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雪地生活跳虫研究进展

张摇 兵1, 2,倪摇 珍1, 2,常摇 亮2,武海涛2,孙摇 新2,吴东辉1,2,*

(1. 吉林大学地球科学学院, 长春摇 130061; 2. 中国科学院东北地理与农业生态研究所, 长春摇 130102)

摘要:雪地生活跳虫主要是指能在雪地环境中(雪面上,雪层下和雪层中)活动的跳虫,它们的共性是能够在寒冷的环境中进行

跳跃、取食等活动,对低温和干旱具有很强的耐受性。 对雪地生活跳虫的研究有助于人们了解积雪和冰雪覆盖地区跳虫类群的

野外生存行为和生理特征,以及跳虫在恶劣气候环境的生活方式。 世界上对雪地生活跳虫的研究大致可分为分类学,生理学,
生物气候学三个部分。 雪地跳虫主要分布在三个地区:环北极地区,高山地区和南极地区。 部分跳虫种类在冬季低温的环境下

活动能力很强,目前已报道的能在雪地中生活的跳虫达 70 余种(不包括南极地区)。 与在其他季节活跃的跳虫相比,有些冬季

活跃的跳虫具备特殊的形态结构,而且有些冬季活动的跳虫具有夏眠特性。 冬季活跃跳虫通常具有适应冬季低温生存环境的

能力,其耐寒和耐干旱的生理机制已被阐明,但其分子生物学机理尚未完全揭示清楚。 雪面上活动的跳虫能够利用太阳光做向

导进行连续的定向迁徙,以此穿越大的地理障碍,选择更加合适的生活栖息地以及进行基因交流。 冬季活动的跳虫受环境因素

的影响很大,其在雪面上的个体数量与风、温度和气压相关,而且受季节影响较大,多出现在冬末气候温和的时候。 总结了雪地

生活跳虫的研究历史,研究方法,列出了已报道种类和分布,介绍了迁徙和取食等行为以及耐寒冷和耐干旱等生理研究等,以增

加对跳虫类群生物生态特性的认识。
关键词:跳虫;雪地;生理;行为;食性;迁徙

A review of snow鄄living Collembola
ZHANG Bing1, 2, NI Zhen1, 2, CHANG Liang2, WU Haitao2, SUN Xin2, WU Donghui1, 2,*

1 College of Earth Sciences, Jilin University, Changchun 130061, China

2 Northeast Institute of Geography and Agroecology, Chinese Academy of Sciences, Changchun 130102, China

Abstract: Snow鄄living Collembola live either on the snow surface or below the snow layer, although they can sometimes also
be found in the snow layer. They are capable of migrating and feeding in cold environments, showing physiological
adaptations that give them a strong tolerance to low temperatures and dehydration. Research on snow鄄living collembolans has
made a large contribution to our understanding of their behavior in the field, their physiology, and their strategies for
surviving in such a harsh climate. Studies of snow鄄living collembolans can be generally divided to three categories:
taxonomy, physiology, and phenology. Three main geographical areas are concerned: firstly, the Arctic, mainly referring to
Asia, northern Europe and North America, including Russia, Norway, Sweden, France, Germany, China, Japan, Canada
and the United States of America; secondly, the high mountain regions, such as the European Alps, Himalayan glacier
regions, including Nepal and other countries; thirdly, Antarctica. In total, more than 70 species in 24 genera of
collembolans have been found to be active in harsh winter conditions around the world ( not including those from
Antarctica) . Some of them should have a wide distribution, such as Hypogastrura socialis, which is found in Norway,
Finland and the United States of America. Compared with other Collembola, snow鄄living species sometimes exhibit
distinctive morphological features, such as larger teeth on the dens in the winter form. Some snow鄄living collembolans may



http: / / www.ecologica.cn

also hibernate in summer. The physiological mechanisms of cold tolerance and drought resistance have been elucidated. As a
group of arthropods with freeze鄄avoidance strategy, they increase glycerol levels, decrease fucose and glucose levels, and
produce antifreeze proteins ( AFP), as well as showing other mechanisms to protect cells from low temperature injury.
However, the molecular mechanisms underlying these processes are not yet fully understood. Collembolans active on the
snow surface can use sunlight to make a continuous directional migration, thereby crossing large geographical barriers to
reach more suitable habitats and ensure gene flow. The activities of Collembola are greatly influenced by environmental
factors. Collembolan densities on the snow surface change according to wind, temperature and pressure, and are strongly
influenced by the seasons. They can be found in large numbers on the snow surface when the temperature is approximately
0益, but withdraw to the snow layer when the temperature decreases at night. Collembolan activity increases mostly in late
winter when the climate is mild. In this paper we summarize the historical studies of the snow鄄living collembolans from all
the world, including the researchers and their study areas; provide a list of species that have been found world widely and
outline their distributions; describe the methods used to trap collembolans in winter; discuss their activities in snow
conditions, such as vertical migration within the snow layer and directional horizontal migration on the snow surface, their
jumping ability and dispersal rates on the snow surface; their feeding behaviors and the relevant food chain in winter; their
resistance to cold and drought, and other physiological characteristics; and how their activities are influenced by climate
and seasonal changes. The aim is to thereby increase our understanding of the biology and ecology characteristics of snow鄄
living collembolans.

