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土食性大型土壤动物转化土壤 

有机碳的14C示踪法应用研究进展
①
 

 

单  军， 季  荣* 
（南京大学环境学院，污染控制与资源化国家重点实验室，南京  210093） 

 

摘  要： 土壤有机C是维持全球C平衡过程中的重要C库，其降解和转化在地球化学循环中占有重要地位。大型土壤动物

对土壤有机C的稳定性起着重要的调控作用。14C示踪技术由于在测定目标化合物的转化速率和定位代谢产物和残留物分布上的

优势，近年来在土壤有机C稳定性研究中得到了广泛应用。本文综述了 3 种典型土食性大型土壤动物，白蚁（Isoptera: Termitidae）、

甲虫幼虫（Coleoptera: Scarabaeidae）和蚯蚓（Oligochaeta: Lumbricidae），对土壤稳态有机C降解转化的14C示踪研究结果及相关

的微生物作用。食土白蚁和甲虫幼虫的极端碱性（pH 10 ~ 12.5）肠道段和肠道内的特殊蛋白酶的共同作用促使这两种动物可以

选择性地降解和矿化腐殖酸中的稳态多肽等组分，进一步提高腐殖酸的腐殖化程度。食土蚯蚓体内含有高活性的纤维素酶，能

促进纤维素的降解。虽然木质素在蚓粪中能发生降解，蚯蚓也能降解植物树叶，但是食土蚯蚓能否降解或选择性降解稳态土壤

有机C的研究还极少。大型土壤动物肠道内含有大量微生物及酶，这些微生物在土壤动物降解和腐殖化有机C的过程中所起的具

体作用如何以及这些酶的来源还不是很清楚。文中总结了目前对大型土壤动物转化土壤有机C认识上的不足，并对一些优先研究

方向提出了建议。 
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土壤有机 C 作为陆地生态系统最大的 C 库，在

维持全球 C 平衡过程中起着非常重要的作用，关于其

稳定性机制的研究一直是该领域的热点[1]，土壤生物

特别是土壤动物对土壤的物理和化学性质及微生物生

境有着直接的影响，因而对土壤有机 C 稳定性有着重

要的调控作用[2]。土壤有机质自身结构和土壤生态系

统的复杂性，决定了采用常规分析手段无法准确跟踪

土壤有机 C 的降解转化过程，确定其环境归趋。因此，

采用C素同位素标记技术研究土壤有机 C 的降解与

转化就显得十分有必要。C 素同位素标记包括稳定性

同位素（13C）和放射性同位素（14C）标记技术。13C 标

记的化合物有利于研究目标化合物的残留部分在土壤

中降解转化后的化学结构及相关生物群落的信息，而 
14C 标记技术适用于测定目标化合物的转化速率，准

确定位其代谢产物和残留物在体系的分布，从而为化

合物迁移和转化过程及其机理的研究提供了有效手

段。因为测定方法上的优点，14C 示踪技术已成为研

究土壤有机 C 稳定性机制的重要手段。在研究土壤稳 

 

 

 

 

 

态有机 C 的降解转化时通常采用 14C 标记的模型化

合物作为目标化合物。 
 
1  土壤有机碳及其稳定性 

 
土壤有机 C 作为不同分解阶段的有机物的混合

体，依分解周期可将其分为[3]：活性或非稳态有机C、

中性有机 C、稳态有机 C。其中稳态有机 C 是土壤

有机 C 的主要组成部分，决定了土壤有机 C 库的长

期稳定性。由于土壤有机 C 库的巨大，稳定性有机 C 

库的微小变化就会对大气 CO2 浓度引起较大变化。土

壤有机 C 库的稳定性受失稳（destabilization）和增稳

（stabilization）两个过程调控，其中增稳过程涉及一

系列物理、化学、动物、微生物过程（如吸附、聚合、

腐殖化程度升高等），其最终结果是使土壤有机 C 得

到保护，难以被降解和转化；失稳则是增稳过程的逆

过程[4]。 

腐殖物质作为土壤有机质的主体，是土壤有机 C 

中抗性最强的组成部分，代表了土壤中主要的稳态有 

 

 

 

 

 

①基金项目：国家高技术研究发展计划（863 计划）项目（2007AA07Z307）、江苏省自然科学基金项目（BK2007148）和国家自然基金项目（20777033）

