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摘要  土壤生态系统是地球上生物多样性最丰富的生境. 土壤生物多样性在维持陆地生态

系统碳动态和养分循环方面具有重要的作用, 是目前土壤生态学领域最为重要的热点研究

问题. 本文综述了过去 20 年对土壤生物多样性研究经历的过程和取得的成果. 首先, 介绍了

土壤生物多样性研究的历史发展过程, 从早期问题的提出与研讨, 到大规模的实验研究, 再

到对土壤生物多样性的监测、评价和保护. 其次, 重点介绍了土壤生物多样性研究领域的 4

个核心问题及其进展, 包括土壤生物多样性的维持机制、土壤生物多样性与生态系统功能之

间的关系、土壤生物多样性的分布格局及土壤生物多样性与植物多样性之间的关系. 最后指

出, 尽管人们对上述土壤生物多样性的问题取得了一些研究成果, 然而, 在土壤生物多样性

的研究方法、土壤生物多样性的大尺度地理分布格局及其机制、人类活动和全球变化对土壤

生物多样性的影响以及土壤生物多样性在污染治理和生态恢复中的应用等方面还面临着巨

大的挑战. 
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过去 20 年, 土壤生态学得到国际生态学界的广

泛关注 [1~6], 土壤被认为是陆地生态系统的组织中

心 [4,7], 并被 Science 期刊认为是最后的学术前沿 [8]. 

在此背景下 , 土壤生物多样性及其在生态系统中的

重要功能成为研究热点[9]. 对土壤生物多样性的研究

和认识, 代表了过去 20 年土壤生态学领域最重要的

进步[6]. 

土壤生物多样性包括在土壤和凋落物层中生活

的生物类群多样性[4], 以及它们的遗传多样性、功能

多样性和土壤-生物自组织系统的多样性 [10,11]. 最近

还有学者提出 , 土壤中的活性酶也是土壤生物多样

性的有机组成部分 [12]. 目前 , 科学界已经认识到土

壤是地球上生物多样性最丰富的生境之一 [5]. 例如 , 

在局域尺度上, 1 g 土壤可能含有高达 50000 种细

菌 [13,14]; 在堪萨斯大草原 , 一小块草地上就发现了

159种螨类[15]; 在哥斯达黎加(Costa Rica)的一个低地

雨林, 根据 18S rRNA 序列分析推测, 仅在 4 个 40 m 

× 40 m 样方中, 可能就有 502 种线虫[16]; 同样根据

18S rRNA 序列分析, 在极地苔原的几个采样点就发

现 2010 个 OTUs(operational taxonomic units)存在[17]. 

此外, 在全球尺度上, 土壤生物多样性也远远高于植

物和大型动物 [18~20]. 现已描述过的土壤真菌就有

72000 种, 据估计全球总数可能高达 150 万种[21,22]; 

已知的土壤线虫有 25000 种(可能仅占全球所有种类

的 6%)[20]; 已记录的土壤跳虫有 8000 种(约占全球所

有种类的 15%)[20]; 而已知的螨类有 45231 种(可能仅

占全球所有种类的 4%左右)[19]; 对于大型土壤动物, 

已描述的蚯蚓有 3500 种(约占全球所有种类的 1/2)[20], 

至于研究较多的蚂蚁和白蚁 , 分别有 14000 种和

2700 种, 也仅占全球种类总数的 50%和 70%[20]; 已
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经记载的马陆多达 11000 种, 但也仅占全球种类的

15%[20]. 这些统计数据足以表明, 不论在局域还是全

球尺度上, 土壤中都存在着极其丰富的生物多样性, 

但是 , 目前还没有人能够回答土壤中到底存在多少

种生物.  

如此巨大的土壤生物多样性在生态系统中具有

重要功能 , 尤其在凋落物分解和养分循环方面起着

不可替代的作用[6]. 同时, 过去 20年的一些研究还发

现 , 土壤生物多样性在植物群落维持和演替方面也

起着重要的作用[23,24]. 对于人类社会, 土壤生物多样

性还能提供重要的生态系统服务功能, 比如, 调控和

驱动养分循环、水分供给、土壤发育、控制土壤侵蚀、

控制农业害虫、调节气候和维持初级生产力等[25~29]; 

据 Pimentel 等人[25]估算, 土壤生物多样性提供的这

些生态系统服务功能价值高达 1.5 万亿美元. 

从 20 世纪 90 年代初开始, 在生物多样性研究浪

潮和高新技术的驱动下 , 土壤生物多样性的研究也

取得了许多重要的进展 , 并逐渐成为土壤生态学领

域重要的分支学科 [4~6,30]. 鉴于此 , 本文系统地总结

了过去 20 年土壤生物多样性研究的发展历程, 在此

基础上, 综述了土壤生物多样性研究领域 4 个重要科

学问题的研究进展和已取得的成果 , 最后讨论了土

壤生物多样性研究领域所面临的一些巨大挑战. 

1  土壤生物多样性研究的历史发展过程 

20 世纪 80 年代末~90 年代初, 生态学家逐渐认

识到, 人类活动已经导致物种的快速灭绝, 因此, 关

于生物多样性降低如何影响生态系统功能的研究开

始成为学者关注的热点[31~33]. 1986 年的一次学术会

议首次合成了生物多样性(biodiversity)一词, 此后生

物多样性开始成为学术界研究和讨论的热点问题[32], 

尤其是 1992 年《生物多样性公约》(Convention on 

Biological Diversity)的签署, 进一步促使生物多样性

成为生态学研究的核心问题. 与此同时, 土壤生态学

家开始发现土壤中存在着极其丰富的生物种类[34~36], 

尤其是分子生物学技术的应用, 发现 1 g 森林土壤中

竟然有高达 10000 种细菌存在, 大大改变了人们对土

壤生物多样性的认识[34]. 在 90 年代初生物多样性研

究成为学术界热点关注问题的背景下 , 这些新发现

使土壤生态学家很快意识到土壤生物多样性的重要

研究意义 [30,37], 土壤生物多样性(soil biodiversity)一

词也被引入土壤生态学文献[35]. 因此, 从 90 年代初

开始 , 土壤生物多样性开始逐渐成为土壤生态学领

域的核心科学问题, 在之后的 20 年间, 对土壤生物

多样性的深入研究使其成为土壤生态学领域的分支

学科之一[4,6,38]. 

