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摘要：土壤无脊椎动物生物量通常小于土壤生物总生物量的 １０％，但它们种类丰富，取食行为及生活史策略多种多样，且土壤动

物之间，土壤动物与微生物之间存在着复杂的相互作用关系。 土壤动物的生态功能主要通过取食作用（ ｔｒｏｐｈｉｃ ｅｆｆｅｃｔ）和非取食

作用 （ｎｏｎ⁃ｔｒｏｐｈｉｃ ｅｆｆｅｃｔ）来实现。 原生动物数量大、周转快，故原生动物本身的代谢活动（即取食作用）对碳氮矿化的贡献可以

接近甚至超过细菌的贡献； 然而大多数中小型土壤动物的本身代谢过程对碳氮矿化的贡献远低于土壤微生物，但它们可以通

过取食作用来调节微生物进而影响碳氮的矿化。 大型节肢动物中的蜘蛛和地表甲虫等捕食者经常活跃于地表，它们常常会通

过级联效应对土壤生态系统产生重要的影响。 蚯蚓、白蚁等大型土壤动物除可以通过取食作用以外，可以通过非取食作用调控

土壤微生物，进而显著影响土壤碳氮过程。 土壤动物取食行为的多样性和复杂的非营养关系的存在造就了多维度的土壤食物

网，给土壤动物的生态功能研究带来了巨大的挑战。 本文介绍了土壤动物的多样性及主要的生态功能，并对研究的热点和前沿

问题进行了探讨，以期引起关于土壤动物多样性及其生态功能的深入思考。
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土壤是地球上生物多样性最丰富的生境［１⁃２］，土壤中高度异质的空间结构、化学组成复杂多样的底物为

不同大小、物理活动、行为和特征的生物群体提供了各种各样的栖息场所［３］。 土壤动物约占全球所有被描述

过的生物多样性的 ２３％［４］，一克土壤中包括上万个原生动物，几十到上百条线虫以及数量众多的螨类和弹尾

类等［５］。 然而， 考虑到绝大多数土壤动物还没有被记录或描述过，这一数字可能被大大低估了。 一般是根据

体宽把它们分成小型（ｍｉｃｒｏｆａｕｎａ）（平均体宽小于 ０．１ 或 ０．２ ｍｍ，比如原生动物和线虫）、中型（ｍｅｓｏｆａｕｎａ）（平
均体宽在 ０．１ 或 ０．２—２ｍｍ 之间，比如跳虫和螨类）、大型（ｍａｃｒｏｆａｕｎａ）（平均体宽大于 ２ｍｍ，比如蚯蚓和多足

类土壤动物）和巨型土壤动物（ｍｅｇａｆａｕｎａ）（平均体宽大于 ２ｃｍ，比如鼹鼠） ［６］。 其中，前三类主要指土壤中的

无脊椎动物。
土壤生物多样性在维持陆地生态系统碳氮循环等方面具有重要作用［７］。 在陆地生态系统中，土壤动物

是陆地生态系统种类最为丰富的生物组份［８］，而且几乎所有的地下生态学过程都与土壤动物有关。 例如，土
壤动物在全球尺度上对凋落物的分解有一致的正效应［９］。 本文在概述土壤无脊椎动物多样性及特征的基础

上，介绍主要类群及代表性土壤动物的生态功能，并讨论土壤动物生态功能研究的难点和热点等问题，以期引

起关于土壤动物多样性及其生态功能的深入思考。

１　 土壤动物多样性

土壤中的原生动物是非常原始的单细胞动物，个体微小、数量庞大，种类也十分丰富［１０⁃１３］。 过去 １０ａ 的

证据表明，依靠传统形态学的鉴定大大低估了土壤原生动物的多样性［１４］。 按照生态类群主要划分为四个类

群：主要是鞭毛虫、裸变形虫、有壳类变形虫和纤毛虫［１５⁃１６］。 土壤原生动物主要以细菌为食，当可使用细菌资

源耗尽时，一些原生动物会取食真菌、藻类和其它动物。 鞭毛虫是数量最多也是最活跃的原生动物，主要以细

菌为食，在荒漠土中的数量大约为每克土 １００ 条，森林土中可达每克土 １００，０００ 条。 它们的取食活动对土壤

养分的周转起到了非常重要的作用。 农田、草地和森林中的裸变形虫都非常活跃并且数量众多，特别是在耕

作土中它们往往占优势。 它们吞噬纤毛虫、细菌、真菌和藻类等。 可以进入土壤团聚体内部很小的空隙里面

取食细菌。 与裸变形虫相比，有壳类变形虫数量相对较少，喜欢在栖息在潮湿的森林土壤中。 相对于上述几

类原生动物，纤毛虫的数量更少，每克凋落物或土壤中的数量只有 １０—５００ 条。
线虫是地球上数量最多和功能类群最丰富的多细胞动物，据估计占多细胞动物总数的 ８０％左右［１７］。 线

