ｅｔ ａｌ， ２００５；
Ｒｉｌｌｉｇ， ２００４）等物理特征。
２．２ 化学反馈

植物通过根和根际土壤微生物活动改变土壤

有机物，从而对土壤养分起聚集作用 （ Ｍａｒｔｅｎｓ，
２０００； Ａｎｇｅｒｓ ＆ Ｃａｒｏｎ， １９９８）。 植物可以提高或

降低土壤的 ｐＨ（Ｂｉｎｋｌｅｙ ＆ Ｇｉａｒｄｉｎａ， １９９８； Ｉｎｋｌｅｙ
ｅｔ ａｌ， １９８９ ）、 改 变 土 壤 的 氧 含 量 （ Ｃｒｏｎｋ ＆
Ｆｅｎｎｅｓｓｙ， ２０１６ ）、 阳 离 子 浓 度 （ Ｌａｒｃｈｅｒ， ２００３；
Ｍｅｎｇｏｎｉ ｅｔ ａｌ， ２００４ ）、 碳 （ Ｂｅｒｅｎｄｓｅ， １９９８； Ｓｕ，
２００４； Ｓｃｈｌｅｓｉｎｇｅｒ ｅｔ ａｌ， １９９０； Ｓｃｈｌｅｓｉｎｇｅｒ ＆ Ｐｉｌｍａ⁃
ｎｉｓ， １９９８）和氮（Ｅｖｉｎｅｒ ＆ Ｃｈａｐｉｎ， １９９７； Ｅｖｉｎｅｒ ｅｔ
ａｌ， ２００６）等化学特征，反过来，这些土壤特征的改

变又能决定植物的生长和分布（ Ｉｎｋｌｅｙ ｅｔ ａｌ， １９８９；
Ｓｕ， ２００４）。 一些研究发现在干旱半干旱生态系

统，灌木或多年生丛生禾草能够引起土壤碳的聚

集（Ｂｉｎｋｌｅｙ ＆ Ｇｉａｒｄｉｎａ， １９９８； Ｉｎｋｌｅｙ ｅｔ ａｌ， １９８９）。
例如，在中国的荒漠草地，当灌木取代草本后，土
壤碳呈现明显的空间异质性；当沙生草本取代灌

木后土 壤 碳 的 异 质 性 随 后 降 低 （ Ｃｈｅｎｇ ｅｔ ａｌ，
２００４）。
２．３ 生物反馈

土壤微生物对植物引起的改变非常敏感。 大

量研究表明植物能提高其根际土壤微生物的生物

量（Ｂｕｒｋｅ ｅｔ ａｌ， ２００２； Ｋｏｕｒｔｅｖ ｅｔ ａｌ， ２００３； Ｒａｖｉｔ ｅｔ
ａｌ， ２００３）。 一般认为，植物对微生物的这种影响

能改变微生物的功能，从而直接影响植物的生长

（Ｈａｍｉｌｔｏｎ ＆ Ｆｒａｎｋ， ２００１）。 例如植物物候（ Ｉｎｎｅｓ
ｅｔ ａｌ， ２００４； Ｋｕｚｙａｋｏｖ， ２０１０； Ｌｕ ＆ Ｃｏｎｒａｄ，
２００５）、土壤肥力（ Ｉｎｎｅｓ ｅｔ ａｌ， ２００４； Ｉｂｅｋｗｅ ｅｔ ａｌ，
２０１０； Ｋｅｎｎｅｄｙ ｅｔ ａｌ， ２００４； Ｂａｒｄｇｅｔｔ ＆ Ｗａｒｄｌｅ，
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２００３）、生物量（Ｋｕｓｋｅ ｅｔ ａｌ， ２００３）、植物的净初级