资助。 

* 通讯作者（Ji@nju.edu.cn） 

作者简介：单军（1984—），男，山东泰安人，博士研究生，主要从事土壤有机物降解和转化机理研究。E-mail: njushanjun@sina.com 

mailto:Ji@nju.edu.cn


  864                                            土      壤                                       第 40 卷 

机 C 库[4]。关于腐殖物质具体的化学结构目前仍处于

讨论阶段，但是，基于不同水解和氧化方法得到的腐

殖物质降解产物的分析结果显示[5]，腐殖物质含有芳

香族化合物、蛋白质和多糖聚合物的组分。据此，若

利用 14C 标记技术对腐殖物质中的组成部分有选择

性地标记，则可以方便地研究其各个特定组分在土壤

中的降解转化。实验室中可采用过氧化物酶（通常为

辣根过氧化物酶）诱导腐殖物质的前体化合物，包括

酚类化合物、多肽、氨基酸、糖类碳水化合物等混合

物的自由基聚合反应合成而得到 14C 标记腐殖物质模

型化合物[6]。 
 

2  大型土壤动物及其对土壤有机碳的稳定作用 
 
土壤动物是指其生活中有一段时间定期在土壤中

度过而且对土壤有一定影响的动物[7]，它们以土壤有

机质（包括腐殖物质和非腐殖物质）或其他生物为食。

按照体长不同，可将土壤动物分为小型土壤动物（体

长＜200 µm）、中型土壤动物（体长 200 µm ~ 2 mm）

和大型土壤动物（体长  ＞
 2 mm）。其中，大型土壤动

物主要包括蚯蚓、蚂蚁、白蚁、甲虫幼虫和多足虫等。 

依据 Sollins 等[4]的概念模型，土壤有机 C 的稳

定性机制受控于 3 个因素：有机 C 自身的难降解性、

有机 C 的微生物可及性、有机质之间及与无机物的分

子间相互作用。土壤动物正是通过改变以上 3 个因素

实现对土壤有机 C 稳定性的直接和间接调控[8]（图

1）。直接调控主要源自于土壤动物对土壤不同物质的

摄入和再分配，间接调控则主要是通过 “建设性

（constructive）”（如传输真菌孢子）和“破坏性

（destructive）”（如选择性消化微生物）方式实现对 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 1 土壤动物对土壤有机 C 稳定性的直接和间接调控示意图[8] 

Fig. 1  Sketch map of direct and indirect control of the stability 

of soil organic carbon by soil invertebrates 

微生物群落的改变，除此之外，土壤动物还可以通过

改变远端因素（例如形成团聚体、掘穴、改变营养物

质的可及性、改变土壤的离子组成）控制微生物的活

性进而影响土壤有机 C 的稳定性。 

土壤动物个体的大小直接决定了其在土壤中的活

动范围和影响尺度[9]，大型土壤动物对土壤有机 C 增

稳和失稳的作用表现在不同的时空尺度上，以土食性

蚯蚓为例，其对土壤有机 C 稳定性的影响主要表现在 

4 个不同的时空水平上[10]：①有机物的摄取以及其在

肠道内的运输（时间水平：h；空间范围：mm、cm）；

②肠道微生物活性的提高，新鲜粪便中可利用性营养

物质的释放（时间水平：天；空间范围：cm）；③未降

解的有机物在老化的粪便中得到固定与保护（时间水

平：周、月；空间范围：dm、m）；④土壤有机 C 在

整个土壤层面的再分配和流通（时间水平：年；空间

范围：m、hm2）。 
 

3  典型食土大型动物对土壤有机碳的降解转化 
 
在土壤生态系统中，生物个体的大小直接决定了

其对土壤各种过程的影响尺度和范围，大型土壤动物

因其个体和生物量巨大，在不同的时空尺度对土壤有

机 C 降解转化产生影响[10]。食土大型动物因为直接

以土壤为食，所以在土壤有机 C 降解转化过程中起重

要作用。由于土壤有机质含量较低，食土大型动物往

往以增加摄入量补偿土壤有机质的不足，这种摄食策

略强化了其对土壤有机 C 降解转化的影响。目前研究

较多的土食性大型动物主要有食土白蚁、食土蚯蚓、

腐食性甲虫幼虫等。食土白蚁主要分布在非洲等热带

地区，而甲虫幼虫和食土蚯蚓则在热带、亚热带、温

带地区都有分布，其处理土壤量见表1。 
 

内部调控： 

-摄食

-转化

外部调控： 
-通便 
-筑巢 

-分泌 

土壤动物 

微生物群落 

表 1  部分食土大型动物的食土量 

Table 1  Soil ingestion rates of some soil-feeding macrofauna 

种类 处理土壤干重 

(mg/(d·g biomass) ) 