虫可以生活在包括海水、淡水和陆地等各种各样的生态系统中。 土壤中的自由生活的线虫体长大约在 １５０
μｍ （ｍｉｃｒｏｎｓ） 到 １０ ｍｍ 之间，植物寄生性线虫体长大约在 ０．２５ ｍｍ 到 １２ ｍｍ 之间［１８⁃２０］。 线虫种类繁多，种
群密度庞大，但 ９７％以上的线虫种类是未知的；可能的原因一方面是线虫个体很小以致形态分类较难，另外

一方面是从事线虫分类研究方面的专家很少，并且他们在世界各地分布又极其不均匀［２１］。 线虫普遍存在于

在各种类型的土壤中，在 ４２００ｍ 或者更高的高山土中也普遍存在。 一些农业生态系统的土壤中，至少 ５ 米多

深的地方可以发现植物寄生性线虫。 有些线虫在世界各地都有分布，还有一些线虫的分布受到地理或者环境

条件的限制，还有许多种受人类活动的影响，一些寄生种寄主范围广，一些寄主范围窄。 线虫一般喜欢潮湿的

生境，土壤中的线虫生活在土壤孔隙的水膜中。 在同样的寄主或同样的生境发现不同种的线虫是很普

遍的［２０，２２］。
螨类是物种数和生态多样性最高的节肢动物类群［２３⁃２４］。 主要分为五个大类，中气门、前气门、无气门亚

目、隐气门亚目（甲螨）和寄生性的后气门亚目，因为寄生性的后气门亚目主要寄生在脊椎动物身上，因此土

壤和凋落物中的螨类主要是前面的四个大类。 螨类是土壤节肢动物中数量最多的一类，它们耐干旱和极端温
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度的特性使它们适应各种类型的土壤，包括南极寒冷沙漠到热带沙漠。 它们多数体宽在 ０．１－ ０．２ｍｍ 到 １．５—
２ｍｍ，栖息于凋落叶和表层土壤孔隙中，属表栖类动物。 生态策略上主要分为三大类，大型的植食者，主要是

甲螨和中气门亚目中的 Ｕｒｏｐｏｄｉｄａ，主要以凋落叶为食；小型的菌食 ／植食者，主要取食细菌、真菌和藻类；捕食

者，大多数的中气门和前气门亚目是捕食者，主要捕食小的无脊椎动物。 但也有些螨虫是杂食的，比如一些无

气门螨可以吃凋落叶和微生物，一些前气门螨类既可以取食植物的根系或者寄生在高等植物的叶片上，又可

以取食微生物和捕食其它小的无脊椎动物［１１］。
甲螨是土壤中的螨类中种类和数量最多的一类，它们在螨类中的相对多度为 １６％—９０％，大多数为

３０％—７０％。 文献报道过的甲螨大约有 １０，０００ 种，１７２ 个科，甲螨的种群密度可以达到每平方米 ４００，０００ 条，
很多的防御机制使它们很少受到一些捕食者的攻击，比如角质化或钙化的表皮，保护性的刚毛，坚硬的突起，
良好的跳跃能力，分泌一些特殊的物质等等，所以食物网中的甲螨密度似乎不太可能受到捕食者控制，这或许

是甲螨的种群密度特别高的原因之一［２５⁃２６］。 大多数甲螨栖息在土壤和凋落物里面，土壤甲螨全部是自由生

活的［２７］，大多数的以真菌为食［１５］或者以取食微生物和凋落物等植物材料的混合物为主［２８］。 如此特化的食

物资源却支撑了巨大的多样性，这被称作生态学上的一个难解之谜，但这也说明了关于甲螨在食物资源利用

的生态位分化方面有巨大的研究空间［２９⁃３０］。 除甲螨外，中气门螨是螨类中另外一个重要类群，相对多度最大

可达 ２０％，在树木繁茂的系统最多。 前气门螨一般相对多度比较低，但也有研究发现可以达到 ５５％，由于它

们的个体相对较小，它们的密度往往是被被低估的。 而无气门螨的密度很少，每平方米的密度很少超过

１０００ 只。
跳虫，也称弹尾虫。 是除螨类以外的另外一大类节肢动物。 它们分布很广， 除了在海中和淡水水面以下

的水体中外， 几乎任何有生命存在的地方都有跳虫栖息［３１⁃３２］。 研究表明跳虫的密度为每平方米 １００—６７０，
０００ 个［３３］， 但大多数在每平方米 １０，０００—１００，０００ 个， 寒冷的苔原其密度最小，温带草地的密度最高，它们的

