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摘  要    土壤生物以不同的方式改变着土壤的物理、化学和生物学特性。了解土壤生物的空间异质性是

很关键的。土壤生态学和空间生态学结合的新的研究领域─空间土壤生态学关注空间在土壤生物种群结构及动

态中的重要性。本文通过对土壤生物空间异质性的分析，内容包括空间土壤生态学的提出、土壤生物空间异质

性研究的意义、研究方法，重点综述了影响土壤生物分布格局的因素、尺度，土壤生物空间分布对植被-土壤

系统的影响，土壤生物空间异质性的作用，其中包括土壤生物空间异质性与多样性的关系、土壤生物对局部干

扰的响应、土壤生物空间格局对植被的影响。 
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1  空间土壤生态学的提出 
 
现在，越来越多的研究者认识到不同的空间位

置在种群、群落和生态系统过程中起到基础作用，

从而诞生了“空间生态学”（spatial ecology），且被
称为“生态学理论的最后前沿”[1]。土壤生物是土壤

生态系统的一个重要组成部分，它能够调控生物地

球化学过程的作用开始引起人们的重视[2]。尽管有

研究表明，土壤生物在不同尺度上的分布密度是可

以预测的，但是土壤生物的空间变异仍被看作是阻

碍量化土壤生物种群、了解土壤生物所影响和调控

的生态学过程的“噪声”[3]，给人们了解土壤生物种

群和其参与的生态学过程增加了困难[3]。然而随着

环境污染、气候变化和集约化耕作，给土壤造成的

压力越来越大，为揭示土壤生物在整个土壤生态系

统中的结构和功能，对土壤生物的空间异质性的研

究变得尤为重要[3]。将土壤生态学和空间生态学结

合的新的研究领域─空间土壤生态学关注空间在土

壤生物种群结构及动态中的重要性，揭示土壤生物

群落的结构，认识复杂的土壤生成过程，并应用整

体与局部结合的方法，重视与环境相结合，把土壤

作为有机-生物-无机复合体，从动态生物化学的观

点来研究土壤发生与土壤肥力有关问题，以达到改

造土壤生态系统结构和功能，揭示不同尺度土壤-

植物耦合系统中土壤生物种群间、土壤生物和土 
 
 

壤环境间的关系，为研究土壤生物的空间格局与生

态学过程间的相互作用关系提供理论基础。 
 
2  土壤生物空间异质性研究的意义 

 
环境的空间异质性是群落中物种能够共存[4~5]

和种群持续生长[6]的主要因素。土壤是陆地生态系

统植物地上和地下生物行为的重要能量源[7~8]，虽然

在 20世纪 80年代初，空间异质性已经成为土壤科
学研究的重要内容，并开始由定性描述转向定量研

究，但是自 90年代开始才有有关土壤生物空间分布
格局的研究，并且到目前为止，以往的这些研究很

少涉及土壤生物对空间生态学研究的作用[3]。众多

的土壤生物是人类的生物资源，与农林业的发展息

息相关，土壤生物在分解残体，改变土壤理化性质，

对土壤形成、发育及土壤物质迁移、能量转化等方

面都有重要的作用。可是近年来，对于空间异质性

的研究主要集中在对地上生物的空间格局的研究，

即使研究地下部，也主要是集中在土壤物理特性如

土壤水分和土壤养分的空间异质性的研究上[9,10]。土

壤生物的空间异质性，可引起植物种的多度、丰富

度、生物量、根系等的异质性分布[11]，影响微生物

的分解作用、养分供应、根系的生长和根食性生物

的分布，所以土壤生物的空间异质性影响群落组成

和结构[12~14]，从而最终影响植被空间格局[3]；土壤 
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生物的空间异质性分布能够影响土壤生物多样性和