Key Words: collembola; snow; physiology; behavior; feeding; migration

摇 摇 跳虫,又称弹尾虫(Springtails)、粘管虫(Collembolans),
弹尾纲(Collembola)动物的俗称,是分布极广的一类

小型至微型节肢动物,与螨类和线虫一起,是所有陆

地生态系统中土壤动物的重要组成部分。 跳虫有很

强的生理适应性,使得它们的分布范围极广:从寒冷

的南北极和高山苔原到干旱的沙漠和热带雨林中都

可以找到它们。 跳虫是地球上最寒冷地区(如恶劣

的南极地区)中陆地生态系统中节肢动物种群最杰

出的代表[1]。 虽然目前世界上已有大约 8000 种跳

虫被描述(http: / / www.collembola. org),但据估测这

只是自然界中跳虫总的物种数量的一小部分[2]。
世界上很多地理区常年积雪或者季节性积雪。

虽然对于雪地环境的研究由来已久,但绝大多数都

局限于物理和生物科学研究,而将积雪和冰雪覆盖

的地区作为具有一定功能的生态系统来研究的较

少。 降雪不仅在全球尺度上影响气候变化,还在生

物体的栖境等更小尺度上发挥直接作用。 积雪影响

着所有与之有关的动物,其保温功能使得土壤生物

能在雪下相对温和的微环境中生存[3]。 每年持续

2—8 周 15—25 cm 厚的雪层即可对土壤生物造成影

响。 动物们能在各种环境下的雪层中或者雪层下生

存[4],跳虫,蜘蛛等甚至能在雪面迁徙、捕食,有一种

沼大蚊 Chionea araneoides 还有交配行为[5]。 世界上

对于冬季雪地跳虫的研究大致分为 3 个部分:一是

冬季雪地生活跳虫分类研究,文献散见于 1847—
2011 年对各地雪地生活跳虫的报道;二是对雪地生

活跳虫的生理研究,包括其形态变化,耐寒性和耐旱

性及其生理适应等;三是对雪地生活跳虫的物候研

究,主要探讨跳虫取食、迁徙等活动和温度、光照等

环境因素之间的关系。 本文系统总结了目前世界各

国研究学者针对雪地生活跳虫这一特殊类群所开展

的相关研究,以期为我国冬季积雪区域及高山雪地

跳虫研究提供全面认识。

1摇 雪地生活跳虫简介及常用采样方法

1.1摇 雪地生活的跳虫简介

从生态学角度讲,雪层产生了 3 个不同的微生

境,即雪层下(雪下),雪层中(雪间)和雪表面(雪
上),每个生境都有其特有的无脊椎动物群落[6];其
中,跳虫可在 3 种雪地生境中生存。 19 世纪中叶即

有学者对雪表面活动跳虫的研究,最早见于 Fitch 在

1847 年对美国纽约东部雪表面活动跳虫的报道[7]。
当雪表面温度在零度或略高于零度时,有些跳虫就

会在雪面活动[8鄄13]。 Koponen 和 Viramo 报道了在芬

兰地区雪面活动的节肢动物种类,跳虫占有很大比

例[14鄄15]。 挪威冬季森林中 Hypogastrura socialis 是分

3291摇 8 期 摇 摇 摇 张兵摇 等:雪地生活跳虫研究进展 摇
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布最广的一种跳虫[8鄄9],Leinaas 测得在挪威 2、3 月

份的雪面上活动的跳虫密度达 4 伊 103 只 / m2[8]。
H覿gvar 报道在冬季末期阳光良好的温暖环境中,H.
socialis 在森林中雪表面的密度能达到 2伊103—1伊104

只 / m2,在 150 m 宽的结冻湖面的冰上积雪上跳虫密

度达 1伊103只 / m2[12]。 在雪表面的低洼处,通常会有

大量跳虫聚集,滑雪时滑板会大量杀死在雪面活动

的跳虫,其尸体甚至将滑板走过的痕迹染成深

紫色[12鄄13]。
由于不像在雪表面活动的动物可被直接观测

到,雪面以下活动的动物的研究比较晚,雪下的无脊

椎动物研究主要通过雪下陷阱法来实现[8鄄9,16鄄20];在
雪层中活动的跳虫主要是从雪下环境迁徙到雪层中

的,因为体型较小,它们能够轻松穿过雪晶体之间的

狭小缝隙,体型较小的螨类和跳虫构成了雪层中间

生活的无脊椎动物的重要组成部分。 Brummer鄄
Korvenkontio 和 Brummer鄄Korvenkontio[21]以及 Leinaas[8]

发现在冬末跳虫会从雪下迁移到雪层中或雪面上,
并推测它们是为了躲避地表雪融化的水结冻和天敌

的捕食。 H覿gvar 报道了在挪威南部森林中雪下生活

的无脊椎动物,其中跳虫达 22 种,是所有雪下活跃

的无脊椎动物中最丰富的物种类群[20]。 事实上,包
括跳虫在内的绝大部分冬季生活的节肢动物都在雪

下活动,只有很少部分会到雪层中和雪面上活动,目
前对雪下生活的动物研究较少,它们的生态功能尚

不明确。
自 Fitch 于 1847 年报道了在美国纽约东部雪面

活动的跳虫之后[7],世界各国都相继出现对雪上活

动的跳虫的报道[8,12,22鄄24]。 雪地生活跳虫不仅出现

在靠近北极的北部地区,在喜马拉雅山脉及欧洲南

部高山寒冷地区以及南极洲都有发现。 Mani 报道了

在海拔 6000 m 的喜马拉雅山上生活的跳虫[3,25];在

欧洲高山地区,跳虫 Isotoma saltans 经常活跃在冰川

上,被称之为“冰川跳蚤冶 [26];Wise 在 1971 年时总结

出在南极地区生活的跳虫达 40 多个种属[27]。
N覿smark 早在 1964 年就利用陷阱法捕获了在瑞典森

林雪下生活的无脊椎动物,发现雪下活动着大量螨

类、跳虫、甲虫和蜘蛛等动物[16]。 之后各国研究学

者相继对雪下生活的无脊椎动物展开了调查:有加

拿 大 的 Olynyk 和 Freitag[28]、 Merriam 等[29] 和

Aitchison[17鄄18]; 美 国 的 怀 俄 明 州 的 Schmidt 和

Lockwood[30] 以 及 科 罗 拉 多 州 的 Addington 和

Seastedt[30];北欧研究学者包括挪威的 Leinaas[8] 和
H覿gvar[20],芬兰的 Viramo[15] 和 Koponen[31],意大利

的 Vanin 和 Turchetto 调查了阿尔卑斯山地区雪地生

活的无脊椎动物[19]。 笔者发现,在中国的三江平原

地区的雪地上生活着 8 种跳虫(表 1)。
表 1 概括世界上已知雪地生活跳虫的种类、发

现地点和活动地点(雪上或者雪下),如 Arrhopalites
pygmaeus 只在雪下活动,而 Isotoma hiemalis 则在雪

上和雪下都有分布;另外部分跳虫具广布性,如 H.
socialis 在美国、芬兰和挪威都有分布, Lepidocyrtus
cyaneus 在 挪 威 和 加 拿 大 都 有 分 布, Tomocerus
flavescens 在美国,加拿大和芬兰都有分布,这些类群

均表现为环北极圈状分布,I. saltans 在德国、瑞士、
波兰等欧洲地区和澳大利亚都有分布。 Coulson 等

研究发现在北极地区生活的跳虫可在海水中生活 2
周以上,这足以使它们从挪威北部向北迁徙到距离

约 700 km 之 外 的 斯 瓦 尔 巴 岛[33]。 Coulson 和

Birkemoe 还发现在一些种类的跳虫能在-22 益低温

下生存 4a[34],Moore 进一步推测借助海水扩散的跳

虫如果被冰包裹,则有可能在北极地区进行长距离

的广布性迁移[35]。

表 1摇 世界雪地生活跳虫名录

Table 1摇 The checklist of Collembola that live in winter

序号
No.

跳虫种名
Species name of Collembola

国家
Country

位置
Habitats

文献来源
References

1 Arrhopalites cf. principalis (Stach) 挪威 雪下 [20]

2 Arrhopalites pygmaeus (Wankel) 挪威 雪下 [20]

3 Desoria blekeni (Leinaas) 挪威 雪下 [20]

4 Desoria hiemalis (Sch觟tt) 挪威 雪下 [20]

5 Desoria olivacea (Tullberg) 挪威 雪下 [20]

6 Desoria sp. 1 中国 雪上 & 雪下
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续表

序号
No.