多样性也展现出与密度相似的规律［１１，３２］。 它们个体生物量约为 １—２０ μｇ 干重（约 ３—６０ μｇ 鲜重） ［１１］。 跳虫

的物种数已知为 ７６００ 多种，但其 ８５％还是未知的［３４］。
蚯蚓是陆地生态系统最常见的大型土壤动物类群，文献记录的蚯蚓约 ４０００ 种，人类仅仅对其中的大约数

十种蚯蚓的生物学特性和生态学功能有过不同程度的研究。 除海洋外，大多数生态系统中都有蚯蚓存在，但
沙漠区和终年冰雪区比较少见［３５⁃３６］，估计仍有 ５０％是未知的［３４］。 根据蚯蚓的栖居特点可以将蚯蚓划分为表

栖型、内栖型和深栖类三大类；而根据它的食性可以划分为腐生者、根食者和捕食者，其中的腐生者占绝大多

数，由食碎屑者、食土者（食腐殖质者）和粪食者组成。 关于蚯蚓种群密度的估计为一般为每平方米范围为

１００—５００ 条，约 ３０—１００ｇ 鲜重［１１］。
除上述介绍的土壤动物外，还有一些植食性、腐食性、捕食性、杂食性、寄生性等类群的大型节肢动物经常

活跃于地表并具有较高的物种丰富度和多样性，同时它们也会对土壤生态系统产生重要的影响。 本文概述其

中部分捕食者多样性及特征并介绍它们的主要生态功能。 一般来说，土壤生态系统中体型较大的捕食者有蜘

蛛、蜈蚣、捕食性的甲虫、蚂蚁、白蚁和拟蝎。 其中蜘蛛是陆地生态系统中最丰富的捕食者，同时也是多样性最

高的节肢动物之一，在生态系统中发挥着重要的作用［３７］。 全世界的蜘蛛已知超过 ４０，０００ 种，仍有很多有待

进一步去认识，中国记载约 ３０００ 种，除南极洲以外，全世界都有分布。 从生物量和种群数量来说，蜘蛛是碎屑

食物网中较为重要的捕食者类群［３８⁃４０］，而且蜘蛛的多度和多样性具有明显的时空异质性［４１］。 地表甲虫

（ｇｒｏｕｎｄ ｂｅｅｔｌｅ）是另一类体型较大的（从 ２ ｍｍ 到 ３５ ｍｍ）类群，目前全世界发现的共有 ４０，０００ 多种，其多度

也有很大的空间异质性，北美大约有 ２０００ 种，欧洲有 ２７００ 种。 大多数地表甲虫都是广义捕食者，取食的猎物

种类较为丰富，其中包括膜翅目幼虫、蛹、蚯蚓和蜗牛等［４２］。
总之，土壤动物种类繁多，数量巨大（表 １） ［１０⁃１３，２２， ４０， ４２］，绝大多数土壤动物个体很小，分类学家和分类手

段都十分缺乏，这对研究土壤动物多样性来说是巨大的挑战。
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表 １　 主要土壤动物类群的物种数和密度

Ｔａｂｌｅ １　 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆａｕｎａｌ ｇｒｏｕｐ

土壤动物类群
Ｓｏｉｌ ｆａｕｎａｌ ｇｒｏｕｐ

已命名物种数
Ｃｕｒｒｅｎｔｌｙ ｃａｔａｌｏｇｕｅｄ ｔｏｔａｌ
ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ

预计总物种数
Ｃｕｒｒｅｎｔｌｙ
ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ｔｏｔａｌ
ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ

密度
Ｄｅｎｓｉｔｙ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

原生动物 Ｐｒｏｔｏｚｏａ 已命名 ８，０００ 多种；土壤中已命
名 １，５００ 多种

３６，０００ 多种
一般每克土 １０００—１００００ 条；每
平方米 １０—１０００∗１０６ 条或 ０．
０５—３ｇ 鲜重

［１０⁃１３］

线虫 Ｎｅｍａｔｏｄｅ 已知约 ３００００ 种 约 １，００００００ 种
每平方米 １０６—１０７ 条或 １—１０ｇ
鲜重

［１１， ２２］

螨类 Ａｃａｒｉ 已知约 ５００００ 种 约 １，００００００ 种
每平 方 米 范 围 为 几 千 到 １，
００００００ 只， 大 多 数 为 ２００００—
２０００００ 只或 ０．５—６０ｇ 鲜重

［１１］

跳虫 Ｃｏｌｌｅｍｂｏｌａ 已知约为 ７，６００ 多种 超 ５００００ 种
每平方米 １００—６７００００ 只，大多
数为每 平 方 米 １００００—１０００００
只或 ０．０３—６ｇ 鲜重