在过去 20 年间, 土壤生物多样性研究基本经历

了 3 个主要阶段. 从早期的文献综述和专题讨论发现

了人们对土壤生物多样性认识的局限性[28,30,37], 从而

激发了土壤生态学家对土壤生物多样性问题的科学

研究[17,18,39,40]; 尤其是控制实验和分子生物学技术的

应用 , 大大加深了人们对土壤生物多样性及其驱动

生态功能的认识 [41,42]; 而这些研究成果和认识使国

际社会和各国政府充分意识到土壤生物多样性在维

持生产力和保护环境方面的重要价值. 进入 21 世纪

之后 , 对土壤生物多样性的监测和保护成为研究重

点[43~46]. 在本部分, 将沿着这条主线论述过去 20 年

土壤生物多样性研究的发展历程 , 特别强调一些经

典的研究项目及其取得的成果. 

1.1  问题提出与学术讨论阶段 

在 1992 年签署的《生物多样性公约》中, 并未

专门提到土壤生物多样性 [47], 但是却促使土壤生态

学家认识到土壤生物多样性的重要意义 [48]. 因此 , 

在接下来的 1993 年, 来自世界各地的土壤生态学家

齐聚美国密歇根州立大学 , 举行了第一次国际土壤

生物多样性学术讨论会(International Symposium on 

Soil Biodiversity), 与会学者根据自己的以往的研究

成果和文献综述 , 主要讨论了土壤生物多样性与生

态系统功能之间可能存在的关系 [49~52]、土壤生物多

样性的共存机制 [50]、各种干扰体系对土壤生物多样

性的影响以及生物多样性对干扰的指示作用 [51], 会

议提交的论文被编辑成 The Significance and Regula-

tion of Soil Biodiversity[30]一书, 成为土壤生物多样性

研究历程中的第一份综合性资料 , 这次会议也正式

拉开了土壤生物多样性研究的帷幕. 

仅仅 1 年之后, 来自欧美国家的土壤生态学者

又一次在英国伦敦自然历史博物馆聚会 , 讨论对土

壤生物多样性认识方面存在的盲点和未来的研究方

向与计划 . 该次会议提出要用控制实验方法和分子

生物学技术等新工具来研究土壤生物多样性与生态

系统功能 [37], 并直接促成了英国一项大型土壤生物

多样性研究项目的开展 [39]. 在此之后 , 关于土壤生

物多样性的研讨会如雨后春笋 , 并成为一些大型土
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壤学会议的主题. 例如, 1995 年, 热带土壤生物学研

究组织(Tropical Soil Biology and Fertility, TSBF)召开

的土壤生物多样性研究学术讨论会 [53,54]; 1996 年

Wolters[55]在欧盟的资助下, 在德国吉森大学举行的

土壤动物多样性与生态系统功能研讨会; 1998 年第

16 次国际土壤学大会也专门设立了土壤生物多样性

与生态系统功能的专题学术会议[47]; 从 1996 年的第

12 次国际土壤动物学大会(International Colloquium 

on Soil Zoology)到 2008 年的第 15 次大会, 也一直把

土壤生物多样性作为讨论的主题[48,56~58]. 进入 21 世

纪之后 , 关于土壤生物多样性的各种学术会议依然

方兴未艾. 例如, 2003 年, 英国生态学会举行第 44 次

学术会议 , 并出版会议论文集 Biological Diversity 

and Function in Soils[59]; 2004 年, 在台北举行土壤生

物多样性与生物地球化学循环之间关系的国际学术

会议[9]等. 

在 20 世纪 90 年代后期, 关于土壤生物多样性最

重 要 的 讨 论 会 是 由 国 际 环 境 问 题 科 学 委 员 会

(Scientific Committee on Problems in the Environmet, 
SCOPE)发起, 由美国土壤生态学家 Diana H. Wall 任

主席的土壤与沉积物生物多样性与生态系统功能

(Soil and Sediment Biodiversity and Ecosystem Func-
tioning)的研究项目[60]. 在 Diana H. Wall 的主持下, 

这个项目共进行了 4 次关于土壤生物多样性的大型

学术讨论会 , 分别探讨了土壤生物多样性与生态系

统功能及土壤生物多样性的地理分布格局[28,61~64]、土

壤生物多样性与植物多样性之间的关系 [65~68]以及重

要生态交错带土壤生物的生态系统功能 [69,70]等 . 基

于这 4 次学术讨论会, SCOPE 的这个研究项目最终出

版了一本重要的专著 Sustaining Biodiversity and Eco-

system Services in Soils and Sediments[71], 系统地总结

了 21 世纪初期人们对土壤生物多样性研究的认识. 

通过这些会议的讨论 , 土壤生态学界充分认识

到土壤生物多样性研究的重要意义 , 同时也发现人

们对土壤生物多样性的认识还非常有限 , 尤其是土

壤生物多样性如何影响生态系统功能、土壤生物多样

性的地理分布格局等基础问题仍然还缺乏坚实的实

验证据. 在此背景下, 从 20 世纪 90 年代末开始, 许

多著名土壤生态学家(如 Diana H. Wall 等人领导研究

小组)利用分子生物学技术、同位素技术和控制实验

等方法来研究关于土壤生物多样性的一些基础问

题[6,37,39,72~74]. 

1.2  科学研究与新知识积累阶段 

经过 20世纪 90年代多次学术会议的讨论与大量

综述论文的发表 , 土壤生物多样性成为世界各国土

壤生态学家关注的热点问题. 之后, 利用传统方法和

新方法(分子生物学技术 [75])相结合的途径研究土壤

生物多样性开始在世界范围内兴起 [39], 研究的主题

主要包括土壤生物多样性与生态系统功能的关

系 [76,77]、土壤生物多样性与植物多样性之间的关

系 [19,78]及土壤生物多样性的地理分布格局 [17,40]. 期

间 , 诸多关于土壤生物多样性的大型研究项目开始

实施. 