生产力（ Ｅｉｓｅｎｈａｕｅｒ ｅｔ ａｌ， ２０１１； Ｍａｒｔíｎｅｚ⁃Ｇａｒｃíａ ｅｔ
ａｌ， ２０１１； Ｌｉｎ ｅｔ ａｌ， ２０１１； Ｋｉｖｌｉｎ ＆ Ｈａｗｋｅｓ，
２０１１）、碳输入（Ｒａｄｆｏｒｄ ｅｔ ａｌ， ２０１０； Ｓｕｄｉｎｇ ｅｔ ａｌ，
２００８； Ｎｅｍｅｒｇｕｔ ｅｔ ａｌ， ２００８）及植物群落多样性等

都会影响到土壤微生物的种类或结构。 甚至有些

根际微生物的遗传物质（Ｌｕｇｔｅｎｂｅｒｇ ｅｔ ａｌ， ２００２）也
会因根的分泌物不同而发生改变 。 除了土壤微生

物，植 物 也 通 过 土 壤 无 脊 椎 动 物 （ Ｓｔｒａｕｓｓ ＆
Ａｇｒａｗａｌ， １９９９）、根际共生体或病原体、寄生生物

等与土壤产生反馈关系。 大量的研究表明病原体

和寄生生物能够驱动演替过程中的物种替代

（Ｆｅｓｔｅｒ ｅｔ ａｌ， １９９９）、影响幼苗在母株附近的定植

（Ｋｌｉｒｏｎｏｍｏｓ， ２００２）、促进外来物种的入侵 （ Ｋｌｉ⁃
ｒｏｎｏｍｏｓ， ２００２）、或者改变群落的结构和竞争关系

（Ｖａｎ ｄｅｒ Ｐｕｔｔｅｎ ｅｔ ａｌ， ２００５； Ｋｎｅｖｅｌ ｅｔ ａｌ， ２００４；
Ｂｅｃｋｓｔｅａｄ ＆ Ｐａｒｋｅｒ， ２００３）。

３　 反馈研究的方法

植物—土壤反馈包括特定物种对土壤的影响

以及改变了物种对土壤的反应 （ Ｅｈｒｅｎｆｅｌｄ ｅｔ ａｌ，
２００５； Ｂｅｖｅｒ， １９９４）。 因此植物—土壤反馈的研究

可以通过将试验植物栽到某一土壤中即将该植物

栽培到自己生长的的土壤中或栽培到其它植物生

长的土壤中，从而开展比较研究。 如果是一种植

物生长在自己或其它植物生长过的土壤中开展研

究叫直接或个体的植物—土壤反馈研究；而当两

个物种被栽培在自己或其它植物生长过的土壤中

开展的研究，可以用来评价间接的植物—土壤反

馈 关 系 （ Ｍｉｌｌｓ ＆ Ｂｅｖｅｒ， １９９８； Ｒｅｙｎｏｌｄｓ ｅｔ ａｌ，
２００３）。 单个的植物—土壤反馈关系提供了植物和

土壤之间的关系（正的或负的）。 相反，成对的植

物—土壤反馈关系可以用来描述物种间的竞争排

除或共存。 理论模型证明研究成对的植物—土壤

反馈关系比研究直接反馈的方向和程度更重要

（Ｂｅｖｅｒ， ２００３； Ｅｐｐｉｎｇａ ｅｔ ａｌ， ２００６），但目前这方

面的研究还很少（Ｋｕｌｍａｔｉｓｋｉ ｅｔ ａｌ， ２００８）。
近些年，植物—土壤反馈研究逐渐增加。 但

植物—土壤反馈研究的实验方法还不太成熟（Ｋｕｌ⁃

ｍａｔｉｓｋｉ ＆ Ｋａｒｄｏｌ， ２００８）。 例如，植物土壤反馈研究

一般分为两步：第一步获得植物影响过的土壤；第
二步用植物影响过的土壤栽培同种或其他种植

物。 第一阶段的土壤可以用自然出现的植物培养

的土（一些自然状态下生长的单种植物斑块），也
可以用实验栽培植物培养的土。 用自然单种植物

斑块获得第一阶段土壤能消除第一阶段对时间的

要求，同时也能更多地反应自然的土壤条件，但这

一方法却不能消除取样点间土壤的异质性差异

（Ｔｒｏｅｌｓｔｒａ ｅｔ ａｌ， ２００１； Ｅｌｌｉｓ ＆ Ｗｅｉｓ， ２００６ ）。 在第