［１１］

蚯蚓 Ｅａｒｔｈｗｏｒｍ 已知约 ４，０００ 种 超过 ８，０００ 种
每平方米 １００—５００ 条，约 ３０—
１００ｇ 鲜重

［１１］

蜘蛛 Ｓｐｉｄｅｒ 已知 ４３，６７８ 种 ７６，０００—１７００００ 种 不确定 ［４０］

地表甲虫 Ｇｒｏｕｎｄ ｂｅｅｔｌｅ 已知 ４００００ 多种 不确定
每平方米在少于 １ 只到多于
１０００ 只波动

［４２］

２　 主要类群土壤动物的生态功能

２．１　 小型土壤动物（以原生动物和线虫为例）的生态功能

在土壤食物网中，原生动物和大部分的线虫因为个体较小，被当作小型土壤动物；它们在土壤中的活动能

力有限，对土壤的物理结构的改变影响较小。 原生动物因为数量众多，周转快速以及作为主要的细菌消费者

的角色而占据了食物网中一些重要的节点；一般认为它们的生态功能主要体现在可以通过取食微生物来调节

微生物种群，比如，可以抑制病原微生物。 此外，原生动物的碳氮比一般大于它们主要的食物—细菌的碳氮

比，通过取食细菌它们可以释放多余的氮素来刺激植物生长。 原生动物取食细菌还会通过其它方式影响植物

生长：植物根系周围的原生动物可以选择性地取食特定的细菌类群，从而影响细菌共生的植物激素的生产，比
如吲哚乙酸。 原生动物还可以作为土壤食物网中一些其它动物的食物来源［４３］。 近些年来由于技术上的发

展，比如电子显微镜、分子技术的发展使上述的分类经历了快速和根本性的变化［４４⁃４５］。 尽管它们的生态重要

性被广泛接受，但分类明确的土壤原生动物的生态功能仍有很多不为人知。
微生物含有土壤中 ７０％—８０％易分解的碳、氮，所以微生物被土壤动物捕食速率的变化会显著地改变土

壤中碳、氮的周转。 在森林的凋落物中取食细菌的线虫能消耗约 ８０ ｇ ｍ－２ ａ－１的细菌，并产生 ２—１３ ｇ ｍ－２ ａ－１

的矿化氮［４６］。 线虫排泄物可以贡献土壤中 １９％的可溶解的氮［４７］，这是由于食细菌线虫的 Ｃ ／ Ｎ 比大于细菌，
食细菌线虫在取食细菌时获得了超过自身机体生长所需要的氮， 过量的氮以 ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ 的形式通过体表及其他

形式排出体外，从而促进土壤氮矿化。 除此之外，线虫的生长效率小于细菌［４８］，因此，被线虫所食细菌中大部

分的氮通过线虫排泄至土壤中。 也就是说：当食细菌线虫和食真菌线虫捕食细菌和真菌时，它们可以排出超

出它们的结构和代谢所需要的 Ｎ，释放出 ＣＯ２和 ＮＨ＋
４ 和其它含氮化合物，直接影响 Ｃ 和 Ｎ 的矿化［４９⁃５３］。 除此

之外，线虫（特别是食细菌线虫）还可以间接地影响有机质的分解和氮矿化，主要包括：取食微生物并调节有

机复合物转化为无机物的比例；携带并传播土壤微生物；取食腐生细菌和植物病原细菌影响微生物群落的组

成；影响植物共生体的分布和功能［５１，５４⁃５５］。 研究表明，食细菌线虫和捕食性线虫直接和间接的贡献了 ８％—
１９％的氮矿化［５６］。 总之，线虫直接或间接的影响 Ｃ 和 Ｎ 的矿化，进而影响土壤有机质的分解和植物的
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生长［１３］。
土壤线虫的另一个主要功能是作为指示生物来评价生态系统的土壤生物学效应、土壤健康水平、生态系

统演替或受干扰的程度［５７⁃６２］。 土壤线虫能够被用作指示生物主要是因为它们具有以下几个特征：（１）是所有

多细胞生物中结构最简单和数量最多的，而且它们无处不在；（２）占据土壤食物网的很多关键节点；（３）身体

透明，结构简单易辨，而且它们的结构和功能的关系密切，往往与土壤质量及健康指标有很高的关联度；（４）
对环境因子的变化十分敏感，世代周期一般为数天或几个月，可以在短时间内对环境变化做出响应［５８］。 ２０
世纪 ９０ 年代线虫生态学上一个突出的贡献是 Ｂｏｎｇｅｒｓ 成熟指数（Ｍａｔｕｒｉｔｙ Ｉｎｄｅｘ）的提出。 Ｂｏｎｇｅｒｓ 将陆地和淡

水生活的线虫按照生活史的多样性把线虫划分成 ｒ⁃对策者向 ｋ⁃对策者过渡的 ５ 个类群，即不同的 ｃ⁃ｐ
（ｃｏｌｏｎｉｚｅｒ⁃ｐｅｒｓｉｓｔｅｒ）类群：ｃ⁃ｐ１，世代时间短，产卵量大，在食物充足的条件下能够快速增长，代谢快，耐污染和