在土壤生物多样性实验研究方面 , 英国自然环

境委员会(Natural Environment Research Council, 

NERC)资助的土壤生物多样性研究项目(Soil Biodi-

versity Programme)[39]、美国学者 Diana H. Wall 领导

的堪萨斯大草原土壤生物多样性研究项目(Identifying 

Ecosystem Controls on Soil Biodiversity: A UK-USA  

Project)[15,79]和南极洲土壤生物多样性与生态系统功

能研究(Soil Biodiversity and Ecosystem Functioning in 

Victoria Land, Antarctica: An NSF Programme)[80~82]、美

国土壤微生物学家 Noah Fierer 领导的美洲大陆土壤

微生物多样性分布格局研究(The Diversity and Bio-

geography of Soil Bacterial Communities of America: 
An NSF Programme)[40]和 Diana H. Wall 组织的全球

土壤动物多样性分布格局项目(Global Patterns of Soil 

Biodiversity Programme: Implications for Ecosystem  

Function)[17]比较著名 , 这些研究使人们获得了许多

关于土壤生物多样性的新认识. 此外, 借助各个地区

已经建立的植物多样性与生态系统功能研究样地 , 

许多学者进行了土壤生物多样性与植物多样性之间

关系的研究 [78,83~87], 加深了人们对陆地生态系统地

上和地下部分生物群落之间关系的认识. 

在这些研究项目中, 英国 NERC 资助的土壤生

物多样性研究项目值得关注 . 这个项目在英国苏格

兰一个叫做 Sourhope的草地上进行, 在仅仅 0.01 km2

的草地上投入 600万英镑, 先后分 2个阶段开展研究; 

共有 27 个研究小组参加, 采用了分子生物学、同位

素技术、控制实验等手段对土壤各个生物类群的多样

性及其生态系统功能进行了深入的研究 [37,88]. 在这

0.01 km2 的草地上共发现细菌 100 种[89]、原生动物

365 种[90]、真菌 81 种[91,92]、线虫 143 种[93]、跳虫 12

种、螨类 32 种、线蚓 14 种和蚯蚓 5 种[39], 充分证明
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了在局域尺度上丰富的土壤生物多样性 . 该项目用

稳定性同位素技术发现, 光合作用制造的碳(C)可以

快速地被转移至土壤生物[94], 比如 1 h 之内就可以转

移至 AM(arbuscular mycorrhiza)菌根真菌[95], 并且一

部分植物固定的 C 快速被土壤生物转化为生物量[96]. 

该项目还构建了模型生态系统 ECOTRON, 并在其中

进行了土壤动物多样性对生态系统功能影响的研

究 [76], 为后续研究提供了重要的思路、方法和平

台[20,77]. 

英国 Sourhope 土壤生物多样性研究项目充分发

挥了多个团队合作、各种技术并用的优势, 系统地揭

示了局域尺度上土壤生物多样性现状及其重要生态

系统功能. 而 Diana H. Wall 领导的全球土壤动物多

样性分布格局项目 , 也充分展现了多学科合作和分

子生物学技术在揭示土壤动物多样性在大尺度上分

布格局的重要性 [17,18]. 这个项目在全球不同纬度带

的 11 个位点取样, 通过比对不同地理位置土壤样品

中的 18S rRNA 基因序列多样性, 来揭示土壤动物在

全球尺度上的分布格局, 共得到 17516 个 18S rRNA

基因序列, 共有 2259 个 OTUs, 代表 20 个门的土壤

动物, 发现不同的地理区域样品中的 OTUs 非常不同, 

并且没有全球广布种的存在 , 说明在全球尺度上土

壤生物多样性存在着明确的地理分布格局 ; 同时该

研究还发现 , 土壤动物多样性的纬度分布规律与植

物多样性并不相同, 在 4 个植物多样性较高的热点区

域, 土壤动物多样性反而更低[17]. 

进入 21 世纪, 不同团队借助原有的植物多样性

与生态系统功能研究样地 , 开展土壤生物多样性与

植物多样性之间关系的研究也值得一提 .  例如 , 

Viketoft 等人 [78]借助欧洲 BIODEPTH(Biodiversity 

and Ecosystem Processes in Terrestrial Herbaceous  

Ecosystems)的瑞典样地 , 研究了植物多样性对土壤

线虫多样性和群落组成的影响 , 发现植物的功能性

状比植物多样性更能影响土壤线虫的多样性. 

除了这些大型研究项目 , 许多土壤生态学研究

小组也开展了土壤生物多样性的研究, 例如, 英国乡

野调查项目(Countryside Survey 2000)中对土壤生物

多样性的评估(Assessing Soil Biodiversity Across 

Great Britain)[ 9 7 ] ,  TSBF 的地下生物多样性研究
(Conservation and Sustainable Management of Below- 

ground Biodiversity: TSBF-UNEP Programme)[98]、巴

西亚马逊雨林土壤生物多样性研究(Soil Biodiversity 

in Amazonian)[99]和中国南方森林生态系统不同管理

措施对土壤生物多样性的影响研究[100,101]等.  

这些研究大大丰富了土壤生态学领域对土壤生

物多样性的认识, 同时也引起国际社会的高度关注, 

促使国际组织如世界粮农组织(Food and Agriculture 

Organization, FAO)和欧洲委员会(European Commis-

sion, EC)开始采取措施对土壤生物多样性进行监测

和保护[44,46,102]. 

1.3  监测、评价与保护阶段 

随着对土壤生物多样性研究的逐渐深入 , 学者

们发现农业生产以及人类活动引起的环境污染和全

球变化严重地威胁着土壤生物多样性[46,103,104]. 因此, 

一些著名的学者, 如 Wall 等人[43]开始号召对土壤生

物多样性进行保护. 同时, 土壤生物多样性的重要生

态功能及其面临的威胁也引起许多著名的国际组织

和政府的注意. 2002 年, 生物多样性公约缔约方第六

次会议上正式提出了对土壤生物多样性进行保护和

可持续利用(Conservation and Sustainable Use of Soil 

Biodiversity). 随后世界粮农组织 (FAO)率先倡议对

土壤生物多样性进行评价和保护 , 特别是在农业生

态系统[105]. 2006 年, 欧洲委员会(EC)也启动了一项

关于土壤保护策略的大型项目(Thematic Strategy for 

Soil Protection), 其中监测、评价和保护土壤生物多

样性是重要的研究内容[44,46,102,104,106]. 