文献 

食土白蚁  Cubitermes exiguous

蚯蚓a        Lumbricus terrestris 

Aporrectodea trapezoides

Octolasion lacteum

Metaphire guillelmi

甲虫幼虫  Pachnoda ephippiata

2760 

713 

2630 ~ 4190 

1880 

2500b 

85c 

Wood[11] 

Curry 等[12]

Martin[13] 

Scheu [14] 

张宝贵等[15]

Lemke等[16]

远端影响因素 
(Distal Factors) 

微生物可及性 

土壤有机碳稳定性

难降解性 交互作用 

   注：a：Metaphire 属于 Oligochaeta: Megascolecidae，其他 3 种蚯蚓

属于 Oligochaeta: Lumbricidae；b：培养基质充足的情况下计算得出；c：

指 P. ephippiata 第三龄幼虫的排泄物干重，且根据平均体重为 2.54 g

计算而得。 
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3.1  食土白蚁对土壤稳态有机 C 的降解 

白蚁属于昆虫纲等翅目（soptera），栖息在大约 

75% 的陆地表面上，是热带和亚热带生态系统重要的

大型土壤动物。目前已鉴定出的白蚁属中有一半以上

是食土白蚁[17]，食土白蚁主要分布在非洲和南美洲热

带雨林地区。目前的研究已经表明，食土白蚁的取食

活动不仅可以改变土壤的结构性质，对土壤有机 C 的

稳定性产生影响，而且还涉及土壤中营养元素的再分

配。 

3.1.1 食土白蚁对腐殖物质的选择性降解转化     

3.1.2  肠道传输（gut passage）和肠道微生物    食

土白蚁的肠道被喻为是世界上最小的生物反应器

采用 14C 标记腐殖酸模型化合物（14C 分别标记

在腐殖酸分子的芳香环和多肽蛋白结构上），Ji 等[17]