环境压力；ｃ⁃ｐ２，世代时间短，产卵量大，较耐污染和环境压力；ｃ⁃ｐ３，世代时间较长，对环境压力较为敏感；ｃ⁃
ｐ４，世代时间长，对环境压力敏感；ｃ⁃ｐ５，世代时间很长，产卵量小，对污染和环境压力特别敏感，易受扰动，杂
食者和捕食者占优势。 ｃ⁃ｐ 值的分类可以提供可能的土壤环境条件方面的信息，直接反映线虫群落在环境被

扰动之后的演替状态，从而可以反映环境受胁迫的程度［５７］。 Ｎｅｈｅｒ 等认为成熟指数的发展代表了在解释土壤

线虫群落生态学和土壤功能的关系方面的一个巨大的进步［６３］。 线虫生态学发展史上另一个突出贡献是

Ｆｅｒｒｉｓ 等发现在胁迫条件下最丰富的类群是 ｃ⁃ｐ２ 类群的线虫，而当扰动导致食物网富集时，ｃ⁃ｐ１ 类群的线虫

迅速增加。 为了改善线虫的指示能力，Ｆｅｒｒｉｓ 等提出富养指数（Ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ Ｉｎｄｅｘ， ＥＩ），通道指数（Ｃｈａｎｎｅｌ
Ｉｎｄｅｘ， ＣＩ）和结构指数（Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ Ｉｎｄｅｘ， ＳＩ），主要是根据不同线虫功能团的相对平均生物量赋予不同的权重

值，结合 ＥＩ 和 ＳＩ 分析，图示的线虫区系分析（Ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｆａｕｎａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ）也可以清晰的表示土壤的养分、扰动以

及土壤食物网的状况［６０］。
２．２　 中型土壤动物（以螨类和跳虫为例）的生态功能

与原生动物和线虫不同的是，螨类和跳虫一般是中型土壤动物的代表，它们主要取食真菌、细菌以及植物

凋落物碎屑，少部分也可以捕食其它小型土壤动物［１１］。 它们常常会对凋落物的破碎产生很大影响，同时又可

以通过取食调节微生物群落［２８］。 比如：跳虫可以通过取食植物病原菌或一些寄生性的害虫来抑制植物虫

害［３２］。 甲螨对凋落物分解主要体现在三个方面：（１）直接取食凋落物；（２）破碎凋落物或通过物理的移动影

响微生物的扩散；（３）通过取食微生物间接影响凋落物的分解［６４］。 这些作用有利于有机质的分解，并提高了

土壤肥力。
因为螨类和跳虫种类丰富，数量众多，因此它们也包括多样的生活史策略。 比如，甲螨通常表现出 Ｋ⁃对

策者的生活史特征，表现在每年繁殖 １—３ 代，温带针叶林的甲螨大概可以存活 １—２ 年［２６］，这些特征说明甲

螨可能对环境变化或扰动是比较敏感的［６５］。 因此它们也常被用作指示生物［６６］。 除甲螨外，跳虫也经常被用

来作为指示生物反应土壤质量、污染程度等［３２］。
螨类和跳虫在土壤团聚体形成过程中的功能角色在近年来吸引了越来越多人的注意［３２，６７］，它们通过直

接或间接的方式影响土壤团聚体的形成，进而对生物地球化学过程、水分渗透，气体交换以及抵抗侵蚀损失等

方面产生重要的影响。 比如，甲螨可以产生大量的粪便颗粒促进团聚体的形成。 但它们主要是通过取食微生

物导致微生物的补偿性生长、改变微生物的群落组成、携带并传播微生物等间接的作用影响土壤团聚体的形

成。 因此，这种间接的调节微生物影响团聚体形成的作用可能大于直接作用［６７］。
大多数中气门和前气门螨在土壤生态系统中属于捕食者，在一些食物网模型的研究中捕食性螨与甲螨对

碳的矿化能力接近，但是它们在自然生态系统中氮的矿化过程中起了重要的作用，贡献了 １５％—３０％的氮矿

化［６８］。 除此之外，它们可以调节其它土壤动物的种群密度［２６］，从而间接地调节微生物群落并影响相关的生

态过程。
２．３　 大型土壤动物（以蚯蚓为例）的生态功能

蚯蚓是常见的大型土壤动物类群，除取食、消化、排泄和分泌等过程外，它们还可以通过掘穴等非取食活
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动而发挥其生态功能。 蚯蚓在生态系统中的功能主要表现在三个方面：（１）对土壤有机质分解和养分循环等