在土壤生物多样性的监测、评价、保护与立法方

面, 欧洲委员会的行动最具有代表性. 在 EC 组织下

许多欧洲著名的土壤生态学家如 W. H. van der Putten

和 R. D. Bardgett 积极参与, 共同合作研究土壤退化、

土地利用变化、环境污染、全球变化和管理措施等对

土壤生物多样性造成的威胁 [46]; 在此基础上找到对

这些影响产生强烈反应的指示类群[106], 然后制定关

于土壤生物多样性合理的监测和保护体系[44]. 在 EC

的主持下 , 欧洲各国已经在这方面进行了初步的研

究, 同时 EC 下属的环境研究所和联合研究中心在

2010 年 分 别 完 成 了 Soil Biodiversity: Functions, 

Threats and Tools for Policy Makers 和 European Atlas 

of Soil Biodiversity 两本报告, 系统总结了现阶段人

们对土壤生物多样性的认识和威胁土壤生物多样性

的外在压力[46,104]. 

尽管有上述一些组织的倡议和积极行动, 由于对

土壤生物多样性的认识还非常有限, 因此, 关于如何
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保护土壤生物多样性主要还停留在理论探讨方

面[45,57], 缺少具体而有效的措施. 

但是 , 对土壤生物多样性的监测与保护已经引

起一些著名国际组织和各国政府的重视. 2011 年底, 

在联合国几个下属机构的支持下 , 来自世界不同国

家的 5 位著名土壤生态学家 Diana H. Wall, Wim H. 

van der Putten, Richard D. Bardgett, Johan Six 和 Luca 

Montanarella 共同发起了一个全球土壤生物多样性研

究的倡议 (Global Soil Biodiversity Initiative, http:// 

www.globalsoilbiodiversity.org/), 旨在号召各国加强

对土壤生物多样性的积极研究与保护 , 同时也为一

些国际组织提供坚实的土壤生物多样性科学知识和

证据. 

2  土壤生物多样性研究的核心问题及其重

要进展 

2.1  土壤生物多样性的共存和维持机制 

物种共存和维持机制是群落生态学研究的核心

问题 , 也是土壤生态学研究的核心问题之一 . 早在

1975 年, 英国土壤生态学家 Anderson[107]就提出了土

壤生物多样性之谜(the enigma of soil biodiversity): 

(ⅰ) 为什么土壤中有如此多的物种可以共存? (ⅱ) 

竞争排斥作用是否也在土壤中发生? 之后 , Ghila-

rov[108]和 Usher 等人[109]也对此问题进行了探讨. 而

对土壤生物多样性维持机制的研究是理解土壤生物

多样性与生态系统功能、土壤生物多样性空间分布格

局等诸多问题的基础[110]. 随着对土壤生物多样性认

识的深入 , 这个问题成为土壤生态学过去几年研究

的一个热点[11,111~115]. 

关于土壤生物多样性的维持机制 , 最早提出的

解释是资源的多样性和土壤环境的极端异质性能为

土壤生物提供更多样化的微生境而避免竞争 , 同时

也促使土壤生物的生态位分化 [107,108,116~120]. Ander-

son[116]和 Stanton[117]最早用实验的方法验证了这个假

说. 实验发现, 螨类的物种多样性与生境的复杂性之

间存在正相关关系, 即土壤和凋落物层越复杂, 提供

的微生境越多, 导致螨类的多样性越高. 对这个假说

最有力的证据来自 Hansen[111], Hansen 和 Coleman [119]

以及最近 Nielsen 等人[115]的研究. Hansen[111], Hansen

和 Coleman[119]通过配置不同凋落物组成的凋落物来

研究凋落物的复杂性(代表生境的复杂性)对螨类多

样性的影响, 发现凋落物组成越复杂, 螨类的多样性

越高; 最近 Nielsen 等人[115]通过控制实验发现, 小尺

度上的土壤空间异质性能促进中小型土壤动物如甲

螨、跳虫和线虫的物种多样性, 为这个假说提供了直

接的证据. 但是 Nielsen 等人[115]的研究同时也发现, 

土壤空间异质性对土壤微生物和大型土壤动物的多

样性并无直接的影响; 同时, Wardle 等人[121]的研究

也发现 , 凋落物多样性对土壤大型动物和线虫多样

性没有直接的影响. 这些研究表明, 小尺度上土壤和

凋落物的复杂性对土壤生物不同功能类群物种多样

性的影响不同 , 至于大尺度上环境异质性如何影响

整个土壤生物群落, 还有待进一步研究. 

随着对土壤生物多样性研究的深入以及认识到

陆地生态系统由密切联系的地上和地下部分组成 , 

Wardle[110,114]和 Wardle 等人[113]提出了生物之间的相

互作用也是导致土壤生物多样性如此之高的原因之

一, 指出处于 同一营养级水平的土壤生物之间的竞

争作用、不同营养级之间捕食作用和大型土壤无脊椎

动物对小型土壤生物的散布作用等都能控制局域尺

度上的土壤生物多样性[110], 但是对于这些假说还缺

乏有力的实验证据. 

最近一些学者提出, 土壤-生物体系是一个复杂

的自组织系统 [10], 在陆地生态系统中具有非常高的

多样性 [11], 并且是土壤物理环境和土壤生物之间长

期相互作用和进化的结果[10,11,26]. 因此, 一些学者试

图从进化生物学的角度来解释土壤生物多样性的起

源. 例如, 土壤环境高度空间异质性造成土壤生物之

间的位置分离(isolation)可能促进物种的分化和形成, 

同时对于土壤微生物群落 , 经常发生的基因水平转

移(horizontal gene transfer)也能促进物种多样性的形

成 [11]. 但是 , 基于进化生物学理论来探索土壤生物

多样性的起源与维持还处在萌芽阶段 , 而随着分子

生物学和基因组学在土壤生态学领域应用的深入[122], 

进化理论可能为土壤生物多样性维持机制的研究打

开一扇新的窗户. 