土壤生物动态变化[3]。测定土壤生物空间异质性有

助于认识和改进与此有关的空间模型，并可以帮助

人们更好地理解土壤与植物之间复杂的生态学过程

及反馈机制。 
 
3  研究土壤生物空间变异的方法 

 
地统计学既可以用于定量地分析土壤的物理参

数和状态参数如颗粒组成[15]、团聚体大小[16, 17]、水

分含量[18]、土壤养分和土壤微量元素[19, 20]等方面的

研究，也可用于确定土壤空间变异尺度，揭示土壤

生物和环境之间的生态学关系[21, 22]的研究。关于地

统计学方面的理论介绍和拟合模型已经有相关文献

报道[23]。现就涉及空间土壤生态学的一些参数和其

在土壤生态学中的意义加以介绍。地统计学的核心

是空间自相关分析，半方差函数是描述土壤空间变

异的一个函数，其中变程、结构方差与总体方差之

比是半方差函数的主要参数。利用半方差分析模型

可以量化土壤生物空间异质性的尺度（斑块大小）

和分析土壤生物在其他尺度上是否具有空间相关

性。对地统计学中的变异函数进行生态学解释，可

以确定空间异质性程度，探测空间异质性变化的尺

度等。运用最优拟合模型，进行克力格插值，可以

预测土壤生物种群在研究区的空间格局[24~25]。 
 

4  土壤生物空间变异的影响因素 
 
土壤空间异质性是土壤重要的属性之一[26, 27]。

土壤生物具有不同尺度的时空异质性[28]。影响土壤

生物空间分布格局的主要原因是环境因素和土壤生

物种群之间的相互作用。土壤母质、土壤种类和土

壤质地等较大尺度的变化，决定大范围的土壤生物

的空间格局。土壤生物数量，斑块的大小、形状及

空间分布等具有显著的差异，这种土壤生物的空间

分布特征与土壤在不同空间位置上的各种物理、化

学和生物过程有着重要的联系。 
4.1  外部环境对土壤生物空间格局的影响 

尺度问题很复杂，然而它们处于生态学的中心

地位。在小尺度或景观尺度上土壤水分和养分浓度

的空间格局影响蚂蚁或白蚁的行为，这些又影响土

壤水的下渗和凋落物的分解速率[29, 30]。在更广的区

域尺度上，不同的沉积格局（由几公顷到集水区尺

度）的形成主要是由地质和水文过程主导。土壤空

间变异几乎可以存在于任何水平上，包括地区之间、

田块之间乃至地块内部甚至在几毫米的空间距离

上。在田块尺度上土壤生物的空间相关性尺度可以

从十几米到几十米，这同土壤生物类型、所研究的

系统和取样距离有关。随着受植物影响的减少，土

壤生物的聚集斑块大小相应减小。例如，Saetre[31]

发现土壤微生物在欧洲云杉（Picea abies-birch）和
欧洲桦（Betula pubescens）混交林中的变程为 1 ~ 3 
m。Cavigelli 等[32]的发现与之相反，他们发现其在