用饲养试验研究了食土白蚁（Cubitermes orthognathus 

等）对土壤中腐殖酸的降解转化，结果表明，食土白

蚁可以克服土壤腐殖物质的抗性而将其矿化，但是腐

殖物质的不同组分在白蚁肠道传输过程中经历不同的

过程，从化学结构上看易降解的腐殖物质组分，如多

肽蛋白类能够被白蚁选择性地消化并且在相当程度上

被矿化（约 30% 的多肽蛋白类被矿化），而腐殖物质

中的芳香环组分仅有很小部分的矿化（仅 3% 被矿

化），大部分芳香组分经白蚁肠道后从腐殖酸转化为胡

敏素。 

白蚁对土壤有机质中的多糖组分转化也有影响。

对白蚁冢（termite mound）和其周围土壤腐殖物质分

布的调查表明，蚁冢中土壤有机质的聚合度比周围土

壤要高，并且伴随着腐殖酸与富里酸比值（HA/FA）

的升高[18]。虽然白蚁的肠道传输提高了土壤中多糖组

分的含量，但蚁冢上层土壤有机质中的多糖组分仍可

被食土白蚁所消耗[18]。 

食土白蚁虽然能够选择性地消化腐殖质中的不同

组分，但它们摄取食物时并没有特异性的选择。食土

白蚁肠道内除了矿物质和腐殖颗粒外，还含有植物组

织的碎片、真菌的菌丝和大量的微生物[19]，表明非腐

殖物质也可能被食土白蚁消化。应用 14C 标记技术，

Ji 和 Brune[20]研究了C. orthognathus 对纤维素、肽聚

糖、蛋白质和细菌细胞的降解和吸收，结果揭示食土

白蚁不仅可以消化被固化于腐殖酸中的有机物，而且

能够降解和矿化植物和细菌细胞的结构性多糖及其他

微生物细胞有机物，并利用它们作为自身生长的 C 源

和能源。 

[21]。

与其他食源性白蚁相比，食土白蚁具有肠道长、肠道

分段多、沿肠道纵向 pH 变化显著等特征。微 pH 电

极测量显示[21]，pH 在白蚁后肠前部急剧上升，在 P1 

区达到目前天然环境中发现的最大 pH 值（pH＞12），

而后逐渐下降（图 2）。腐殖物质被食土白蚁摄取后，

在其肠道内传输的过程中，分别经历化学（碱水解）

和生物 (发酵、厌氧呼吸和矿化）降解过程，腐殖酸

模型化合物的芳香组分在肠道内向胡敏素的转化、残

留有机质溶解度的降低、以及抗性组分在食土白蚁粪

便中的蓄积表明，肠道传输过程极大地增强腐殖化过

程[22]。后肠的极端碱性和肠内的氧气分压大小是提高

有机质腐殖化程度的关键[23]，有机质经肠道传输后，

未被消化的残留有机物得以固化，将长期影响到残留

有机物的其他分解者可用性。 

 

 

 

肠道分段    C    M  ms  P1    P3  P4a      P4b        P5 

平均 pH    6.0   7.1      11.9  10.4          7.5        4.8 

1 mm

 
C 代表嗉囊；M 代表中肠；ms 代表混合部分； 

P1 ~ P5 代表后肠不同的分隔段[24] 
 

图 2  食土白蚁（工蚁）肠道示意图 

Fig. 2  Gut morphology of a soil-feeding worker termite 

 

对 C. orthognathus 肠道蛋白酶活性的研究表明
[24]，食土白蚁对腐殖物质多肽组分的选择性消化和矿

化是其肠道极端碱性环境和肠道内蛋白酶共同作用的

结果，并且白蚁肠道蛋白酶活性比较特殊，具有对碱

稳定和耐受高浓度腐殖酸的特点。 

许多研究者认为肠道微生物在食土大型动物的消

化过程中也起到了重要的作用，食土白蚁肠道微生物

种类繁多，在不同的肠道物理化学环境中具有不同的

微生物活性[25]。对肠道内细菌群落 16S rRNA 基因的 

T-RFLP（基因末端限制性片断长度多态性分析）分析

表明 C. orthognathus 的后肠中栖息有显著不同的细

菌群落，白蚁肠道内含有不同于土壤中的特殊微生物
[26]。迄今为止，仅有为数不多的微生物从白蚁肠道中

得到分离和鉴定[27]，白蚁体内的大部分微生物尚未被

培养。虽然有证据表明，食土白蚁对多肽的消化可能

与微生物有关[28]，但是微生物在其肠道中的分布及其

对土壤有机 C 的降解作用仍不清楚，还有待于进一步

的研究。 

3.2  金龟子幼虫对土壤稳态有机 C 的降解转化 

金龟子科(Scarabaeidae)甲虫是鞘翅目(Coleoptera)

昆虫中较大的类群, 广泛分布于不同的生态系统中。

甲虫的食性复杂，主要包括粪食、腐食和植食型甲虫
[29]，其粪食型种类及大部分腐食和植食型种类的幼虫
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是典型的大型土壤动物。腐食型和植食型种类中的腐

殖食性幼虫（humivorous larvae）能够以土壤腐殖质为

食，是土壤有机质的积极消化者，其取食活动不但影

响土壤有机 C 的固化和转化[8]，还影响土壤中可利用 

P 的含量[30]。 

3.2.1  金龟子幼虫对腐殖物质的降解转化    甲虫

腐殖食性幼虫的消化道与食土白蚁的非常相似，也具

有高度分化的肠道结构，含有极端碱性区（位于中肠），

并且后肠中还栖息着大量能够降解纤维素和半纤维素

的微生物[31]。 

利用金龟科的 Pachnoda ephippiata 幼虫作为代

表，Li 和 Brune[32]采用 14C 标记方法研究了腐殖食性

甲虫幼虫对腐殖酸不同组分的降解情况，结果表明 P. 