2.2  土壤生物多样性与生态系统功能 

过去 20 年间, 生态学领域最重要的争论之一就

是生物多样性与生态系统功能之间的关系 [33,123~125]. 

关于生物多样性如何影响生态系统功能 (如初级生

产、生物地球化学循环等)的研究主要集中在植物多

样性方面[126,127], 并且提出了一系列假说来解释两者
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之间的关系 , 如“铆钉”假说 [128]、冗余种假说 [129]和  

不确定性假说 [130]. 同时, 也提出了生物多样性影响

生态系统功能的主要内在机制是选择效应和互补  

效应 [131~133]. 在这样的背景下 , 随着对土壤生物多 

样性认识的深入, 20 世纪 90 年代末和 21 世纪的最 

初 10 年 , 探讨土壤生物多样性与生态系统功能之  

间 的 关 系 成 为 土 壤 生 态 学 领 域 研 究 的 主 要 热

点[9,20,39,59,72,134,135]. 

关于土壤生物多样性如何影响生态系统功能 , 

由于土壤生物分类知识和研究技术手段的限制 , 以

及土壤本身的复杂性 , 早期的研究主要集中在增加

某一个体、类群或功能群的物种丰富度, 来观察它们

对土壤生态系统功能的影响 [20]. 由于在局域尺度上

存在着非常高的土壤生物多样性 , 而且同一个功能

群的土壤生物具有类似的生态功能, 因此, 一些学者

认为, 土壤生物可能存在功能上的冗余, 冗余种假说

也经常被用来解释土壤生物多样性与生态系统功能

之间的关系[52,136,137]. Wertz 等人[138]通过剔除实验来

构建微生物多样性的梯度, 研究发现, 在微生物多样

性差异极大的处理之间, C 矿化、硝化和反硝化速率

并没有显著差异 , 说明多样性增加并没有影响生态

系统功能. 另外一些研究发现, 土壤生物多样性增高

对土壤生态系统功能有一定的影响 , 但是很快达到

饱和[139~141]. 例如, Setälä和 McLean[140]关于腐生真菌

多样性与有机质分解速率关系的研究 . 这些研究结

果均为“冗余种假说”提供了一些实验证据. 

但是 , 一些研究却发现 , 土壤生物多样性的改

变能够显著影响生态系统功能[142~144], 例如, Griffiths

等人[143]和 Hol 等人[144]的研究分别发现, 改变土壤微

生物多样性能影响硝化速率和植物生产力 . 这些研

究表明, “冗余种假说”并不能很好地解释土壤生物多

样性与生态系统功能之间的关系 , 因此一些学者开

始反驳“冗余种假说”[145], 提出 , 特定物种的功能性

状和群落的物种组成才是影响生态系统功能的主要

因素, 而非单纯的物种丰富度[20], 即 Lawton[130]的不

确 定 性 假 说 . 目 前 有 大 量 的 研 究 支 持 这 一 观

点[77,146~149]. 例如, Balser 和 Firestone[147]的研究发现, 

不是土壤微生物多样性而是微生物的群落组成影响

氮(N)矿化和硝化速率; 同样, Postma-Blaauw 等人[148]

关于食细菌线虫的研究也发现 , 群落的物种组成  

比物种丰富度更能影响 N 矿化速率 ; Cragg 和

Bardgett[146]的微宇宙人工群落构建研究也发现 , 食

真菌跳虫的群落组成和特定物种的出现比物种丰富

度更能影响凋落物的分解速率、微生物的活性和 N 的

矿化; 对于这个观点, 最经典的例子是 Heemsbergen

等人[77]的微宇宙研究, 他们用不同的蚯蚓、马陆和等

足目物种, 构建了分别有 0, 1, 2, 4和 8个物种的群落, 

研究不同的物种组成对生态系统功能的影响 , 结果

发现, 物种之间的功能差异(而非物种丰富度)才是生

态系统功能的重要驱动者 , 尤其是蚯蚓的出现能大

大加速凋落物的分解 , 原因在于它们能把凋落物与

土壤混合. 

以上所讨论的研究案例表明 , 物种本身的功能

性状比物种丰富度对生态系统功能的影响更大 , 因

此 , 一些学者开始探讨土壤生物不同功能群的多样

性对生态系统功能的影响 [76,150,151]. 例如 , 依托英国

的 Sourhope 土壤生物多样性计划, Bradford 等人[76]

在 ECOTRON 中根据个体大小构建了 3 个包含不同

功能群的土壤生物群落来研究其对草地生态系统功

能的影响 , 发现土壤生物群落改变对生态系统的净

初级生产力并无多大影响 , 主要原因是不同的土壤

生物功能群对生态系统功能的影响不同 , 导致正负

效应相互抵消 , 因此在整体上对重要的生态系统过

程没有显著影响; 同样, Wurst等人[150]的研究也发现, 

蚯蚓的出现可以抵消线虫和微生物对植物生长和多

样性的负面影响 ; Ladygina 等人 [151]的研究也发现 , 

不同功能群之间相反的功能作用导致其群落结构改

变对生态系统功能的影响并不明显. 这些研究表明, 

土壤生物的功能多样性能维持生态系统的稳定性. 

尽管有以上一些重要的研究进展 , 目前关于土

壤生物多样性与生态系统功能之间的关系还存在着

诸多争论 , 并且大部分研究是在人工控制条件下仅

仅考虑某一功能类群的物种多样性. 因此, 人们对土

壤生物多样性与生态系统功能的认识还非常有限[20]: 

(ⅰ) 方法上限制, 现在的研究主要采用剔除[128]和添

加 [143]实验、人工建群实验 [76,77]及模型模拟 [39,152~154]

来考察多样性与功能性之间的关系 , 并不能代表自

然界的真实情况; (ⅱ) 对不同营养级之间物种多样

性的降低如何影响生态系统功能还缺乏研究 [155];  

(ⅲ) 对于如何量化土壤生物的功能多样性更是存在

着严重的知识缺陷[20]. 