跳虫种名
Species name of Collembola

国家
Country

位置
Habitats

文献来源
References

7 Desoria sp. 2 中国 雪上 & 雪下

8 Desoria sp. 3 中国 雪上 & 雪下

9 Dicyrtoma fusca (Lubbock) 挪威 雪下 [20]

10 Dicyrtomina rufescens (Reuter) 日本 雪上 [36]

11 Entomobrya nivalis (Linn佴) 挪威 雪下 [8]

11 Entomobrya nivalis (Linn佴) 芬兰 雪上 [21]

12 Entomobrya spp. 美国 雪下 [37]

13 Entomobrya marginata (Tullberg) 挪威 雪下 [20]

14 Entomobrya guthrei 美国 雪下 [30]

15 Entomobrya multifasciata (Tullberg) 美国 雪下 [30]

16 Entomobrya triangularis (Sch觟tt) 美国 雪下 [30]

17 Entomobrya sp. 1 中国 雪上 & 雪下

18 Entomobryidae 加拿大 雪下 [38]

19 Folsomia quadrioculata (Tullberg) 挪威 雪下 [20]

20 Folsomia sensibilis (Kseneman) 挪威 雪下 [20]

21 Gisinianus flammeolus (Gisin) 挪威 雪下 [20]

22 Hymenaphorura polonica (Pomorski) 挪威 雪下 [20]

23 Hypogastrura socialis (Uzel) 美国 雪上 [39]

24 Hypogastrura socialis (Uzel) 芬兰 雪上 [21]

25 Hypogastrura socialis (Uzel) 挪威 雪上 [8,12]

26 Hypogastrura socialis (Uzel) 挪威 雪下 [20]

27 Hypogastrura spp. 尼泊尔 雪上 [3]

28 Hypogastrura spp. 挪威 雪上 [38]

29 Hypogastrura spp. 芬兰 雪上 [14,40]

30 Hypogastrura spp. 德国 雪上 [3]

31 Hypogastrura himalayana (Yosii) 尼泊尔 未确定 [41]

32 Hypogastrura nivicola (Fitch) 美国 雪下 [30]

33 Hypogastrura succinea (Fitch) 美国 雪下 [30]

34 Hypogastruridae 加拿大 雪下 [29]

35 Heteroisotoma sp. 1 中国 雪上 & 雪下

36 Isotoma alpa 美国 雪下 [30]

37 Isotoma gelida 美国 雪下 [30]

38 Isotoma hiemalis (Sch觟tt) 芬兰 雪上 [21]

39 Isotoma hiemalis (Sch觟tt) 瑞士 雪上 [10]

40 Isotoma mazda (Yosii) 尼泊尔 未确定 [25,41]

41 Isotoma olivacea (Yosii) 波兰 雪上 [42]

42 Isotoma saltans (Nicolet) 波兰 雪上 [42鄄43]

43 Isotoma saltans (Nicolet) 德国 雪上 [3]

44 Isotoma saltans (Nicolet) 瑞士 未确定 [44]

45 Isotoma saltans (Nicolet) 澳大利亚 未确定 [45鄄46]

46 Isotoma viridis (Bourlet) 瑞典 雪上 [47]

47 Isotoma viridis (Bourlet) 加拿大 雪下 [48]

48 Isotoma viridis (Bourlet) 美国 雪下 [30]

49 Isotoma palliceps 澳大利亚 未确定 [46]

50 Isotoma sp. 1 中国 雪上 & 雪下

51 Isotomurus sp. 1 中国 雪上 & 雪下

5291摇 8 期 摇 摇 摇 张兵摇 等:雪地生活跳虫研究进展 摇



http: / / www.ecologica.cn

续表

序号
No.

跳虫种名
Species name of Collembola

国家
Country

位置
Habitats

文献来源
References

52 Lepidocyrtus cyaneus (Tullberg) 加拿大 雪下 [48]

53 Lepidocyrtus cyaneus (Tullberg) 挪威 雪下 [20]

54 Lepidocyrtus lignorum (Fabricius) 芬兰 雪上 [21]

55 Lepidocyrtus lignorum (Fabricius) 挪威 雪下 [8,20]

56 Lepidocyrtus pallidus (Reuter) 美国 雪下 [30]

57 Micraphorura absoloni (B觟rner) 挪威 雪下 [20]

58 Orchesella ainslet 加拿大 雪下 [48]

59 Orchesella alpa 美国 雪下 [30]

60 Orchesella bifasciata (Nicolet) 芬兰 雪上 [21]

61 Orchesella cincta (Linnaeus) 挪威 雪下 [20]

62 Orchesella flavescens (Bourlet) 挪威 雪下 [20]

63 Onychiurus subtenuis 加拿大 雪下 [49]

64 Parisotoma notabilis (Sch覿ffer) 挪威 雪下 [20]

65 Pogonognathellus flavescens (Tullberg) 挪威 雪下 [20]

66 Protaphorura pseudovanderdrifti (Gisin) 挪威 雪下 [20]

67 Pseudanurophorus binoculatus (Kseneman) 挪威 雪下 [20]

68 Sminthuridae 加拿大 雪下 [29]

69 Sminthurinus flammeolu 挪威 雪下 [8]

70 Tomocerus flavescens (Tullberg) 美国 雪下 [37]

71 Tomocerus flavescens (Tullberg) 美国 雪下 [30]

72 Tomocerus flavescens (Tullberg) 芬兰 雪上 [21]

73 Tomocerus flavescens (Tullberg) 加拿大 雪下 [48]

74 Tomocerus spp. 美国 雪上 [50]

75 Tomocerus nepalicus 尼泊尔 未确定 [25,41]

76 Tomocerus sp. 1 中国 雪上 & 雪下

77 Willemia anophthalma (B觟rner) 挪威 雪下 [20]

1.2摇 雪地生活跳虫常用采样方法

1.2.1摇 陷阱法

陷阱法是捕获雪下活动跳虫最常用的方法。 陷

阱示意图见图 1,其原理是利用陷阱在一定时间段内

捕获并杀死跳虫,陷阱中的液体需要具有不能结冻,
并具有杀虫和防腐的功能,液体可用饱和食盐水,滴
入一两滴的洗涤剂。 陷阱的布置常在降雪之前土壤

尚未冻结时,选择要布置陷阱的采样点,将土壤挖

开,放置一个深度约 10 cm 装有液体的塑料杯,杯子

上沿周围土壤保持 0.5—1 cm 的距离,防止雪融化后

进入杯子,杯子上放置一个 30 cm伊30 cm 的防水板,
防水板中央割出一个直径约 10 cm 的洞,用于在不

破坏周围雪盖的情况下取出杯子。 防水板上放置一

个 10—15cm 高的支架,再用一个 30 cm伊30 cm 的防

水板作为盖子盖在支架上,盖子上用石头压住,防止

被风吹走。 若在积雪环境下布置陷阱,或在收取陷

阱中动物后重置陷阱,需在陷阱上面覆雪,使雪面与

周围雪面相平,保证在雪表面活动的跳虫不落入陷

阱中而混淆实验结果。 参考 Leinaas 和 H覿gvar 用来

研究雪下无脊椎动物所布置的陷阱[8,20]。

图 1摇 陷阱示意图

Fig.1摇 The illustration of the trap

1.2.2摇 雪面收集法,观察法

在温暖、晴朗无风的天气下,当雪表面温度接近

零度时,雪地跳虫常从雪下爬到雪面活动,在中午温

度最高时会达到最大值,用勺子、毛笔等工具可以直
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接在雪面收集跳虫。 冬季雪面活动的跳虫通常具有