ephippiata 幼虫具备从土壤腐殖质中提取营养物质的

能力。与食土白蚁相似，P. ephippiata 幼虫也能够选

择性地消化腐殖酸模型化合物中的多肽、结构多糖类

组分。应用 14C 标记法研究还表明，P. ephippiata 幼

虫能降解微生物细菌和真菌的细胞及它们的结构性组

分（几丁质和肽聚糖）、细菌蛋白质及纤维素。与植物

纤维相比，微生物和腐殖物质内的含 N 有机组分是  

P. ephippiata 更重要的食物来源[33]。对 P. ephippiata 

幼虫中肠蛋白酶活性进行表征和部分纯化后，发现中

肠的碱性环境和肠内能耐受高浓度腐殖酸和对碱稳定

的蛋白酶共同促使了 P. ephippiata 幼虫对土壤腐殖

物质中含 N 有机组分的降解[34]。 

3.2.2  肠道传输和肠道微生物    土壤有机质在金

龟子幼虫肠道内的传输是一个非常复杂的过程（图 

3）。甲虫幼虫的肠道主要包括两部分：极端碱性管状

的中肠和高度分化的后肠，中肠是消化酶分泌和可溶

性营养被吸收的主要部位[35]，因此消化过程主要发生

在中肠。对于腐殖食性的甲虫幼虫，有机质在碱性中

肠得到增溶和酶解[36]，生成的单体化合物被肠壁吸收，

或蓄积在中肠内接受进一步的微生物降解[16]。Li[36]应

用 14C 同位素标记技术证明，天然大分子化合物蛋白

质、肽聚糖、几丁质无论处于自由态或结合到腐殖酸

上都能被 P. ephippiata 幼虫的肠道内溶物水解并释

放出小分子化合物。随着肠道的传输，这此小分子化

合物的浓度降低，而氨氮的浓度显著增加。用 MPN 法

（most probable number, 最大或然计数法）测得结果表

明，氨基酸发酵菌是 P. ephippiata 幼虫的后肠中微生

物的重要部分，同时 14C 标记氨基酸被转化成乙酸和

丙酸[37]。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

A 

E     – 宿主酶类 

M    – 单体类化合物 

F   – 发酵产物 

1   – 食物选择和咀嚼 

2   – 溶解 
B   肠道 pH 

3   – 酶解 中肠 后肠 1111 
4   – 微生物发酵 

9 9 5   – 微生物降解 

6   – 沉淀析出 7 7 

 

实线和点线分别代表不溶性和可溶性物质的肠道传输路线，虚线代表营养物质的同化和矿化 
 

图 3  腐殖食性金龟子幼虫肠道消化过程示意简图（A）及其肠道 pH 变化（B）[33] 

Fig. 3  Synoptic scheme of the digestive process in humivorous scarabaeid beetle larvae (A), and an axial pH profile of the intestinal contents (B) 

 

土壤有机质在 P. ephippiata 幼虫中肠和后肠中

经历溶解、水解、降解和再聚合等腐殖化过程，使土

壤有机质在经过肠道传输后，其组成中天然易降解成

分被吸收，而多酚类抗性组分则在粪便中得到重新分

配，从而提高了土壤有机 C 的稳定性[32]。 

P. ephippiata 幼虫的肠道是一个具有独特物理化

学性质的微环境，其内栖息着大量的微生物群落[31]。

虽然消化过程主要发生在中肠，但后肠中微生物数量

通常要比中肠高 10 ~ 100 倍[16]，表明微生物对有机质

的降解主要发生在后肠。P. ephippiata 幼虫后肠中除

了氨基酸发酵菌可以将氨基酸转化成乙酸和丙酸外
[37]，Fe(III) 还原被认为是后肠微生物参与有机质降解

的主要过程[38]，但是，P. ephippiata 幼虫肠道内不同

微生物种类的功能，以及微生物过程对腐殖物质降解
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的贡献还不清楚。 