2.3  大尺度上土壤生物多样性的分布格局 

在生态学领域 , 生物多样性的全球分布格局是
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一个具有悠久历史的基础研究课题[156], 对植物和地

上部分大型动物物种多样性的全球分布格局已有很

好的认识. 其表现为, 从高纬度带到低纬度带生物多

样性有逐渐升高的趋势 , 并且在赤道附近的热带雨

林具有最高的生物多样性[157,158]. 但是, 对于土壤生

物多样性全球分布格局的了解却非常有限[120]. 1997

年, SCOPE-SSBEF(Scientific Committee on Problems 

in the Environment-Soil and Sediment Biodiversity and  

Ecosystem Functioning)委员会通过广泛的文献查阅, 

发现此前只有蚯蚓[50,159]、蚂蚁[160]、白蚁[161]和跳虫[162] 

4 种土壤生物类群具有大尺度地理分布格局的有限

信息 [28]. 甚至有学者认为 , 大部分土壤生物个体微

小、容易扩散 , 是世界上的广布种(globally cosmo-

politan taxa), 因此土壤生物多样性不存在大尺度上

的分布格局[114]. 随着对土壤生物多样性研究的进展

和分子生物学技术在土壤生态学研究中的应用 , 土

壤生态学家在 20 世纪 90年代末开始逐渐探索不同土

壤生物类群及其生物多样性在大尺度上的分布格局, 

发现土壤生物多样性在大尺度上也有非常明确的分

布格局 , 并且与陆地生态系统地上部分植物和大型

动物的分布格局有非常大的差异[11,40,120]. 

对于土壤中个体非常微小的微生物和土壤原生

动物, 早在 20 世纪初期 Beijerinck 的研究就关注过它

们的地理分布格局问题 , 并且指出这些微生物是无

处不在的[163,164]. 他们的观点是基于微生物个体微小

并且数量非常丰富、易于扩散、不受地理障碍的限

制[165,166]. 在 20 世纪 90 年代后期, Finlay 等人[90]研究

了英国 0.01 km2草地土壤原生动物的物种多样性, 竟

然发现其占全球已知种类的 1/3, 这些研究结果促使

他推测微型土壤生物是无处不在的 , 而且这些生物

的物种多样性在全球尺度上与局域尺度差别不大[167], 

支持了 Beijerinck 的观点; 基于此, Wardle[114]甚至提

出土壤生物多样性不存在一定的地理分布格局的观

点 . 与 此 同 时 , 一 些 学 者 提 出 了 相 反 的 观 点 , 

Foissner[168]对不同地理位置土壤纤毛虫多样性的研

究 、 Cho 和 Tiedje[169] 对 土 壤 荧 光 假 单 胞 菌 属

(fluorescent Pseudomonas strains) 的 研 究 以 及

Whitaker 等人[170]对土壤古生菌类群的研究均存在一

定的地理分布格局 , 且在一些地理区域存在许多特

有种类 . 这些研究促使土壤微生物生物地理学

(microbial biogeography)和土壤生物多样性的大尺度

分布格局成为一个研究热点 [171~179]. 之后, Fierer 研

究小组和 Wall 研究小组都采用分子生物学的方法分

别对美洲大陆土壤细菌多样性和全球土壤动物多样

性分布格局进行研究[11,40], 结果表明, 二者在大尺度

上均具有明确的地理分布格局 , 为土壤生物地理学

研究奠定了坚实的基础. 

土壤生物多样性在大尺度上的地理分布格局不

同于植物和地上生活的大型动物 , 并非在热带地区

具有最高的多样性 [19,120]. 对不同纬度带蚯蚓物种多

样性的研究表明 , 蚯蚓的物种丰富度在中纬度的温

带地区达到最高 , 而非在低纬度赤道附近的热带雨

林 [50,159]; 土壤线虫 [180]和螨类 [181]多样性的地理分布

格局也表现为在温带地区达到物种多样性的最高点.  

土壤生物多样性的地理分布格局与土壤因素的

关系更为密切 , 这与地上生物多样性全球地理分布

格局的影响因素不同. Fierer 和 Jackson[40]的研究发现, 

不同地理区域土壤微生物多样性受到土壤 pH 的控制, 

土壤酸性越强、微生物的多样性越低, 而对应的植物

多样性反而很高. Wall 研究小组用分子生物学的方法

对土壤动物多样性全球分布格局的研究甚至发现  

其与植物多样性呈现相反的关系 , 而土壤无机氮偏

高和土壤 pH 过低是导致土壤动物多样性较低的主要

原因[11].  

现阶段 , 对土壤生物多样性大尺度地理分布格

局的研究主要针对某一种土壤生物类群 , 随着研究

的深入 , 一些学者试图综合这些信息提出关于土壤

生物群落全球分布格局更一般的规律 [182,183]. Fierer

等人[182]的总结发现, 大尺度上土壤生物群落特别是

土壤微生物群落结构可以通过土壤 pH 和土壤 C:N 来

预测 . 但是对土壤生物多样性全球分布格局的研究

还处在初期阶段, 对其认识还非常不全面 [183], 究竟

有哪些机制导致土壤生物多样性与地上生物多样性

全球分布格局的差异也不清楚 . 而这些机制的阐明

将有利于更好地理解陆地生态系统植物多样性与土

壤生物多样性之间的关系[19]. 

2.4  植物多样性与土壤生物多样性的关系 

从 20 世纪 90 年代初开始, 生态学家开始关注陆

地生态系统地上部分和地下部分之间的相互耦合与

反馈作用及其对生态系统功能的影响[114,184,185]. 随着

对土壤生物多样性认识的深入 , 探讨不同空间尺度

上植物多样性与土壤生物多样性之间的关系就成为

一个重要的研究主题[11,19,67]. 1998 年, SCOPE-SSBEF
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委员会第二次工作会议上 , 首次提出并探讨植物与

土 壤 生 物 多 样 性 之 间 可 能 存 在 的 关 系 及 其 机

制 [65~67,186]. 由于可供参考的资料有限 , 当时的讨论

主要是基于理论上的可能性, 提出可能存在的正、负

相关关系及其驱动机制 . 植物多样性可能通过提供

资源(凋落物和根系分泌物)的多样化和增加环境异

质性来提高土壤生物多样性 , 也可能由于其与土壤

生物之间存在拮抗作用而降低土壤生物多样性 [67]. 