跳跃能力,且常在雪面低洼处(如脚印)聚集,利用这

一习性,可在雪中放上深度超过 7 cm 的塑料杯,杯
口上沿低于雪表面,以此来捕获迁徙过程中掉入杯

中的跳虫。 当雪面温度较低时,雪地跳虫会回到雪

层中以躲避严寒,直接收集积雪,在室内融化后跳虫

即可浮在水面之上,以此收集雪层中的跳虫。
观察法常用来调查野外雪表面活动的跳虫数

量,以及研究雪面跳虫的攀爬,跳跃,定向迁徙等行

为。 野外雪地观察跳虫的行为常需要使用光学仪

器,为保证观察者的存在不影响跳虫的活动,可在距

离观测点 1.5—2 m 处安置望远镜,或在 20 cm 外的

三脚架上安装解剖镜(放大倍数约 14伊)。 实验室研

究雪地跳虫须将跳虫放在低温下(5—10 益)培养和

观测,利用解剖镜(最大放大倍数 40伊)观察分析其

取食、跳跃和攀爬等行为,并常利用高速闪光进行显

微拍照分析[51]。

2摇 雪地生活跳虫行为研究

雪地生活跳虫的行为研究是当前雪地跳虫研究

的重要组成部分,雪面背景下活动的体色较深的雪

地跳虫为研究野外环境下跳虫的行为提供了非常好

的试验材料。 为适应冬季生活,雪地跳虫表现出许

多独特的行为,如攀爬,跳跃,定向迁徙和取食等。
对雪地跳虫行为学的研究主要通过在野外雪地上的

直接观测和实验室内对跳虫行为进行的拍照和分析

来实现,雪地跳虫行为研究对了解无脊椎动物活动

方式具有重要意义,其定向迁徙能力评估可为研究

其生物地理分布提供理论基础。
2.1摇 雪地生活跳虫跳跃行为

跳虫主要通过跳跃而非爬行来进行迁徙或逃避

天敌,Bauer 和 Vollenkle[52]以及 Christian[53鄄54]对跳虫

跳跃动力学和运动学进行了详细研究,而对冬季雪

表面活动的跳虫跳跃行为研究较少。 雪地跳虫发达

的弹器使得它们能在光滑的雪面进行较大距离的跳

跃,H覿gvar 报道了挪威森林中 4 种跳虫 H. socialis、
Vertagopus westerlundi、 I. hiemalis、 Isotoma violacea 在

雪面的跳跃行为,它们都可利用太阳作为向导在雪

表面进行定向的跳跃[12鄄13]。 H. socialis 可利用肛门

附近变大了的囊袋进行着陆,囊袋具有类似于锚的

功能,能在跳虫着陆时将动物粘附在雪表面,而且能

使它重新快速固定位置,便于下一次跳跃。 即使在

多云天气,跳虫也会表现出定向跳跃现象,这种情况

下其导航能力则依靠周围光暗环境。 如果晚上温度

降到零度以下,跳虫会回到雪层中去,在第 2 天早上

再出现在雪面上,并且它们似乎能记住前一天晚上

的跳跃方向, H覿gvar 推测它们身体内有个生物

钟[13]。 现在并不知道它们在白天是否会受到太阳

运动的影响,但即使它们每日的路线成弓形,仍保持

一个主要方向[12]。 它们能在昏暗或日落后仍能定

向跳跃,H覿gvar 指出它们或许能够看到偏振光[12]。
Zettel 等发现跳虫 C. sigillata 爬树时会伴随着向上

跳跃,在跳跃着陆与树干接触时瞬间利用触角上的

囊泡或身体尾部的囊袋将身体紧紧粘附在树干上,
防止掉落到地上[51]。
2.2摇 雪地生活跳虫爬行行为

雪面上活动的跳虫主要靠跳跃,但跳跃落地后

有的跳虫会进行一定距离的爬行以调整下次跳跃的

方向[13]。 雪地活动的跳虫通常为表栖型,具有发达

的腿和弹器或特殊结构,使得其在冬天进行垂直攀

爬成为可 能。 Leinaas 发 现 在 雪 层 中 的 跳 虫 V.
westerlundi 会爬到树上[8]。 在深达 150 cm 厚的雪层

中,跳虫有时会沿着树干从雪下爬到雪表面上[5]。
笔者在三江平原湿地中发现雪地跳虫可以沿着修建

的民房水泥墙壁向上攀爬,以此越过较高障碍物。
Egli 发现在气候适宜的时候, 几乎所有的跳虫

Ceratopyhsella sigillata 都会爬到树上,每平方厘米可

高达 200 只而使树干呈现紫灰色[51]。
2.3摇 雪地生活跳虫垂直迁移行为

雪地跳虫的迁移行为分为两种:一是在雪上和

雪下间的垂直迁移行为;二是在雪面上的水平迁移

行为。 因为身体细小,只要不被紧实的雪层和低温

阻止,跳虫就能够在雪层晶体之间快速穿梭,这使得

它们的垂直迁移行为成为可能。 而雪地跳虫的天敌

大型螨类、蜘蛛等则不能直接穿过雪层,而需借助穿

过雪层的树干才能到达雪面[20]。 所以跳虫的垂直

移动能力非常重要,尤其在躲避天敌如大型螨类和

蜘蛛时,而在雪表面的有效迁徙则有利于其种群在

雪融化之前进行大范围空间上的快速扩散。
Brummer鄄Korvenkontio 和 Brummer鄄Korvenkontio[21]

以及 Leinaas[8鄄9] 的研究指出,在松树林土壤中生活

的许多种跳虫在冬天会迁移到雪层底部。 Leinaas 推
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测跳虫的这种向雪层中迁移的行为可能是为了避免

土壤表面雪融化成水或结冰等造成的危害[9]。 尽管

在寒冷的冬季跳虫被迫移动到更温暖的雪层中,但
当空气温度接近零度时,它们会迅速到达雪表面活

动。 在挪威,H覿gvar 报道有 4 种跳虫 H. socialis、V.
westerlundi、I. hiemalis、I. violacea 在气温接近零度时

会在雪表面活动[12];在芬兰,Tahvonen 发现跳虫 I.
hiemalis 在-3 益时在雪面活动[55];在瑞士,Block 和

Zettel 发现跳虫 I. hiemalis 在-6 益时也能在雪面活

动[56]。 当温度过低时,雪表面活动的跳虫会迅速回

到雪面以下以防止被低温冻伤或致死。 笔者发现在

中国三江平原地区雪面活动跳虫同时存在于土壤

中,雪层和雪上环境,当雪表面温度接近零度且无大

风的天气下,跳虫会大量在雪面活动,当受到人为干

扰或低温时又会迅速回到雪层以下。
Zettel 的研究表明,气压变强会增加跳虫 I.

hiemalis 在雪表面的数量[10],笔者研究发现雪表面

跳虫数量与气温有关,中午时分雪面跳虫数量最多

达 200 只 / m2,而早上和晚上气温较低时雪表跳虫数

量很少。 另外,在中国三江平原的研究发现,湿地被

开垦成人工林后,冬季雪面活动的跳虫数量显著减

少,而在由湿地开垦出的大豆地中,雪表面活动跳虫

数量却未发生显著变化。 跳虫大都在冬末大量出现

在雪表面,笔者推测,气温较低时跳虫不适宜在雪面

活动,当冬末气温升高后跳虫则迁移到雪面上,利用

雪表面迁徙寻找新的栖息地。
2.4摇 雪地生活跳虫水平迁徙行为

Leinaas 推测跳虫 H. socialis 和 H. lapponica 在雪

表面的水平迁移行为是其在雪层中垂直迁移行为的

一种进化延伸,并推测它们在雪面的活动行为更进

一步进化为一种扩散行为[8鄄9]。 跳虫在雪面上的水

平迁徙方式主要表现为爬行和跳跃,其中定向跳跃

是跳虫在雪表面进行迁徙的主要方式。 不同种类跳

虫的迁徙方式有显著区别,如等节跳科跳虫会在雪

面上进行短暂的弯曲爬行,使之身体与太阳呈现一

定角度,然后进行跳跃,落地后重复这个过程;而 H.
socialis 却能非常有效的找到太阳的方位,在落点原

地即可水平转动身体使得跳跃方向和太阳呈特定

夹角[12]。
在雪地上跳虫进行有效的长距离迁徙需要一种

保持稳定迁徙方向的能力,即定向能力。 H覿gvar[12]