二阶段，可做物种水平和群落水平对土壤反应的

测量。 在这一方法中，目标物种的反应是以单个

物种，多个单个物种，单个物种在群落中反应来体

现的。 研究方法比较单一，新的研究方法和研究

技术还很少应用到植物—土壤反馈研究中。
另外，目前关于植物—土壤反馈的研究多集

中于个体水平，群落水平的反馈试验做得相对较

少（Ｄｅ Ｄｅｙｎ ｅｔ ａｌ， ２００４； Ｋｕｌｍａｔｉｓｋｉ ｅｔ ａｌ， ２００６；
Ｋａｒｄｏｌ ｅｔ ａｌ， ２００７）。 植物在自然条件下是长在群

落里的，所以群落水平的植物—土壤反馈研究可

能更重要（Ｋｕｌｍａｔｉｓｋｉ ｅｔ ａｌ， ２００８）。

４　 植物土壤反馈研究的现状

从 ２０ 世纪 ９０ 年代起，国外学者开始在森林

（Ｖａｎ Ｂｒｅｅｍｅｎ ＆ Ｆｉｎｚｉ， １９９８； Ｂｉｎｋｌｅｙ ＆ Ｇｉａｒｄｉｎａ，
１９９８）、草原（ Ｂｕｒｋｅ ｅｔ ａｌ， １９９８）、沼泽 （ Ｙｏｕｎｇ ＆
Ｈａｒｖｅｙ， １９９６）、沙丘（Ｐｕｔｔｅｎ ｅｔ ａｌ， １９９３； Ｐｕｔｔｅｎ ＆
Ｔｒｏｅｌｓｔｒａ， １９８８）、苔原（ Ｓｔｕｒｍ ｅｔ ａｌ， ２００５）和弃耕

地（Ｋａｒｄｏｌ ｅｔ ａｌ， ２００７， ２００６）等不同生态系统做

了大量有关植物—土壤反馈方面的工作，但在不

同生态系统内植物—土壤反馈关系及不同群落的

植物—土壤反馈关系的比较研究还很少（ Ｔｍａｒｔｉｊｎ
ｅｔ ａｌ， ２００６）。 近年来，植物—土壤反馈研究在解

释群落演替以及外来种入侵和全球变化的机制等

方面成为一个研究热点（ Ｐｕｔｔｅｎ ｅｔ ａｌ，２０１６； Ｂａｉｌｅｙ
＆ Ｓｃｈｗｅｉｔｚｅｒ， ２０１６）。
４．１ 气候变化

植物可能通过改变生理特性、物候、基因组成

或地理分布对全球气候变化和 ＣＯ２增加做出反应
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（Ｋａｒｄｏｌ ｅｔ ａｌ， ２０１６）。 未来气候变化可能导致物

种组成发生变化（Ｐａｒｍｅｓａｎ ＆ Ｙｏｈｅ， ２００３； Ｗａｌｔｈｅｒ
ｅｔ ａｌ， ２００２） 及生物多样性丢失 （ Ｔｈｏｍａｓ ｅｔ ａｌ，
２００５）。 物种组成的变化可能打破一些原有的营

养关系，甚至当宿主和寄生者都扩大了适合度，它
们原有的关系可能变得不那么紧密（Ｍｅｎéｎｄｅｚ ｅｔ
ａｌ， ２００８； Ｔｅｓｔｅ ｅｔ ａｌ， ２０１６）。 这种单个物种适合

度的变化可能对地下群落产生影响（Ｋｏｗａｌｃｈｕｋ ｅｔ
ａｌ， ２００２； Ｐｏｒａｚｉｎｓｋａ ｅｔ ａｌ， ２００３）。 另外，温度升

高，土壤微生物呼吸增强，均能增加土壤氮的矿化

（Ｒｕｓｔａｄ ｅｔ ａｌ， ２００１），从而可能提高初级生产力并

影响食草动物的特征（Ｂｅｚｅｍｅｒ ｅｔ ａｌ， １９９８）。
基于不同的影响，多个地下地上营养关系可

能改变。 例如，ＣＯ２ 增加将会降低植物叶片质量，
增加活性碳向土壤的输入 （ Ｖａｎ Ｇｒｏｅｎｉｇｅｎ ｅｔ ａｌ，
２００６）。 这些变化将要影响植物和捕食者的关系