之后 , 学者们利用各种实验平台或通过设计新的控

制实验对这个主题进行了初步的研究 [19], 但是不同

研究的结果存在很大的差异[185]. 

在区域和全球尺度上 , 对植物多样性的分布格

局已经有深刻的认识[157,158], 因此有学者希望能够通

过研究土壤生物多样性的地理分布格局 , 来揭示大

尺度上植物多样性与土壤生物多样性之间的关

系[11,19,187]. Vanbergen等人[187]在区域尺度上的研究发

现 , 植物多样性与土壤动物多样性之间存在着正相

关关系 , 且主要是环境异质性在起作用 . 而最近

Wall 研究小组对全球尺度上土壤动物多样性分布格

局的研究却发现 , 植物多样性与土壤生物多样性之

间存在着负相关关系, 在全球的 4 个植物多样性热点

区域, 土壤动物多样性反而非常低, 并且土壤动物多

样性主要是受土壤化学性质影响 [11]. 这些研究结果

表明, 在区域和全球尺度上, 植物多样性与土壤生物

多样性之间的关系并不明朗; Wardle[110,114]认为, 维

持植物多样性与土壤生物多样性的内在机制不同可

能是导致植物多样性与土壤生物多样性之间关系不

确定的一个主要原因. 

在局域尺度上 , 植物多样性如何影响土壤生物

多样性是过去 10 年的研究热点[78,83,85~87,110,185,188,189], 

但是研究结果却存在着很大的争论[110,189,190]. 有的研

究发现 , 植物多样性能促进土壤生物多样性 , 例如, 

Stephan 等人[83]对瑞士草地生态系统的研究发现, 随

着植物物种丰富度的增加 , 土壤微生物多样性也随

之增加; De Deyn 等人[87]在荷兰草地生态系统的研究

也发现, 植物物种丰富度越高, 土壤线虫多样性也越

高; St. John 等人[15]在美国堪萨斯大草原的研究发现, 

植物多样性增加 , 土壤螨类的多样性也随之增加 ; 

Balvanera 等人 [190]通过元分析 (meta-analysis)发现 , 

植物多样性能对土壤分解者多样性产生正面的影响. 

但是, 也有一些研究发现, 植物多样性与土壤生物多

样性之间并没有密切的联系 , 反而是植物群落的物

种组成和植物本身的功能性状对土壤生物群落产生

影响[78,185,188,191,192]. 例如, Wardle等人[191]在温室中建

立不同植物丰富度的人工群落 , 发现是植物群落的

物种组成而非物种多样性在影响土壤微生物和线虫

的多样性; Viketoft 等人[78]在瑞典一个人工构建的模

型草地生态系统上发现 , 群落中具有特定功能性状

的植物而非植物多样性对土壤线虫群落产生强烈的

影响 . 导致这些差异的原因有很多 [78]: (ⅰ) 研究者

采用不同的方法比如野外的剔除实验[188]、温室或野

外的人工建群实验[78,87,191]和野外观察[15]来进行研究, 

导致结论存在差异; (ⅱ) 这些研究大部分只关注物

种丰富度, 而没有系统考虑物种之间的功能差异, 而

植物功能性状及其多样性具有更重要的生态功能[193]; 

(ⅲ) 这些研究中采用的某些植物可能对土壤生物不

同类群产生不同的影响 , 而研究者往往只关注某一

类群而非土壤中所有的生物类群 [78]. 尽管存在着诸

多争议 , 有证据表明植物多样性能够通过如下一些

可能的机制来增加土壤生物多样性[110]: (ⅰ) 较高的

植物多样性能够产生更多种类的资源(凋落物和根系

分泌物), 而资源多样性能够维持较高的土壤生物多

样性[111,194]; (ⅱ) 植物多样性越高, 对应土壤的生境

异质性越复杂 , 而生境异质性能促进土壤生物多样

性[116,195,196]; (ⅲ) 植物多样性越高, 能促进生态系统

的生产力, 从而进入土壤生态系统的资源也越多. 有

研究表明 , 资源越丰富 , 土壤生物多样性可能越

高[114,189,197]. 

土壤生物也可以显著影响植物群落的构建 , 这

是过去 20 年中生态学领域最重要的发现之一 [5 ,6]. 

Grime 等人[198]、Van der Putten 等人[199]和 Bever[184]

最早系统地揭示了土壤生物在植物群落演替和多样

性维持方面的重要作用, 分别指出, 菌根真菌能促进

非优势植物的生长、病原微生物能抑制优势植物本身

的生长, 从而促进植物多样性和演替过程. 随后, 关

于土壤生物多样性如何影响植物多样性的研究开始

出现[23,24,76,185,200~202]. 然而, 这些研究主要集中在菌

根真菌多样性对植物多样性的影响 [ 2 0 2 ] .  Van der 

Heijden 等人[200]通过微宇宙控制实验发现, 菌根真菌

多样性能促进植物多样性 , 主要是因为不同菌根真

菌之间的功能互补可以促进不同植物更有效地利用

不同的土壤磷源 [203]; 但是, 菌根真菌多样性并非总

是促进植物多样性[204~206]. Hartnett 和 Wilson[204]在草

地上利用灭真菌剂杀灭菌根真菌, 结果发现, 这些处
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理促进了植物多样性 , 主要是因为这片草地上的优

势植物都具有菌根 , 杀灭菌根真菌降低了这些优势

植物的竞争能力, 从而促进非优势植物的生长. 其他

土壤微生物 , 特别是土壤病原微生物在植物多样性

维持方面的研究也得到重视[207,208], 但并未得到深入

的研究 . 关于土壤动物多样性对植物多样性影响的

研究较少 [24,76], 主要集中在土壤动物群落对植物生

长和初级生产力方面[209~211]. 两个典型的研究揭示了

土壤动物多样性对植物多样性的可能影响: (ⅰ) 来

自英国的 Sourhope 土壤生物多样性项目, Bradford 等

人[76]在生态箱(ECOTRON)中构建 3 个物种组成和多

样性不同的土壤动物群落 , 分别是只有小型土壤动

物线虫和原生动物、具有小型动物和中型土壤动物和

具有小型、中型和大型土壤动物的组合, 研究其对植

物群落组成和其他生态系统功能的影响, 结果发现, 

随着土壤动物多样性的增加 , 植物群落结构发生明

显的改变, 即在具有大型土壤动物的处理中, 非禾本

科草本植物和豆科植物明显下降; (ⅱ) 来自荷兰生

态研究所的生物群落演替项目(Changing Land Usage, 

Enhancement of Biodiversity and Ecosystem Develop- 

ment), De Deyn 等人[24]构建了一组不同演替阶段的

草地植物群落 , 分别加入不同演替阶段的土壤动物

群落 , 发现土壤动物群落能抑制演替初期的优势植

物, 但却促进演替后期的植物, 从而促进植物群落的

演替和植物多样性. 