研究发现, 雪面活动的 4 种跳虫 H. socialis、 V.
westerlundi 、I. hiemalis、I. violacea 在温和天气下会出

现在雪面上,利用太阳作为“罗盘冶进行定向跳跃,当
遮住太阳光线用镜子将太阳光方向改变 180毅,使跳

虫能只看到镜子里反射的太阳光时,其跳跃方向也

改变 180毅。 因太阳光不总可见,它们也能利用偏振

光。 在多云天气时,这些跳虫也可能利用周围环境

中的明暗物体进行短距离导航。 1998 年 1 月在挪威

森林中发现了 I. hiemalis 的集群迁徙时,太阳并不可

见,只有淡蓝色天空[13]。
对于雪面活动的跳虫来说,夏季很少有机会找

到新的栖息地,而在冬季光滑湿润的雪表面跳跃使

它们进行长距离迁徙而开拓新的栖息地成为可能。
跳虫 H. socialis 通过不断跳跃,每分钟可迁徙 80 cm,
据此估计每天能迁徙 200—300 m 路程[12]。 另外

H覿gvar 在结冰的湖泊中央发现了正在迁徙的跳虫,
300 m 宽的湖面上跳虫 H. socialis 密度达 30 只 / m2,
甚至在 1.5 km 宽的湖面中央也能看到它们[12]。 可

见,河流、湿地和湖泊等大型障碍是可以被跨越的;
而且,这种迁徙多出现在生育和取食季节,再加之缺

少捕食者而相对安全[8,12]。 目前,跳虫雪面迁徙的

目的尚未完全清楚,但这种长距离迁徙有利于建立

新的栖息地,并能促进跳虫群落间的基因交流[11]。
虽然有很多关于雪面跳虫活动的报道,但有集

群迁徙现象的雪面跳虫比较少见,例如在挪威森林

雪面生活的两种跳虫 H. socialis 和 I. hiemalis,H.
socialis 在温暖天气条件下会在雪面进行长距离集群

迁徙[12]。 Leinaas 调查发现,跳虫 H. socialis 整个种

群在气候适宜的时候都会出现在雪面上,以进行集

群式迁徙[8]。 1998 年 1 月 H覿gvar 在挪威森林中发

现了跳虫 I. hiemalis 的集群迁徙现象,在 50 cm 厚、5
m 宽、近 200 m 长的森林路面的雪层上跳虫密度约 5
伊103只 / m2,高达 500 万只跳虫沿着大路向同一方向

跳跃迁徙。 H覿gvar 推测这种大量迁徙是由于暖和的

天气下雪大量融化造成跳虫栖息地水淹引起的[13]。
但笔者发现在中国三江地区原生湿地、人工林地和

大豆地中跳虫只在雪面上做连续定向跳跃,尽管雪

面活动跳虫数量高达 200 只 / m2,但并没有观测到集

群迁徙现象。
2.5摇 雪地跳虫迁徙能力及其影响因素

跳虫在雪面的迁徙速率从每小时几米到几十米
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不等,最高可达 70 m[13],目前已记录的每分钟最远

的迁徙距离是 V. westerlundi 22 cm,I. violacea 50 cm,
I. hiemalis 120 cm[13]。 Zettel 等测得跳虫 C. sigillata
每小时只能跳跃 3 m[51]。 跳虫的迁徙速率不仅与其

身体构造有关,还与温度、风速和光照等环境因子有

关。 当温度低至零度时,跳虫的迁徙速率较低;当雪

面风速较大时其跳跃会受到干扰,当它们跳跃到空

中时风会改变其着陆位置,甚至会使其倒退。 风速

较大的天气状况下,即使天气晴朗、温度较高,跳虫

也很少到雪面来,而是躲在雪层之下或雪中晶体之

间。 虽然不排除风可以促进雪地跳虫的长距离迁

徙,但是并未发现跳虫在雪面被风吹走,相反大量的

迁徙行为通常出现在无风的日子,可能是因为风向

会导致迁徙方向与跳虫定向迁徙相矛盾,因而尽量

避免迁徙以免受风的干扰[13]。
跳虫在雪表面的活动与多种因素有关,有时会

受到不确定因素如多云、低温、大风、天然屏障等的

干扰。 跳虫 H. socialis 在迁徙过程中,其跳跃活动与

太阳方位有关。 有些能利用“太阳罗盘冶在雪面进行

定向迁徙,但同种跳虫不同个体跳跃方向却不相

同[12鄄13]。 向不同方向的迁徙有利于这些物种进行有

效的扩散。 完全阴暗的情况下,这些动物或多或少

在雪面上减少活动,而且如果它们跳跃,方向也会有

些任意性。 一些在阴天所进行的成功的定向跳跃可

能是因为这些跳虫将周围环境中黑的和明亮的物体

作为参照物[13]。 然而当跳虫在雪面上沿着固定的

方向移动时,遇到像树干样的阻碍物时其定向迁徙

行为就会中断。 跳虫迁徙时遇到的另一困难是在雪

地里出现的低洼地方,人类活动或动物行走留下的

脚印会像陷阱一样,阻挡跳虫移动。 在被陷阱阻止

时,如果这个跳虫在一段时间内不能出来,它将尝试

去一个新的方向。 H覿gvar[12] 研究证明,有些跳虫 H.
socialis 在被关在一个黑暗的物体中会跑向一边并沿

着它的内壁转,然后又找到原来的方向,野外实验表

明被关在封闭的用小瓶做的陷阱中的动物,在被关

5—15 min 被释放后仍能记住它们主要的方向,但是

被陷阱困住半小时以上后会选择一个新的方向。

3摇 雪地生活跳虫取食和被捕食

变温动物在接近冻结的温度下取食似乎不太可

能,但冬季生活跳虫能够在零度左右取食。 Aitchison

观查到它们可在-2.5 益时取食[48]。 冬季跳虫食性

宽泛,可取食树干上的蓝绿藻[36]、红色雪地藻类[45]、
雪面上松果的花粉[39]、有机杂质[50],含有藻类、轮
虫、原生动物、缓步类动物、花粉粒和腐殖质屑等颗

粒和真菌菌丝等[57鄄58]。 雪层中间的藻类可以为在其

中生活的跳虫提供食物来源[59]。 零度以下时,减少

取食能避免将灰尘摄入肠道中,从而降低因增加体

内结冻而导致的冻死风险[60鄄61]。 Whittaker 发现跳

虫 Onychiurus subtenuis 在雪下时很少取食,而一旦雪

盖消失后它们便会大量取食[49],Aitchison 发现雪下

生活的棘跳科跳虫的肠道中没有任何食物[48]。
Zettle 研究了欧洲广泛分布的跳虫 Ceratophysella
sigillata 的取食行为[62],该跳虫在地表活动时取食枯