关键过程的影响；（２）对土壤理化性质的影响；（３）与植物、微生物及其他动物的相互作用。 具体来讲，蚯蚓能

够通过直接摄取土壤和凋落物，从而取食其中的微生物、线虫或者通过蚓粪间接的改变微生物或线虫群落

结构［６９］。
蚯蚓作为“生态系统的工程师”，其在生态系统碳循环中的贡献却一直众说纷纭。 过去的研究表明蚯蚓

似乎同时扮演着两个截然矛盾的角色，它们即通过翻耕土壤会使二氧化碳排放提高 ３３％，也的确能提高土壤

肥力。 研究表明：蚯蚓刺激二氧化碳排放和提高土壤肥力是同一过程的两个方面，但是某一特定时间内的二

氧化碳释放的增加，并不一定意味着蚯蚓将不利于生态系统碳的净固存。 大部分碳在短时间内被分配到“即
时可矿化碳”和“稳定碳”这两个碳库中，前者导致短期内二氧化碳释放明显增加，后者则把大量的碳混合入

土壤中特别是使这些碳被土壤团聚体包裹保护起来，不再分散地暴露于空气和微生物中，明显减慢了碳及其

耦合的养分的周转过程［７０］。 蚯蚓的存在同时加快了有机质的矿化速率和稳定化过程，而且两个过程不对称

而使稳定化大于矿化，最终导致生态系统碳的净固存［７０］。 蚯蚓在多数情况下促进土壤养分可利用性，有利于

植物生长，但最终贡献受生态系统的肥力水平、植物种类以及水热环境等许多因素的影响［３５］（表 ２）。

表 ２　 蚯蚓对植物生长的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅａｒｔｈｗｏｒｍ ｉｍｐａｃｔｓ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ

生态系统过程 Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｐｒｏｃｅｓｓ 蚯蚓效应 Ｅａｒｔｈｗｏｒｍ ｅｆｆｅｃｔ 文献 Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

促进土壤 Ｎ 有效性 ＋ ［７１］

促进土壤 Ｐ 有效性 ＋ ［７２⁃７３］

促进土壤 Ｐ， Ｋ 有效性，降低盐胁迫 ＋ ［７４］

增加 Ｎ， Ｐ 的淋失，降低植物对养分的吸收 － ［７５］

促进养分供应，但增加或减少土壤孔隙 ＋ ［７６］

类激素效应，刺激有利于植物生长的微生物 ＋ ［３５，７７］

取食或损伤根系，抑制根系生长 － ［３５］

抑制土传病害 ＋ ［７８］

活动于土壤肥力较好的表层土，对植物生物量无影响 ０ ［７９］

活动于土壤肥力较差的深层土，促进植物生物量生长 ＋ ［７９］

对土壤 Ｎ 供应不敏感的植物的生长无影响 ０ ［７６］
　 　 “＋”表示正效应，“－”表示负效应，“０”表示无效应

值得注意的是，大型土壤动物的肠道微生物可能是影响生态系统过程的主角，比如蚯蚓的肠道富含厌氧

微生物群落及其他微生物种群［８０］。 蚯蚓是陆地生态系统 Ｎ２Ｏ 排放的生物源之一［８１］，而这可能与蚯蚓肠道中

的脱氮菌密切相关（蚯蚓肠道为产 Ｎ２Ｏ 细菌提供了有利的微环境）。 据报道，蚯蚓肠道中可培养的脱氮菌是

相应土壤的 ２５６ 倍，达到 ７３１０７ 个 ／ ｇ（干重） ［８２⁃８５］。 除此之外，蚯蚓的肠道过程还可以和掘穴等物理过程交互

作用对生态系统过程产生影响。 比如蚯蚓以植物残体为食，经过蚯蚓肠道作用，产生的蚓粪中含有大量的大

团聚体。 此外，它们还可以掘穴形成蚓道，这种“运移”过程可以使蚓粪等有机物质与无机的土壤矿物颗粒充

分混合，大大的影响土壤有机质动态和土壤团聚体的形成与稳定［８６］。
２．４　 捕食者（以蜘蛛和甲虫为例）的生态功能

近年来，捕食者的级联效应（ｔｒｏｐｈｉｃ ｃａｓｃａｄｅ）受到越来越多生态学家的关注［８７⁃８９］。 地表的体型较大的捕

食者，比如蜘蛛、地表甲虫等，在土壤生态系统中主要通过下行效应而发挥作用，即捕食者通过抑制碎屑食物

网中的土壤动物数量，改变土壤动物的物种组成，从而间接地影响凋落物分解和养分循环等生态系统

过程［８７⁃８８，９０⁃９２］。
研究表明，蜘蛛会对凋落物的分解速率和养分循环速率产生级联效应，但这种效应会因环境条件的不同

有不同的表现［８７，８８］。 碎屑食物网中的级联效应过程会涉及到蜘蛛和其它大中型土壤动物。 土壤食物网中大

型土壤动物的主要功能是碎化凋落物，增加凋落物的接触面积，加速后续中小型土壤动物对凋落物的分
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解［９３］。 但是，关于蜘蛛在碎屑食物网中级联效应的研究结果却差别很大，还没有形成统一的结论。 例如，在
落叶林中降低蜘蛛的密度会增加弹尾目的数量，从而加速了凋落物的分解速率。 同样的研究地点［９０］，另外一