农用地中分布的变程为 5 cm，这可能反映了不同植
物种是导致不同生态系统中土壤生物分布格局不同

的关键因素。 
4.1.1  土壤生物空间变异在农田系统的发生   作
物残茬的数量和空间分布显著影响土壤生物的空间

变异。如硝化细菌和反硝化细菌，均受耕作方式的

影响，并随土层深度而异。土壤耕作不仅影响土壤

物理与化学性质，也影响土壤微生物种群的变化进

而影响作物生长[33]。在畦栽作物中土壤呼吸和植物

寄生线虫的变程大小反映种植的畦间距的大小[34]。

Webster和 Boag[24]的研究结果表明农田线虫的分布

格局受耕作方式的影响，它们从有人类引起污染的

集中地向外迁移。Robertson和 Gross[33]发现，即使

耕作方式多年不变且种植品种单一的条件下，也是

农林复合系统中线虫聚集强度较大，空间相关尺度

为 6 ~ 80 m。 
4.1.2  土壤生物空间变异在森林生态系统的发生 
 在森林生态系统中，即使地形和土壤质地都相

似，土壤生物仍然呈现斑块状聚集格局，其聚集尺

度从几厘米到几米。而土壤生物在此尺度上格局基

本上是由植物生长状况、植物类型和生长空间所决

定[35, 36]。在混交林中由于树种不同、凋落物性质不

同从而导致土壤生物空间分布的不同，并且树种是

决定土壤生物分布、所驱动的生态学过程的关键因

素。植物残茬的遗留作用会对土壤生物和其空间分

布格局产生长效的影响。有些土壤生物如地下鼠和

蚂蚁[37, 38]等的挖掘行为和植物的共同作用影响土壤

生物的空间分布格局。 
4.1.3  土壤生物空间变异在其他生态系统的发生          
    农林复合生态系统中土壤微生物量和弹尾目小
型土壤动物发生空间相关的尺度是 200 m，这反映
了土壤碳的梯度分布和耕作方式对土壤生物空间分

布格局的影响[39]。Crist[40]发现草原白蚁空间相关的

尺度超过 330 m，地形和植被缀块性是影响白蚁的
这种空间格局的主要因素。Ettema等[41]研究表明湿
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地食菌线虫空间相关的尺度为 67 m，它与土壤母质
的梯度分布有关，并且这种相关性随时间的变化而

变化。Mitchell 等[42]发现，在苔藓类（Sphagnum）
植物覆盖的土壤上，变形虫的聚集斑块的大小为 1 ~ 
10 cm (取样样方大小为 40 cm × 60 cm)，这一结果
部分反映几毫米的微地形差异。小尺度的土壤生物

的空间分布与底土层特性相关。例如 Wachinger[43]

借助计算机辅助断层照相系统（computer-assisted 
tomography）的研究表明小尺度上产甲烷细菌的分
布同植物鲜凋落物的分布有显著的相关性。 
4.2  土壤生物种群内生态学过程对土壤生物空间 