并会影响地下食物网发生显著的改变（Ｍｉｋｏｌａ ｅｔ
ａｌ， ２００１），从而改变地上地下生态系统的相互

作用。
４．２ 群落演替

在群落演替方面已经有关于植物—土壤反馈

的研究（Ｋｕｌｍａｔｉｓｋｉ ＆ Ｋａｒｄｏｌ， ２００８）。 关于植物—
土壤反馈在群落演替过程中的作用，研究者提出

了两个对立的假说。 Ｒｅｙｎｏｌｄｓ ｅｔ ａｌ （２００３）基于模

型的假说认为，演替在早期是正反馈而晚期是负

反馈。 这个假说认为，在演替早期共生体（如固氮

微生物）对植物的生长是必须的。 因此，导致演替

早期的正反馈。 另外，在一开始的演替阶段，因为

土壤条件很严酷，寄主密度低，这些都是病原体所

不喜欢的条件，所以负反馈机制是不太重要的。
当寄主达到一定密度，并改变了非生物环境，使条

件有利于土壤病原体。 这时就会使负反馈的作用

越来越强并驱动演替过程中的物种替代（Ｒｅｙｎｏｌｄｓ
ｅｔ ａｌ， ２００３）。 有学者通过概念模型提出植物群落

动态将会从多物种共生群落逐渐演变为单优势种

群落，在演替后期特殊的植物—土壤反馈作用在

混合植物群落中将会导致连续的负反馈作用，这
也能解释为什么单一物种植物群落的生产力小于

混合植物群落（Ｐｕｔｔｅｎ ｅｔ ａｌ， ２０１３）
然而，一些实验并不支持 Ｒｅｙｎｏｌｄｓ 等的概念

模型。 在原生演替（ Ｐｕｔｔｅｎ ｅｔ ａｌ， １９９３； Ｐｕｔｔｅｎ ＆
Ｔｒｏｅｌｓｔｒａ， １９８８）和次生演替（ Ｋａｒｄｏｌ ｅｔ ａｌ， ２００６）
的早期都发现了负反馈。 在原生演替早期负反馈

被证实源于线虫的寄生（ Ｐｕｔｔｅｎ ｅｔ ａｌ， １９９３）。 在

次生演替中，早期物种的负反馈与物种的快速生

长及 弱 的 抗 病 能 力 有 关 （ Ｃｏｌｅｙ ｅｔ ａｌ， １９８５；
Ｐｏｏｒｔｅｒ， １９８９）。 Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ（２０１６）通过对植物根