个长期的实验却发现了相反的结果，即较高的蜘蛛密度反而增加了凋落物的分解［９１］。 而也有研究发现蜘蛛

的存在确实影响了弹尾目的种群数量，但是并没有改变凋落物的分解速率［９２］。 蜘蛛所引起的碎屑食物网中

的级联效应在一定程度上是由环境条件所决定的，比如水分［８７］ 和养分［９４］ 条件。 在降雨丰富的地区，减少水

分供应能够加强级联效应的强度；而在降雨较少地区，改变降雨量并不会显著地影响蜘蛛级联效应的强度。
在营养贫乏的地区，顶级捕食者对土壤小型动物的级联效应显著，而在营养丰富的地区则不显著。 环境条件

也能够通过影响土壤动物的出现种类来影响级联效应的强度［９４］。 例如，在主要由细菌和取食细菌的动物组

成的土壤食物网中，级联反应要明显强于由真菌和取食真菌的动物组成的土壤食物网［９５］。
另外的研究结果表明捕食性甲虫会显著降低食粪类甲虫的密度，这种影响会通过级联效应减慢了牛粪的

分解速率和养分释放速率，进而导致地上植物的生产力降低［８９］。 另外一个研究发现捕食者不止会降低猎物

的种群密度，还会影响猎物的行为，从而对食物链的其它层次产生明显的级联效应。 研究结果发现：在没有捕

食者出现的条件下，蚯蚓主要在土壤表层活动，虽然蚯蚓显著地改变了土壤的理化性质，但是并没有促进地上

植物的生物量积累。 当捕食性的甲虫出现在样方中，甲虫并没有显著降低蚯蚓的密度。 蚯蚓为了躲避甲虫的

捕食，活动区域从土壤表层向深层移动，从而改善了深层土壤的理化性质，最终增加了地上植物的生物量［７９］。

３　 土壤动物生态功能总体分析

土壤动物之间，土壤动物与微生物存在着复杂的相互作用关系，土壤动物的生态功能主要通过取食作用

（ ｔｒｏｐｈｉｃ ｅｆｆｅｃｔ）和非取食作用 （ｎｏｎ－ｔｒｏｐｈｉｃ ｅｆｆｅｃｔ）来实现。 中小型土壤动物在土壤中迁移能力有限，所以它们

对土壤结构的影响较小，而主要通过取食过程影响养分循环和植物生长。 地表的蜘蛛以及甲虫等捕食者则可

以通过基于取食作用的级联效应来影响生态系统功能。 大型土壤动物等则还可以通过非取食作用改变土壤

团粒结构、透气性、ｐＨ 值等影响土壤生态过程，而且，大型土壤动物的肠道及其孔穴来发挥它们的生态功能。
被誉为“生态系统工程师”的蚯蚓、白蚁和蚂蚁，以及其它大型土壤动物（如马陆）等一方面可以通过自身的活

动改变土壤物理和化学性状进而影响土壤结构、地表径流、养分循环和植物生长，另一方面它们可以通过直接

的取食和肠道过程等影响其它生物进而影响生态系统功能。 此外，因为土壤动物种类繁多，取食行为及生活

史策略多种多样，这些特征使它们常常被用作反映土壤养分与扰动状态的指示生物（图 １）。
关于土壤动物的生态功能，有 ６ 点需要强调：
（１）原生动物的生活史特征与细菌类似，数量大、周转快，故原生动物本身的代谢活动对碳氮矿化的贡献

可能接近甚至超过细菌的贡献［９６］。
（２）土壤动物的生物量占土壤生物总生物量的比例常小于 １０％，故土壤动物主要通过调控微生物群落来

影响碳氮矿化，它们（原生动物除外）本身的代谢过程对碳氮矿化的贡献远低于土壤微生物［９６⁃９７］。
（３）土壤动物的取食作用对碳和养分循环的贡献，可以通过其摄食速率、年死亡率、生物量以及捕食被捕

食者的化学计量学特征（Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ）来计算［９６，９８］。 土壤动物（特别是蚯蚓、白蚁等大型土壤动物）可以通过非取