     变异的影响 

除环境因子对土壤生物空间格局的影响外，自

身种群生态学过程亦对其空间格局产生影响，如扩

散、繁殖和竞争等。尽管对于土壤生物来说，这些

生态学过程发生的尺度较小，但是一些土壤生物如

蚯蚓，它们的空间分布格局主要是其内在种群生态

过程的结果。例如一农场的蚯蚓的聚集斑块大小为

10 ~ 30 m，而在幼龄时的聚集斑块要小于成龄时的
聚集斑块，这反映了虫卵分布的聚集性和成龄蚯蚓

的迁移行为。并且土壤生物的空间格局是呈现动态

变化的，它的分布格局对整个生态系统生态学功能

的影响要大于土壤非生物资源的影响[44]。 
 
5  土壤生物空间异质性的作用 
 
5.1  土壤生物空间异质性与多样性的关系 

土壤生物多样性是全球生物多样性的重要组成

部分。可是近年来，生物多样性的研究通常多集中

在地上动植物方面，土壤生物多样性是一个被忽视

的领域。由于土壤生物群落的物种丰富度极高并且

其中存在许多特殊的物种和种群（或者根本一无所

知），所以人类对土壤生物多样性的研究受到阻滞
[45, 46]。同时，目前对地球上土壤生物资源尚缺乏系

统的基础调查资料，缺乏不同土地利用方式下土壤

的生物区系组成、种类、数量、分布等基础性研究

工作，这是当前土壤生物多样性研究急需解决的问

题。英国实施“土壤生物多样性计划”的目标是获得
对土壤生物多样性和关键生态学过程中土壤生物功

能作用的理解，这反映了土壤生物多样性和一些关

键的生态学过程的关系是研究的热点和难点。分析

和解决此问题的关键之一是考虑土壤环境的空间异

质性和土壤生物种群的空间变异性，它们能够深刻

地影响土壤生物种间的相互作用和在不同途径的 

共存。 
大多数土壤资源的空间异质性导致了微生境的

多样性，而微生境多样性影响土壤生物的多样性。

土壤资源斑块间分隔距离减少了土壤生物对资源的

竞争压力，改善了土壤生物之间的共存关系，例如

有研究表明土壤中节肢动物的丰富度随着微生境多

样性（凋落物斑块镶嵌分布）的增加而增加[47]。 
5.2  土壤生物对局部干扰的响应 

土壤生物种群内的异质性分布格局与土壤环境

的异质性一起形成了土壤生物群落空间格局的复杂

性。干扰能够改变土壤生物群落的空间格局。如

Ettema等[41]分析描述土壤线虫的扩散行为、土壤环

境的缀块性分布格局和外源干扰事件后，提出这些

因素是导致线虫复杂的时空分布格局的主要原因，

并指出随机干扰是维持线虫分布景观尺度多样性的

主要原因。有生物种共生斑块动态模型描述：随机

干扰影响了“干扰斑块”中土壤生物的竞争，形成了
“空的”斑块（empty patches），这些“干扰斑块”由具
有不同竞争和扩散能力的物种所占据。除了竞争和

扩散外，土壤生物的休眠在决定土壤生物是否能在

小尺度干扰中存活也是很重要的。例如，Felske 和
Akkermans[48]研究表明生活在草地上的细菌群落中

的大部分处于休眠状态，特别细菌物种（用 16S 
rRNA 测得）的代谢活动的空间变异要比这些种的
丰富度（用 16S rDNA测得）的空间变异大。为进
一步估计和评价土壤种群缀块动态的重要性，需要

研究物种水平的时空格局分布，如土壤生物的竞争、

扩散和休眠对策。 
5.3  土壤生物空间格局对植被的影响 

土壤生物的空间变异性影响植物根系的生长，

从而影响植物的生长，它们之间这种植物-土壤反馈

作用调节着植物种群的空间分布格局。研究这些因

子的空间异质性，对深入了解树木根系的结构，变

异规律和生长具有十分重要的意义。越来越多的研

究关注陆地生态系统中地上部和地下部生物之间的

反馈效应，认为它们是陆地生态系统最主要的驱动

力[49]。土壤生物的空间分布格局及其生物活动对植

物种群结构和植株个体生长产生重要的影响[34]。很

多动物区系能够改变土壤的物理和化学性质，形成

不同于周围环境的小生境，从而成为植物种群分布

格局和动态的重要影响因子。地下鼠通过挖掘及将

土壤推至地表形成土丘[50]；蚯蚓掘土，改善土壤通

气性能，增强微生物活性；微生物分解枯枝落叶，
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创造有利于节肢动物取食的生境；节肢动物破碎枯

枝落叶，促进微生物及其酶的作用，释放养分[51]。

土壤生物的空间分布格局在决定植物群落动态和空

间格局时是很重要的，如澳大利亚东部的白蚁[52]、

荷兰的蚂蚁[38]和加利福尼亚草地的衣囊鼠[53]是呈

现聚集格局的，在它们的聚集区其植被的分布同其

周围景观明显不同，而这些土壤生物的空间分布在

决定植物种群的空间格局和动态中起到重要作用。 
土壤生物空间分布与植物根系共同作用影响不

同植物种在群落中的空间格局分布。如有些植物种

能够促进致病真菌的发生，从而导致其自身在整个

群落中的减少。植被和土壤之间的反馈作用会影响

植被的空间分布格局。例如有研究表明美国印地安

那州的黑莓（Prunus serttina）幼苗在林下死亡率较
高，然而在距离 25 ~ 30 m的土壤中这种情况就不会
发生[54]，这主要是由于致病真菌（Pythium spp.）在
林下的聚集作用所致。土壤中根食性生物对植物格

局的影响主要是通过它们对不同植物种的取食作用

来实现的 [55]。Olff [55] 提出在荷兰莎草（Carex 
arenaria）草地上，由于兔子和蚂蚁的干扰，致病土
壤线虫的空间分布受到影响，从而导致紫羊茅