系分解在植物土壤反馈中作用时发现演替初期根

系凋落物分解短期内产生负反馈作用，随着时间

增加会慢慢变为正反馈作用。 另外，Ｋａｒｄｏｌ ｅｔ ａｌ
（２００７）发现次生演替的晚期出现正的植物—土壤

反馈关系并指出正反馈来源于共生真菌的促进

作用。
４．３ 外来种入侵

植物土壤反馈作为一种机制在解释外来植物

的丰富度和物种维持方面也引起人们的注意（Ｒｅ⁃
ｉｎｈａｒｔ ＆ Ｃａｌｌａｗａｙ， ２００６）。 入侵种之所以能够入

侵成功是因为一般人们预期引入生境的土壤是天

敌和病原体缺乏的（ Ｐｕｔｔｅｎ ｅｔ ａｌ， ２０１３）。 因为在

入侵的土壤中食根天敌和病原体还没进化为专一

性、而共生体却是普遍的（ Ｃａｌｌａｗａｙ ＆ Ａｓｃｈｅｈｏｕｇ，
２０００）。 有学者在加拿大研究发现，相比于本地物

种对植物—土壤的正反馈作用，外来物种对于这

种反馈作用并不敏感（ Ｃｒａｗｆｏｒｄ ＆ Ｋｎｉｇｈｔ， ２０１６；
Ｓｃｈｉｔｔｋｏ ｅｔ ａｌ， ２０１６）。 这种结果暗示了外来种之

所以变成入侵种可能并不是都是因为正反馈作用

（当然也不排除其在原生长地的反馈作用不敏

感）。 研究认为不是所有的外来者或入侵者都能

从病原体缺乏中获益，但是从病原体缺乏中获益

的外来种却更有可能成为成功的入侵者（Ｒｅｙｎｏｌｄｓ
ｅｔ ａｌ， ２００３）。 如果入侵者能保留或聚集有益的土

壤条件，外来物种相比本土物种会产生显著的正

反 馈 （ Ｋｌｉｒｏｎｏｍｏｓ， ２００２； Ｒｅｉｎｈａｒｔ ＆ Ｃａｌｌａｗａｙ，
２００６； Ａｇｒａｗａｌ ｅｔ ａｌ， ２００５），导致本地种被竞争排

除 （Ｂｅｖｅｒ ｅｔ ａｌ， １９９７； Ｂｅｖｅｒ， ２００３）。
４．４ 物种多样性与生产力

到目前为止，有关植物—土壤—反馈与物种

多样性对生产力影响的实验也相对较少。 有学者

通过对这方面研究发现植物多样性对生产力的影

响可能是由于混播群落水平对土壤病原菌以及养
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分水平的响应（ Ｐｕｔｔｅｎ ｅｔ ａｌ， ２０１３）。 有研究发现

单作植物群落生产力要相对低于混播植物群落，
但是进行土壤灭菌作用之后就会获得较高的生产

力（Ｐｕｔｔｅｎ ｅｔ ａｌ， ２０１３）。 他们认为土壤致病菌可

能是引起单作植物群落生产力降低的原因，因此

解释了物种多样性与生产力之间的正相关关系。
这个结果对于植物多样性的功能研究方面提供了

一个新的观点，他们认为这种生产过剩现象并不

只是由于资源互补效应引起，还有可能是由于这

种不太强的植物—土壤反馈作用导致混合植物群

落出现这种现象（ Ｐｕｔｔｅｎ ｅｔ ａｌ， ２０１３）。 Ｋｕｌｍａｔｉｓｋｉ
ｅｔ ａｌ（２００８）通过模型模拟研究发现负反馈作用将

导致生产过剩，正反馈作则导致生产不足。 实验

结果强调了复合试验设置的重要性，而且要对比

较群落水平的植物—土壤反馈作用与个体水平的

差异（Ｐｕｔｔｅｎ ｅｔ ａｌ， ２０１３； Ｈｕｆｋｅｎｓ ｅｔ ａｌ， ２０１６）。

５　 存在问题与建议

目前，大量的植物—土壤反馈研究多是在单

一生态系统内开展的，缺乏不同生态系统之间的

比较研究。 特别是植物—土壤反馈研究多是在温

室或盆栽条件下植物个体在幼苗或中等大小下单

种栽培完成的。 事实上，植物生长在自然界，植物

之间的相互影响更为重要。
为了更好地评价物种对土壤物理、化学和生

物特征的影响，应该研究某个自然单元内多个相

互作用的植物对土壤的影响及其反馈。 另外，新
的科学方法和技术在探索自然生态系统中的植

物—土壤反馈研究中应用很少，如加强分子基因

工具以及元素示踪技术的引入能加强我们对隐藏

在明显反馈背后的机制的理解。 再者，植物—土

壤反馈研究的理念还有待于进一步加强。 研究植

物—土壤反馈的变化强度和方向可以用来解释演

替和入侵现象，并能够帮助理解生态系统如何应

对气候变暖和物种多样性变化。 在未来通过将植

物—土壤反馈理念整合到生态学理论中，对于怎

样确定一个通用的生态学模型以及植物—土壤反

馈怎样影响生物进化等方面都具有重要的意义。
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