综上所述 , 植物多样性和土壤生物多样性之间

具有一定的关系 , 但是对这种关系还没有一致的认

识[185]. 这可能与研究者采用的手段、关注的生物类

群及环境条件的不同有关 . 在不同的空间尺度上 ,  

土壤生物多样性与植物多样性到底存在什么样的关

系及其内在的机制是什么 , 还有待于进一步的深入

研究. 

3  土壤生物多样性研究面临的挑战 

过去 20 年, 对土壤生物多样性的研究取得了很

多重要的进展[6]. 分子生物学技术的应用使人们对土

壤生物多样性认识发生了革命性的转变 , 科学界已

经普遍接受了土壤是地球上具有最高生物多样性的

生境这一观点[11~14,16,34]. 一些野外和室内的控制实验

让人们认识到土壤生物多样性对生态系统功能(比如

凋落物分解、养分循环等)的重要调控作用[9]. 最近几

年 , 利用宏基因组学及其相关的技术研究大尺度上

土壤生物多样性的分布格局也取得了一些初步的结

论 , 认识到土壤生物多样性存在明确的地理分布格

局 , 并且与植物多样性的地理分布格局存在很大的

不同[11,40]. 更为重要的是, 土壤生物多样性的重要意

义也引起了各国政府的注意 , 对土壤生物多样性的

监测、评价和保护以及相应的立法也开始成为重要的

研究内容[46]. 

但是 , 关于土壤生物多样性本身的很多基础科

学问题仍然不清楚. 从某种意义上说, 对土壤生物多

样性的研究还处于初期阶段. 例如, 土壤中到底存在

多少种生物等基本问题尚无法明确回答 , 表明现阶

段还缺少有效的手段来揭示土壤生物多样性. 因此, 

对土壤生物多样性的研究还面临着巨大的挑战 , 尤

其如下的一些问题迫切需要在未来进行深入的研究:  

(ⅰ) 土壤生物多样性的研究方法问题.  这是土

壤生物多样性研究面临的一个巨大挑战 . 由于土壤

本身的复杂性, 再加上土壤生物个体的微小, 传统的

破坏性随机取样具有很大的偶然性 ; 同时对土壤生

物的提取效率很低 , 造成对土壤生物多样性估计远

远低于真实的水平[212]. 分子生物学的应用大大促进

了对土壤生物多样性的认识 , 但是目前仅仅停留在

通过宏基因组学来描述样品中的生物遗传多样性[41]. 

(ⅱ) 土壤生物多样性的地理分布格局及其形成

机制问题.  这个问题是当前研究的热点, 同时也是

一个挑战 . 最近几年对这个问题已经取得了一些初

步的认识 [11,76], 但是大尺度上土壤生物多样性地理

分布格局的规律依旧不明确 , 而形成这些格局的内

在机制也不十分明了 . 如何更有效地利用分子生物

学技术 , 同时结合空间统计学方法来发现土壤生物

多样性的大尺度空间分布规律[112], 来更有效地研究

和评价土壤生物多样性是人们面临的一个巨大挑战. 

(ⅲ) 人类活动和全球变化对土壤生物多样性的

影响.  人类活动和全球变化及其对生态系统的影响

是目前研究的热点问题[213]. 土地利用变化、气温升

高、N 沉降、生物入侵等全球变化将如何影响土壤生

物多样性 , 如何通过人工控制实验有效模拟全球变

化各个因子对土壤生物的影响 , 这些问题都值得认

真思考和设计严格的科学实验进行研究. 

(ⅳ) 土壤生物多样性的监测、评价与保护.  土

壤生物物种多样性丰富、功能多样性高, 而土壤本身

的异质性复杂 , 因此如何对土壤生物多样性进行检

测、评价和保护面临的问题很多. 在国家层面上建立
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土壤生物多样性的监测网络和评价体系 , 同时制定

合理的土壤生物多样性保护策略也是目前和未来的

重要研究内容. 

(ⅴ) 土壤生物多样性在环境污染治理和生态恢

复中的应用.  土壤微生物对许多环境污染物质具有

分解作用和解毒效应 , 而土壤动物通过取食或者化

学作用影响着土壤微生物群落 , 因此如何利用土壤

生物群落之间的互作关系或者土壤食物网的整体作

用来治理环境污染是未来一个重要的研究内容 . 一

些研究发现, 土壤生物能够促进演替的发生, 基于这

些结果 , 如何利用土壤生物多样性来促进生态系统

的恢复过程也是未来重要的研究方向. 
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Soil harbors the greatest biodiversity on the planet, and soil biodiversity plays a significant role in maintaining carbon dynamics and 
nutrient cycling in terrestrial ecosystems. Currently, soil biodiversity is one of the most important issues in soil ecology. In this review, 
we summarize the developments and achievements in soil biodiversity research over the last two decades. First, we introduce three 
critical developmental stages in soil biodiversity research, namely forums and symposiums, experimental testing, and monitoring and 
conservation practices. Then, we discuss four important soil biodiversity topics that have attracted extensive attention, and that 
epitomize important progress in soil biodiversity research. These topics include the mechanisms explaining The enigma of soil 
biodiversity, the relationships between soil biodiversity and ecosystem functioning, the biogeography of soil biodiversity, and the links 
between soil biodiversity and plant diversity. Finally, we discuss the challenges for future research on soil biodiversity, including the 
practical implementation of new methodologies, analyses of geographical distributions of soil biota, the impacts of human disturbance 
and global change on soil biodiversity, and the roles of soil organisms in ecological restoration. 
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