（Festuca rubra）为优势种。由于菌根对植物的作
用也会影响植物群落的空间格局[56, 57]。 

不同的植物种的分解者不同，它们之间反馈作

用关系不同[49]。不同植物种在空间上的分隔会影响

土壤养分供应格局，这又会反过来影响每个植物种

占据自身的生存斑块，维持植物种群在群落中的多

样性格局。在欧洲云杉和欧洲桦的混交林中，土壤

微生物的聚集格局与地上植被空间格局明显具有关

联性[58]。 
在较小空间尺度上，有机质的空间分布和土壤

生物的分解作用影响植物对土壤养分的吸收和利

用。有研究表明：呈斑块状镶嵌排列的凋落物的矿

化率要比与土壤混合的缺少土壤生物的凋落物的矿

化率高。这些斑块的土壤的营养成分显著高于其他

斑块，能够很快被杂草类或一年生植物所占据，这

主要是因为这些植物的根能够快速占据这些斑块，

而且它们生长快，成为这些斑块中的优势种[59]。最

近的实验集中在是否随着资源斑块大小的增加而影

响植物的生长，已有实验表明随着斑块面积的增加，

植物的生长呈现出从中性到正影响然后为负的趋

势，这些结果的不同是由于植物种和实验条件的不

同所引起的。植物和微生物对养分的竞争在植物获

得养分中是很重要的决定因素，这可以通过有机质

斑块的分隔看出。 
 

6 结语 
 
尽管学者们认为土壤生物的空间变异性是随机

“干扰体”，但是对土壤生物空间分布的异质性进行
分析能够更加清楚地了解引起其异质性分布的原

因。环境因子的空间等级尺度、内在的种群过程和

随机干扰都是影响土壤生物种群的斑块性和生态系

统过程的因素。分析这些特征对于我们量化和了解

影响土壤生物的不同时空尺度下的空间分布是非常

重要的。 
 干扰是一种非常重要的生态过程，是土壤生物

异质性分布的影响因素之一，它能够改变土壤生物

的格局分布。通过研究干扰对土壤生物的作用及其

反应和对土壤生物分布格局的影响，可揭示干扰在

空间中的传播，生物对干扰的抗性阈限等生态学问

题。 
借助空间分析方法能够更好地了解引起土壤生

物极端多样性的因素，从而为维持土壤生物多样性

提供参考。这些工作的进行都需要进一步开展土壤

生物小尺度分类学的研究。 
土壤生物是生物地球化学循环（生物小循环）

的驱动者。如果不从研究土壤生物入手，就不可能

理解土壤生物地球化学过程，也就不可能理解土壤

生物在小尺度上调控微量气体代谢和植物生长格局

的过程。基于对土壤生物空间变异性的研究，基于

小尺度的微观实验，模拟土壤生物空间格局对大气

环境及全球气候变化的生态学影响，可为进一步反

映大尺度（全球）的环境问题提供理论依据。 
土壤生物的空间变异性对植物生长及其适应性

有重要且复杂的影响。在研究土壤生物空间变异性

对植物的生态学作用时，不仅要估计和分析异质性

对生物量积累的空间效应，还要探测空间异质性与

植物的适应性、以及空间异质性在种群乃至群落水

平动态中潜在的生态学功能。 
把 GIS 技术运用到土壤生物的空间格局分析

上，结合地统计学方法也是研究土壤生物在大尺度

上分布格局的一个很重要的方面。运用 GIS技术对
土壤生物的空间分布格局和地上植被空间格局的斑

块镶嵌性结果做出生态学解释，在此基础上探讨生

态学过程与空间格局之间的相互关系问题，在生态

学中是很重要的。 
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STUDY ON SPATIAL SOIL ECOLOGY BASED ON SPATIAL  
HETEROGENEITY ANALYSIS OF SOIL ORGANISMS 
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 Abstract   The composition and structure of biotic communities in soil at one hierarchical level can influence 
the spatial heterogeneity of the biota at other hierarchical levels. Furthermore, there is increasing evidence that spatial 
soil ecology can yield new insights with regard to understanding the factors that maintain and regulate soil 
biodiversity, as well as how the spatial distributions of soil organisms influence both plant growth and plant 
community structure. In this paper, the role of soil biota in the soil ecosystem in processes was assessed, and the 
relationship between soil organisms spatial heterogeneity and ecosystem function was presented. 
 Key words   Soil organism, Spatial heterogeneity, Spatial soil ecology 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 