木上的微生物和球藻,而且由于这种跳虫数量巨大,
局部地区食物会出现枯竭现象,当土壤被雪覆盖后,
树干上的藻类成为它们唯一的食物来源,它们会爬

上云杉树干取食藻类,而且只要当出现下雨或者下

雾天气导致树干湿润时,它们会爬上树干数米高去

取食长在树干上富含有水分的藻类。 另外,这种藻

类也能增强它们的耐寒能力,对它们在低温下的生

存意义重大。 H覿gvar 对雪下生活的跳虫进行肠道分

析时发现,跳虫在整个冬季都取食真菌菌丝和

孢子[20]。
冬季雪层下生活着各种各样的无脊椎动物,很

多学者利用陷阱法捕获到诸如跳虫、蜘蛛、螨类、甲
虫、蚂蚁、蚯蚓等无脊椎动物[15鄄16,18,28鄄30]。 但是对各

种动物冬季的食性研究以及相互间的取食关系研究

较少。 一些小动物,如植食性无脊椎动物,如纤毛

虫、轮虫和跳虫能取食在雪中和雪下生存的微生

物[63鄄64],而它们又被肉食性无脊椎动物,如螨类、蜘
蛛和脊椎动物如田鼠、鼠、鸟类等捕食[21],从而形成

了寒冷冬季雪地食物链。 在冬季生活的跳虫数量巨

大,它们可能是其他动物的主要食物。 有研究表明,
冬季生活的跳虫可被在雪面上活动的蜘蛛取

食[65鄄69]。 Aitchison 发现冬季活动的蜘蛛可以在零度

和-2 益,甚至在-5 益时取食跳虫,而且推测冬季生

活的跳虫是冬季生活蜘蛛的主要食物[69]。 Fox 和

Stroud 研究发现,跳虫和其天敌在数量上有很强的

比例关系[22],Aitchison 调查了冬季生活的跳虫和蜘

蛛之间的数量关系,猜测冬季可能存在着食物

链[63]。 H覿gvar[20]通过对雪下生活的各种动物的肠
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道内溶物分析,推测出雪下生活动物之间可能存在

着食物链关系,即跳虫取食真菌,螨类和蜘蛛取食以

真菌为食的跳虫,鼩鼱取食蜘蛛、幼虫和其他的无脊

椎动物。

4摇 雪地生活跳虫生理研究

4.1摇 耐寒和耐干燥

跳虫可在冬季低温环境活动以及能在世界各地

广泛分布,与它们的生理特征密切相关。 对低温和

干旱脱水的耐受性,使它们在冬季活跃成为可能,例
如跳虫 I. hiemalis 能在-6 益时依然保持活动状态,
在-8 益 时处于昏迷状,而它的过冷点能低至- 15
益 [5]。 Cannon 等研究显示在南极地区优势跳虫 C.
antarcticus 的过冷点可以低至-20 益,表现出一种极

强的低温耐受性[70]。
低温会对动植物产生伤害,低温会导致部分酶

类失活而引起代谢异常,另外体液结冻的过程中由

液相向固相转变会造成细胞及组织结构、机能破

坏[71]。 在经历温和的降温条件下(梯度降温),一些

跳虫(如雪地生活跳虫)可以承受零度以下极端的低

温条件,但是当经历了骤然的急速降温(cold shock,
冷激),尽管体液尚未结冰,很多动物便开始昏迷甚

至死亡。 目前有很多关于 0 益或 5 益温和前处理能

够增加低温抗寒能力的报道,但不同种类的跳虫种

类的抗冷性是有差异的。 Hawes 和 Bale[72]根据节肢

动物在冻结温度下对体内水分的处理方式将其分为

4 种耐低温生存类型:耐冻型、避冻型、不冻型以及混

合型。 目前已知的跳虫主要都是避冻型的[73鄄74],极
少部分是不冻型。 同一类型的不同种类跳虫的耐寒

能力并不完全相同,而且即使同种跳虫也有高冰点

(HG)种系与低冰点(LG)种系之分[75]。
耐冻型的节肢动物主要通过在细胞外基质形成

冰核剂来度过极端低温。 目前已知的耐寒性跳虫均

非耐冻型,冻结意味着死亡,大部分跳虫大部分都是

避冻型。 避冻型跳虫不能承受体液冻结,而是通过

进入过冷却状态避免体液内形成冰核[76]。 其耐寒

性的实现是通过一系列的机制来降低过冷却点

(SCP)和结晶点(Tc)。 这主要有 3 种生理过程:(1)
移除或者减少冰核剂[77鄄78];(2)积累低分子量的物

质,例 如 能 增 加 体 液 的 浓 度 ( 渗 透 压 ) 的 多 元

醇[77,79];(3)生成抗冻蛋白,在分子水平上吸附冰晶

而抑制其增大[80]。 但是没有一种策略是通用的,尤
其是抗冻蛋白[81]。 虽然耐寒方式多样,但避冻型跳

虫在极端低温下(例如极地地区)生存只能通过过冷

却方式来实现[72]。
不冻型的节肢动物主要表现为低湿度休眠,它

通过与其他抗寒性机制交叉作用来增强动物们的耐

寒性[82]。 那些具有很低的低温适应性生物可以通

过干旱驯化来增强它们的耐寒性[83鄄84]。 目前,在北

极地区生活的棘跳 Onychiurus arcticus 是一种利用低

温脱水的方式作为耐低温策略的节肢动物[85鄄88]。 在

低温环境下,它们会失去 90%的含水量[87]。 因此 O.
arcticust 是节肢动物中应对身体水结冰威胁的第 3
种选择的代表。 在低于零度的环境中,它们通过它

们过冷却状态的体液和周围冰晶之间的气压差异来

失水,形态则上表现为逐渐萎缩。 对于喜冷的物种

来说,脱水过程或许只是它们过冷却机制中的一部

分。 在南极地区跳虫 Cryptopygus antarcticus 在它们

的栖息地的冰下会失水,而且会积累海藻糖来越

冬[70,89]。 事实上 O. arcticusis 只有在排出了它身体

里所有的渗透性活性水后才是避冻型生物,而且那

样它就不在具有过冷却点了。
混合型是指不单采取一种方式来达到避免体液

结冻的类型。 目前只有 Dendroides canadensis 和

Cucujus clavipes 两种甲虫采用两种方式来应对冬季

低温[90鄄91]。 例如 C. clavipes 在 1978—1979 年冬天是

耐冻型,而在 1982—1983 年则转变为避冻型[90]。 而

目前跳虫尚未发现混合型物种。
在冰冻的环境下,空气中的水汽压非常低,处于

过冷却状态的跳虫同时需要面临干燥的危险,自然

界中的跳虫越冬之前会增加体内的甘油和其他的小

分子量的物质,它们除了能提升跳虫耐寒性之外也

能提高它们的耐旱能力。 冻结耐受型和避免冻结型

生物都尽量保证体内的水分含量不至于太低,作为

避免冻结型的跳虫通常具有相对不透水的角质层来

减少水分流失。 近来有学者发现有多种无脊椎动物

采用 防 冷 冻 性 脱 水 ( Cryoprotective dehydration,
CPD)作为一种耐寒性策略,当处于零度以下有冰晶

的环境中时,它们会主动通过蒸发作用失掉身体的

水分[92鄄94],目前已知的具有这种能力的跳虫有:
Hypogastrura viatica,Folsomia quadrioculata, Oligaphorura
groenlandica 和 Megaphorura arctica。 S覬rensen 推测大
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量其他种类的节肢动物们也采用这种方式应对寒冷