3.3  蚯蚓对土壤有机 C 的降解转化 

蚯蚓广泛存在于除沙漠和极地以外的陆地生态

系统中，是土壤中生物量最大的“生态系统工程师”，

其活动的“蚓圈”（drilosphere）对土壤过程产生重要影

响[39]。通过吞食大量土壤、有机质和植物残落物，蚯

蚓参与有机物的分解、营养物质的矿化与释放、土壤

团聚体构建与维持[40]。依据蚯蚓食性的不同，可将其

分为[41]：①腐食性蚯蚓（detritivores），主要以地表的

植物残体和动物粪便为食。通常又将腐食性蚯蚓分为

表栖类（epigeic）和深栖类（anecic）两种生态类型；

②土食性蚯蚓（geophages），主要以深层土和死亡的根

系为食，其重要生态类型为内栖类（endogeic）。 

蚯蚓对土壤有机 C 的作用, 因蚯蚓自身及有机 

C 的种类而异[42]。蚯蚓生态类型和食性的不同决定了

其消化能力的不同，进而对土壤有机 C 降解转化的影

响也就不同。与腐食性蚯蚓相比，土食性蚯蚓每天能

吞食相当于自重 5 ~ 30 倍的土壤，留下大量蚓粪堆积

在土表或者土壤内部，每经过几年的时间，上表层的

土壤就可全部被土食性蚯蚓吞食一遍[10,39]。不同生态

类型蚯蚓体内消化酶活性研究表明[43]，赤子爱胜蚓

（Eisenia fetida，表栖类）肠道内纤维素酶活性远远高

于威廉腔蚓（Metaphire guillelmi，深栖类），而蛋白   

酶和酸性及碱性磷酸酶活性显著低于威廉腔蚓；同时，

蚯蚓对土壤有机 C 的作用随有机质含量不同而有差

异。 

3.3.1  食土蚯蚓对纤维素和木质素的降解    土食

性蚯蚓 Octolasion lacteum（内栖类）在不同土壤中对 
14C 标记的纤维素和木质素矿化的研究表明，蚯蚓对

纤维素和木质素降解的影响分为两个阶段：降解初期

的促进作用以及降解后期的抑制作用，但蚯蚓对纤维

素降解的促进作用要明显高于木质素[44-45]。纤维素酶

是降解纤维素的关键，蚯蚓体内含有大量的活性酶。

目前已经从蚯蚓的肠壁提取物中检测到了纤维素酶的

活性，但是这些酶是源于蚯蚓自身还是由肠道微生物

产生还不清楚[41]。蚯蚓对木质素降解的影响则是间接

的。木质素作为腐殖质形成的重要前体物，含有大量

稳定性极强的芳香环结构，被认为只有在好氧条件下

才能被放线菌和真菌的过氧化物酶所氧化降解[46]。研

究表明[47]，蚓粪存在情况下，木质素的降解率较原土

高，对蚓粪中的微生物的分析表明，蚓粪中的微生物

经过一段时间的演替后，降解木质素的真菌逐渐成为

优势种，在经过了 90 天的延滞期后，木质素得以降

解。同时，蚯蚓能够提高土壤中降解木质素的酚氧化

酶的活性也已被研究所证明 [48]。内栖类蚯蚓  O. 