食作用调控土壤微生物，进而主导土壤碳氮过程。 但是，土壤动物的非取食作用对碳氮循环的贡献，则很难直

接估算，一般通过比较相应的土壤动物处理及对照系统的差异间接评估。 这类研究又面临两个难题：首先，如
何有效地控制土壤动物群落组成？ 目前为止，仅有少数类群如蚯蚓［９９］、蚂蚁［１００］或蜘蛛［９０⁃９１］可在野外较成功

地控制；其次，如何区分土壤动物的取食作用和非取食作用？ 例如，蚯蚓对土壤微生物的直接取食作用，肠道

过程对土壤微生物的影响，蚯蚓孔道和粪便等对土壤理化环境的改变等都可能影响土壤微生物群落结构和活

性，进而改变土壤碳氮循环，如何量化上述过程的贡献，依然困难重重。
（４）很多研究关注的是土壤动物对有机质分解 （Ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ） 的贡献，但分解不等于真正的矿化

（Ｍｉｎｅｒａｌｉｚａｔｉｏｎ），混淆了土壤动物尤其是破碎作用强的类群（蚯蚓、马陆和部分螨类）的生态功能［１０１］。
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图 １　 土壤动物生态功能示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆａｕｎａ

（５）土壤动物对有机质分解的影响，一般在易利用碳氮资源较贫乏的系统中更明显［７９，１０１⁃１０２］。 可能的原

因是在资源贫乏的系统中，土壤微生物对碳氮资源的利用过程更加依赖于土壤动物对有机质的预处理

（Ｐｒｅｃｏｎｄｉｔｉｏｎｉｎｇ）。
（６）由于影响土壤动物的非取食作用的因素很多，大型土壤动物对生态系统过程的贡献很不确定。 以蚯

蚓为例，它对植物生长的影响不仅途径复杂，效应也不完全一致（表 ２）。 其中一个重要的难点，是缺乏有效的

手段将蚯蚓对养分可利用性的影响与对其他过程的影响（如植物虫害）区分开来［７７］。

４　 展望

土壤动物种类繁多、数量庞大，传统的形态学鉴定对很多研究者来说是一个瓶颈；而较细水平的土壤动物

多样性分类，比如某一功能类群内的物种多样性可以推断可利用资源的开发程度和生态系统功能的互补

性［３］。 然而，受传统分类的限制，土壤生物的物种多样性和丰富度研究被认为是继深海、热带森林树冠生物

多样性之后的第三个生物学研究前沿领域［１０３］。 分子技术可能会对土壤动物多样性的研究起到巨大的推动

作用。 目前，很多土壤动物方面的研究已经开始了分子技术方面的尝试性研究。 比如，传统的土壤线虫形态

鉴定是非常耗时的，并且很多幼虫很难鉴定。 Ｄｏｎｎ 等设计了分子分析系统，用定向的末端限制性片段长度多

态性（ｄＴ⁃ＲＦＬＰ）技术可以描述不同营养类群线虫的相对多度，这对开展大规模的采样并分析线虫群落的研究

者来说是非常有吸引力的［１０４］。 另外，稳定性同位素技术是重新构建食物网中营养关系的一个强有力的工

具，例如最新应用稳定性同位素技术的研究发现捕食性线虫跟捕食性螨类有相同的营养位置，质疑了以往常

见的食物网分析中把捕食性螨当作顶级捕食者的观点［１０５］。 再者，各种“热点”和关键界面，如大型土壤动物

的肠道、粪便、蚓触圈（Ｄｒｉｌｏｓｐｈｅｒｅ）、蚁巢和根际等，是土壤动物影响生态系统过程的主要场所，值得关注。 最
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后，全球气候变化被认为是对地球上所有生物多样性的一个主要威胁［１０６］，温度升高、降水格局改变、Ｎ 沉降

和极端气候事件的增加等都会对生物多样性产生影响，因此，在全球变化背景下考虑土壤动物的某一功能类

群内的物种多样性及功能群多样性对于研究受干扰土壤生态系统的恢复力和生态系统管理也非常重要。
不同土壤动物之间有着各种各样的直接或间接的关系，大多数关于土壤动物的研究只是针对某一类群展

开研究，但这既低估了捕食者多样性对生态系统的作用，又忽视了捕食者之间存在着相互竞争或协作对生态

系统结构和功能的调节作用［１０７⁃１０８］，并且有证据表明，处于食物链同一营养级捕食者会对生态系统的结构和

功能产生完全不同的影响［１０７，１０９］。 例如：以往对捕食者的研究总是将捕食者简单的归为食物链的某一个营养

级或者功能群［１１０］，认为它们对生态系统的作用是相同的而且是可以相互取代的。 因此，在食物网水平上分

析土壤动物对土壤生态过程以及相关的地上植物的影响是很重要的。 土壤生态学家面临的任务是结合新的

方法把近二十年研究的新认识整合到新的生物多样性和功能研究的生态学框架中，为认知自然和人类社会的

可持续发展服务。
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