冬季[94]。
4.2摇 雪地生活跳虫季节性形态变化

在冬季生活的跳虫不仅仅能在生理上适应冬季

恶劣的环境,部分种类跳虫在形态上也会发生变化,
这也导致了跳虫变种的产生。 例如跳虫 C. sigillata
有 4 种变体[95],其中两种变种常在地表活动,它们

能够任意跳跃,其特征是当它们准备跳跃时,第三和

第四触角之间会出现有囊泡。 其他在冬季生活的跳

虫如 I. hiemalis 的身体在冬季也会变化,在春季积雪

消失后则转变为夏季形态[10]。
在冬季雪上活跃的跳虫身体结构也会发生变

化,称之为周期性变形,这也导致了依靠形态学而进

行的物种分类鉴定出现了困难。 例如跳虫 H. socialis
为适应冬季的迁移有两种形态上的特化。 第一是弹

器的周期性变化,周期变形出现在 9—10 月的一次

蜕皮和 5 月的另一次蜕皮中,与夏季的成虫对比,在
冬季齿节具有较大的齿,而且齿尖出现严重的硬化,
以提高他们固着在雪面上的能力[96]。 另外两种跳

虫 I. hiemalis 和 I. blekeni 也会经历周期性变化,冬季

弹器齿节上有更尖利的齿[24,97]。 但是这种变化与

H. socialis 比起来不是特别明显。 另一个特化是利

用 肛 门 附 近 的 囊 袋 作 为 着 陆 时 候 的 “ 锚 冶。
Leinaas[98]观察发现当跳虫 H. socialis 起跳时,肛门

附近的囊袋会外翻,而且能从身体外直接看到,这些

跳虫起跳后撞在培养瓶壁上会粘附在上面,Zettel 观
察到跳虫 C.sigillata 也有同样的行为[51]。 Leinaas 研

究表明,肛门附近的囊袋与跳虫跳跃活动有关,有可

能增加跳虫跳跃效率或者能释放信息素[98]。 而对

大多数跳虫来说,肛门附近的囊袋都比 H. socialis 的
小,而且很多时候并不外翻[5]。

5摇 雪地生活跳虫生物气候研究

5.1摇 雪地环境的影响

跳虫隶属于节肢动物门,通常与土壤中其他无

脊椎动物一起被研究。 雪层是一个两种环境的交错

区:(1)雪上干燥的、低温的、有风的、易变化气压的

空气环境;(2)雪下湿润的、相对温暖的,稳定的空气

环境[99鄄101]。 Pruiit 将决定性的雪盖厚度定义为“寒
冷阈值冶(HT),即能使雪下环境与周围昼夜波动的

空气温度隔离的雪层厚度[100]。 雪的密度和纹理特

点影响了它有效的热导率和隔热能力,超过 20 cm
厚的雪层不能有效增加它的隔热能力。 雪层中的温

度比雪下低而比气温略高[8,17,100,102鄄104],在西伯利亚

地区,在超过 20 cm 厚的雪层下极端温度达到-18
益,雪层中的温度为- 26 益,雪上的温度则为 - 48
益 [103]。 然而在温暖的海洋性气候下的雪层中,雪中

温度和雪下以及雪上的温度并没有如此大的不

同[8]。 笔者发现在冬季末期 30—50 cm 厚雪层的三

江平原地区,雪中和雪下、雪上的温度差不超过

5 益。
雪下微生境的保热状态使它成为许多小动物喜

爱的栖息地。 一旦建立起“寒冷阈值冶(HT),雪地环

境温度状态,就会影响到雪下动物[105]。 雪层下是一

个稳定的环境,土表面的温度接近零度,而周围空气

温度却在波动[17,26,100,102]。 通常雪下温度在-10—0
益之间,与雪的厚度和密度有关[4,17,102,]。 雪下的灌

木丛和厚厚的腐殖质层更近一步使土壤表面温度与

周围波动的温度相隔离[106鄄107]。 当雪层低于 HT 值

时,雪下的温度将会受到空气温度的影响而波动。
因此,在初冬雪层未达到 HT 值时和雪化后的寒冷时

期, 严 酷 的 环 境 影 响 到 表 土 生 动 物 群 落 的

生存[101,108]。
光照强度对跳虫在雪上活动的影响很大,Fox 和

Stroud 研究发现光照能提高雪面活动跳虫 Isotoma
violacea 身体的温度[22]。 穿透到雪层中的光能通过

影响生物钟和光周期或者“环境钟冶(Zeitgeber)而影

响到雪下生活的土壤动物[109鄄110]。 雪层的物理性质

决定着光穿透的强度。 例如,在亚伯达(加拿大西部

之一省)北部地区的 1 月份,光线不能够穿透 25 cm
雪厚、松软的低密度的雪层;然而,在 3 月份当雪层

积压变形,密度变大之后,光线却可以穿透 36 cm 的

雪层[109]。 另外,云的情况也很重要,因为一些跳虫

喜欢天晴的条件,而其他的喜欢多云的条件;可能是

因为干燥和寒冷,云通常会对雪面活动的节肢动物

有负面的影响[5]。
5.2摇 季节气候的影响

雪上和雪下的跳虫活动规律有很大差异。 在挪

威北部森林中,超过 1 m 的积雪下可以检测到跳虫

在整个冬季都活动,而且是雪下生活无脊椎动物中

的优势类群[20]。 而雪上活动的跳虫则受气候条件

影响 很 大。 根 据 在 芬 兰 北 部 的 长 期 的 研 究,
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Viramo[15]强调了气候条件对雪面活动动物的影响,
考虑到生物气候学,他将冬季粗分为 3 个时期:冬季