lacteum 对 14C 标记的山毛榉叶片在土壤中矿化的抑

制作用高于深栖类蚯蚓 Lumbricus castaneus [49]，主要

原因可能是内栖类蚯蚓要取食大量的土壤，在经过蚯

蚓的肠道传输后，土壤中的有机物会因为同土壤中矿

物形成有机-矿物复合体而受到保护。 

3.3.2  蚯蚓微生物交互作用和肠道传输对土壤有机

C的影响    蚯蚓能够加速土壤有机C的矿化，促进难

分解物质的降解，与其同微生物之间的交互作用密不

可分。在微生物参与的情况下，蚯蚓能明显地促进土

壤有机质和植物残落物中C、N的循环和转化[50]。蚯蚓

对微生物影响的具体机制目前还不清楚，关于微生物

总量经蚯蚓取食后增多还是减少，相关研究分歧较大，

但多数研究认为蚯蚓的取食提高了微生物的活性
[51-53]，蚯蚓的肠道传输在降低微生物代谢活动的同时

实际上提高了其潜在活性。经过蚯蚓取食，活性微生

物的量大大增加，并且微生物群落趋于“年轻化”[51]。

另外，有研究者认为微生物活性与蚯蚓间的关系除了

单一的营养联系，还应包括某种催化机制，这种催化

机制类似于激发效应[54]。微生物活性的提高促进了有

机质的降解，又利于蚯蚓对土壤有机质的取食，蚯蚓

和微生物之间的交互作用共同促进了土壤有机质的降

解转化。 

与食土白蚁和金龟子幼虫具有碱性肠道不同，蚯

蚓的肠道相对简单，其肠道环境是中性的[10]，有关内

栖蚓 L. terrestris 的研究表明蚯蚓很可能不具备土著

的肠道微生物群落[55]。土壤有机质在蚯蚓的肠道传输

过程中，仅有少量的植物凋落物和有机物被消化和同

化，大部分有机质会以蚓粪的形式再次进入土壤。蚓

粪作为土壤中的重要“微域（microsite）”，其内无论是

微生物丰度还是微生物活性都要高于周围土壤，并且

蚓粪中的微生物群落组成也不同于周围土壤[45]，尽管

这种差异不如食土白蚁和金龟子幼虫情况下的那么大
[55]。新鲜蚓粪中微生物的数量和活性较高，表明肠道

传输提高了营养物质的可利用性。但是，在老化的蚓

粪中无论是微生物的生物量还是有机 C 的分解速率

都比较低[56]。经蚯蚓的肠道传输后，土壤原团聚体结

构会遭到破坏，团聚体内有机质进一步混合于土壤基

质当中，同时蚓粪中也会形成新的团聚体，这都将对

土壤有机 C 的长期稳定性产生影响，有研究认为[57]

蚓粪中大团聚体内微团聚体的形成很可能是导致土壤

有机 C 长期固化的主要原因。与蚯蚓的肠道传输相关

的肠道关联过程[58]（gut associated processes，GAPs）

提高了土壤有机 C 的迁移可能，而蚓粪相关过程[59]

（cast associated processes，CAPs）则可能导致有机 C 

在蚓粪中的长期固化。蚯蚓对土壤有机 C 稳定性的长
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期影响不仅取决于上述两种过程中哪个占优势，同时

还受蚯蚓种类、气候变化、时空尺度、土壤利用措施

等因素的影响[42]。 

3.4  3 种典型食土大型土壤动物对土壤有机 C 稳定

性的贡献机制比较 

综上所述，14C 示踪法在研究大型土壤动物降解、

转化有机 C 中充分发挥了优势。研究表明，大型土壤

动物的肠道传输过程及肠道微生物在稳态土壤有机 C 

的转化过程中发挥着至关重要的作用。土壤动物肠道

环境和肠道微生物群落的差异决定了动物对稳态土壤

有机 C 降解、转化贡献机制的不同。表 2 列出了 3 

种典型食土大型土壤动物（白蚁、甲虫幼虫和蚯蚓）

的肠道环境和肠道微生物以及对土壤有机 C 转化上

的异同点。 

 

表 2  3 种典型食土大型土壤动物对土壤有机 C 稳定性的贡献机制比较 

Table 2  Comparison of contribution mechanisms of three soil-feeding macrofauna to soil organic carbon stabilization 

 肠道环境 肠道微生物 对稳态有机 C 的转化 

相同点 食土白蚁和甲虫幼虫肠道都具有显著

的分隔，且肠道环境为碱性[21,60]，含

有耐碱和耐腐殖质酸蛋白酶[24,34]。 

食土白蚁和甲虫幼虫肠道内均栖息有各

自肠道的土著微生物[26,31]。蚯蚓肠道内也

具有能降解纤维素的微生物[41]。 

三者对土壤有机 C 稳定性的贡献均表现在不同

的时空尺度上，且受环境因素影响。食土白蚁和蚯

蚓形成团聚体提高土壤有机 C 的稳定性[10]。食土

白蚁和甲虫幼虫均能选择性矿化腐殖物质的多肽

组分及植物和微生物细胞组成部分[20,33]。 

不同点 食土白蚁和甲虫幼虫的极端碱性区位

置不同，碱性程度有差异[21,60]。蚯蚓

肠道环境相对简单，不具备明显的分

隔，并且肠道环境为中性[10]，含有高

活性的纤维素酶和酚氧化酶[41,61]。 

白蚁肠道已分离出的微生物大部分具有

降解碳水化合物的能力[21]。甲虫幼虫肠

道内多数为能够降解纤维素和半纤维素

的微生物[31]。蚯蚓肠道内很可能不具备

土著的肠道微生物群落[55]。 

蚯蚓对纤维素降解明显[44]。蚓粪中有机 C 的转化

在蚓粪形成初期较快，在后期木质素转化增加。蚯

蚓是否选择性矿化腐殖物质的多肽组分以及是否

利用微生物细胞生长还有待于进一步研究。 

 