初期,从 10 月到 11 月,跳虫种类最少,雪面上主要

是蜘蛛和甲虫类;冬季中期,从 12 月到 3 月,动物数

量最少,双翅目在雪面是优势种;在冬季末期,从四

月开始,长翅目是最丰富的,跳虫在这个时期大量活

动,而且还能发现一些偶然出现的物种。 笔者研究

发现,相比之下,在中国东北三江平原,因为纬度较

芬兰低,气候原因导致雪表面活动跳虫出现要稍早

一些,在 3 月下旬雪面上温度回升到零上之后,即可

见到跳虫大量活动,而四月后雪融化速率较快,反复

冻融导致雪面结构破坏,跳虫活动受到限制,因而观

测到的跳虫数量减少。
在了解了雪地跳虫的生活习性之后,可以根据

两个因素对雪上跳虫群落进行预测。 第一是冬季的

月份,要考虑到跳虫的生物气候学。 据报道大多数

雪表面活动的跳虫出现在冬季末期气温回升的日

期,而刚入冬或在隆冬时期气温较低时很少在雪面

上发现它们的踪迹[5]。 第二是实际的气温条件,笔
者观察到由于野外环境和城市周围气温环境不同,
由城市热岛效应造成局部气温高于野外,跳虫到雪

表面活动的时间会比野外早。 而且大部分跳虫在雪

面温度低于-6 益就消失了,所以即使在冬季末期气

候温和时期,偶尔的气温骤降也会导致跳虫躲在雪

层下躲避低温。 笔者统计发现雪上活动跳虫出现最

丰富时是在一天中温度最高时,通常出现在 11:00—
15:00 之间。 知道了某个物种跳虫的生物气候学和

偏好的天气情况,在特定的一天可以相当好的预测

雪上的跳虫活动状况。 尽管如此,也可能因天气条

件改变会出现一两天的“滞后响应冶。 例如,在较为

寒冷的雪层或者在雪下环境中等待的无脊椎动物们

可能很难立即感受到突然的气温回升。

6摇 结语与展望

世界上报道的雪地生活跳虫种类较少,其鉴定

也存在一定的困难,通常需要考虑到其夏季的生活

形态。 目前已报道的雪地生活跳虫种类只占世界已

知跳虫种类的 1%左右,据最新统计[111],国内记录的

弹尾纲种类总数近 400 种,而只有笔者发现我国三

江平原存在冬季雪地生活的跳虫。 根据对雪地生活

跳虫习性的研究,可以推测世界上广泛分布着能在

冬季生活的跳虫,我国北方及青藏高原地区也应有

分布。 而目前在世界上许多国家和地区缺乏对雪地

生活跳虫物种的报道。
陷阱法虽然存在一定缺陷,但仍然是绝大多数

学者研究雪地生活跳虫的主要方法。 针对不同研究

目的,陷阱的布置也各有不同。 由于雪地生活跳虫

活动的复杂性,陷阱捕获的跳虫数量和雪面观测法

得到的跳虫密度不能用来评估某地区雪地生活跳虫

的密度,但可用来估测某地区雪地生活跳虫丰富度

情况。 对雪地生活跳虫生活习性的研究需要在野外

进行长时间的观察与记录,并在实验室内模拟低温

与光照环境进行更为精细的行为研究。
雪地生活跳虫具有多种行为:(1)跳跃行为,包

括水平方向定向跳跃以及在爬树过程中伴随的跳

跃;(2)爬行行为,包括在雪面的水平爬行和沿着树

干的垂直爬行;(3)雪面上的定向迁徙行为。 雪地白

色空旷的环境为直观的研究自然状态下跳虫的行为

方式提供了良好的背景。 雪地生活跳虫在雪面的活

动受到广泛关注,它们来到雪面并进行迁徙的原因

尚不完全清楚,在中国三江地区的研究发现,并不是

所有的跳虫都会到雪面上活动,跳虫从雪下迁徙到

雪上不仅仅是躲避天敌或者避免融雪形成的流水重

新冻结造成的危害,而且在雪上发现的所有跳虫都

表现出的跳跃行为,与跳虫的生理和行为学的研究

结合起来,才能更加清晰阐释出冬季活动跳虫迁徙

行为学机理。 雪地生活的跳虫食性非常丰富,但是

在寒冷冬季取食会增加身体冻结死亡的可能性,然
而取食对雪地生活跳虫能量的获取非常必要,其冬

季的取食行为与其应对低温环境和从雪下迁徙到雪

上接受阳光照射而增加体温的行为有无必然联系尚

未可知。
雪地生活跳虫都能适应低温环境,在生理上具

有多种耐寒和耐干燥的机制,由于雪地生活跳虫体

型一般较小,在用分子生物学研究其生理机制时需

要数量庞大的单一种跳虫,故而其分子生物学研究

进展比较缓慢,弹尾目是动物界适应极端低温环境

的杰出代表,研究其适应极端寒冷与干燥环境的分

子生物学机理能够为跳虫生态学研究提供生物学基

础数据,同时有利于分析环境与跳虫之间的相互作

用关系,以及深入理解区域土壤跳虫多样性的维持

机制。 目前我国跳虫耐寒及耐旱机制的研究几乎尚
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未开展。
在众多环境因素中,温度条件对雪地生活跳虫

活动的影响最为强烈,一天中雪面跳虫的密度随温

度变化比较明显,中午雪上温度高时密度最大,而在

早上和晚上温度较低时几乎很难在雪上发现其踪

迹,相反它们都躲入雪层中或雪下土壤中,当次日温

度上升时又回到雪面上,当雪面气压增加时,跳虫的

密度也会增加,但是目前对跳虫如何感知环境温度

以及气压的变化等生理机理尚不清楚。 另外,一些

种类在雪面上活动的跳虫具有定向跳跃的能力,目
前的研究表明其导航能力来自对太阳光或周围明暗

的环境的感知,但是为何单只跳虫每次跳跃方向会

和太阳或周围高大的参照物成固定的夹角,其利用

身体哪个部位感受光信号,以及如何将这种光信号

转变为神经冲动等一系列机理尚不清楚。 另外,对
雪地生活跳虫跳跃的研究都是即时的或是短时间

的,缺乏其每日的迁徙方向和太阳活动关系的研究。
跳虫是一种非常好的环境指示生物,目前多个

国家和地区已经报道冬天生活的跳虫种类及其季节

动态,以及雪上活动跳虫的迁徙行为,也有学者开展

了对雪下生活的动物群落的食物链研究。 虽然国际

上已逐渐开展全球变暖对越冬土壤无脊椎动物群落

影响的研究,但雪地生活跳虫生态研究几乎尚未开

展。 在漫长的低温的冬季环境下,绝大部分的动物、
植物和微生物都处于不活跃或低度活跃的状态,而
作为土壤物质循环重要参与者的土壤无脊椎动物却

有一部分处于活跃的状态,其对冬季积雪覆盖下土

壤有机质的分解、土壤养分循环会产生怎么样的影

响? 在全球气候变化、土地利用与覆被变化背景下,
冬季地下活跃的跳虫对降雪、冬季气温波动会做出

何种响应? 雪下生活的跳虫对雪层的保温功能依耐

性很高,全球变暖导致的降雪减少(我国南方地区较

30a 前降雪显著减少),以及冬末积雪过早融化对雪

下生活跳虫的影响是致命的。 温度变化引起的跳虫

的生理变化,是否会成为不同环境下跳虫多样性与

丰富度的主要影响因素? 土地利用方式改变,区域

土地利用方式多样性与土地利用强度变化等会对冬

季地下生活的跳虫产生怎样的影响? 地下生态系统

中物种多样性及其丰富度对环境变化的研究不应只

限制在生长季,冬季漫长的低温时期以及冬春之交

白天和晚上强烈的温差对土壤中活动的和不活动的

无脊椎动物的影响都很巨大,冬季生活跳虫的研究

应作为世界土壤无脊椎动物生态学研究的重要组成

部分。
中国是世界上生态系统多样性、气候多样性和

物种多样性最丰富的国家之一,根据雪地生活跳虫

自身特别的生理适应性,例如耐寒、耐干旱和独特的

导航、定向迁徙能力,在冬季取食能力等,不难推测

在我国北方有季节性雪盖的地区以及在青藏高原、
云贵高原等具有高山冰川地区,广泛分布着能在冬

季生活的跳虫等无脊椎动物,但是目前除笔者在我

国东北三江湿地平原发现了在雪地活跃的跳虫外,
其他地区关于冬季活跃土壤无脊椎动物的研究尚未

开展。 冬季活跃的包括跳虫在内的无脊椎动物研究

不仅能丰富我国物种多样性研究,而且对了解地下

生态系统中土壤无脊椎动物生物地理分布具有重大

意义。
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