4  问题与展望 
 

深入研究大型土壤动物对土壤有机 C 的降解和

转化机理，特别是有关土壤稳态有机 C 的调控机制，

对于揭示土壤有机 C 的生物稳定性机制具有重要意

义，是实现土壤有机 C 的正确管理和正确应对全球变

化的重要前提之一。目前的研究虽然已经取得了一定

的进展，但是关于土壤大型动物对土壤有机 C 稳定性

影响的土壤生物化学过程仍有一些关键过程和机理亟

待阐明，包括： 

(1) 食土白蚁和甲虫幼虫对腐殖物质多肽组分的

选择性矿化，表观上促进了土壤稳态有机 C 的降解，

实际上是腐殖物质难降解部分（芳环组分）的积累。

蚯蚓作为重要的大型土壤动物，其对土壤稳态有机 C 

的降解，以及是否也能选择性矿化腐殖物质的不同组

分还不清楚。 

(2) 土壤有机 C 中的活性 C 库的转化对土壤 C 

循环及全球 C 平衡有着重要的影响。有关大型土壤动

物对活性 C 库的稳定和降解程度如何，目前研究主要

集中于植物或其组成纤维素和半纤维素，对其他活性 

C 库受大型土壤动物降解和转化的研究极少。 

(3) 大型土壤动物的肠道微生物在土壤稳态有机 

C 的选择性消化和腐殖化过程中发挥着重要作用。由

于大部分肠道微生物不能用常规方法培养，因此，绝

大部分微生物在肠道内的分布及其在降解有机质过程

中的作用尚不明了。 

(4) 土壤有机质的生物转化涉及到各种酶的参与，

虽然在大型土壤动物的肠道内发现有多种与有机质降

解有关的酶，但是这些酶是由动物自身分泌的还是由

肠道内的微生物产生的，目前还不是很清楚。 

采用 14C 标记技术，今后应该可以优先研究以下

方向： 

(1) 大型土壤动物，特加是生物量巨大的蚯蚓，对

土壤中各种存在形式和化学组成的稳态有机 C 的转

化和降解，对土壤中的微生物 C 的利用和稳定化作

用。 

(2) 在多种时空及环境因素条件下，大型土壤动物

对土壤有机 C 的稳定性影响。 

(3) 结合经典微生物学方法和现代分子生物学技

术，研究大型土壤动物与微生物在有机 C 降解中的交

互作用，以及降解各种土壤有机 C 组分的微生物群落

结构和相关酶学 

(4) 全球气候变化下，大型土壤动物提高土壤 C 

库和大气 C 库之间通量交换的机制、土壤动物影响土

壤有机 C 稳定性的机制对全球变化的响应，以及模型

化和预测这种响应。 
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Transformation of Soil Organic Carbon by Soil-Feeding Macrofauna 

Using 14C Isotope Tracer Technique: A Review 
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Abstract:  Soil organic carbon (SOC) is an important pool of global carbon, and SOC transformation controls the global biogeochemical 

cycle of carbon. Soil macrofauna, due to their large biomass and abundant biodiversity, play an important role in regulating stability of SOC through 

their feeding activity in soil. Because of its facility in determination of transformation rate and localization of transformation products, 14C isotope 

tracer technique has been proved to be an effective approach for studies on the stability of SOC. This review focused on the transformation of SOC by 

three typical soil-feeding macrofauna, termite (Isoptera: Termitidae), rose beetle larva (Coleoptera: Scarabaeidae) and earthworm (Oligochaeta: 

Lumbricidae), using 14C isotope tracer technique. The microbial activities related to the transformation processes are also discussed. Soil-feeding 

termites and humus-feeding scarabaeid beetle larvae can selectively mineralize and degrade the peptidic component of humic acids in soil through 

combined functions of special proteolytic activities and extreme alkalinity (pH 10-12.5) of gut compartments in their intestinal tracts, and, as a result, 

enhance the humification of the humic acids. High cellulase activities present in the guts of geophagic earthworm make earthworms able to degrade 

cellulose. Lignin degradation occurs in worm cast and earthworms also feed on litter and leaves, however, little is known about whether earthworms 

can mineralize or selectively degrade the recalcitrant pool of SOC. Significantly high microbial and enzymatic activities are present in the guts of 

macrofauna, however, it is yet unclear to which extent the gut microorganisms contribute to the degradation and humification of SOC by the soil 

animals and from where the enzymes originate. Several gaps in knowledge about the impact of soil-feeding macrofauna on the biogeochemical 

processes of SOC have been identified and a number of research priorities have been suggested. 

Key words:  Soil organic carbon (SOC), Geophagic soil macrofauna, 14C-labelling, Degradation, Transformation 
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