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摘 要：土壤团聚体是土壤结构的重要组成部分和基本单元，其稳定性对维持土壤健康和作物生产力至关重要。团聚

体的形成及稳定是生物和非生物共同作用的结果，其中土壤生物（微生物和动物）在这一过程中起至关重要的作用，

但其驱动的作用机制及应用现状尚缺乏系统性总结。本文梳理了土壤微生物和动物对团聚体形成及稳定的影响，阐

明了土壤生物驱动的团聚体形成过程和稳定机制，总结发现了微生物通过自身物理特性、分泌物黏合作用和对有机

质分解作用以及动物通过生物扰动作用和摄食作用来介导土壤团聚体的形成及稳定。进一步分析了利用土壤生物及

其产物增加团聚体稳定性的应用现状，强调了新型土壤生物结构改良剂的应用潜力。最后对未来研究思路作出展望，

以期为土壤质量的维持和提升提供理论与技术参考。 
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Abstract: Soil aggregates are an important component and basic unit of soil structure, and their stability is crucial for 

maintaining soil health and crop productivity. The formation and stability of aggregates are the result of the joint action of 

biological and non-biological factors, and soil organisms (microorganisms and animals) play a crucial role in this process. A 

thorough understanding of the relationship between soil organisms and the formation and stability of aggregates is of great 

theoretical significance in elucidating the process and mechanism of soil quality change. However, systematic summaries of 

the driving mechanisms and current application status of soil organisms in aggregate formation and stabilization are still 
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lacking. This paper reviews the effects of soil microorganisms and animals on aggregate formation and stabilization and 

clarifies the aggregate formation process and stabilization mechanisms driven by soil organisms. The study discovers that 

microorganisms mediate aggregate formation and stabilization through their physical characteristics, secretion of adhesive 

substances, and decomposition of organic matter, while animals mediate aggregate formation and stabilization through 

biological disturbance and feeding. Furthermore, the current status of using soil organisms and their products to increase 

aggregate stability is analyzed, emphasizing the potential application of novel soil biological structural modifiers. In 

conclusion, prospective research directions are outlined for future investigations. Researchers should concentrate on the 

following areas: (1) The formation and stabilization mechanism of soil aggregates driven by soil organisms on multi-scale 

interface processes; (2) The composition and genetic regulation mechanism of microbial extracellular polymeric substances 

(EPS) and glomalin-related soil protein (GRSP); (3) The influence mechanism of soil archaea and viruses on the formation 

and stability of aggregates; (4) The formation process and stabilization mechanism of aggregates mediated by soil food web; 

and (5) Development and application of biological soil structure improvers. This paper aims to provide both theoretical 

insights and technical guidance for maintaining and improving soil quality. 

Key words: Soil microorganisms; Soil animals; Soil aggregates; Formation and stabilization mechanisms; Soil biological 

structural modifiers 

 

土壤提供了植物的营养及水分供应、有机物和有毒化合物的分解及转化、水体净化、病虫害防

治和温室气体排放等基本生态系统功能[1]。而土壤结构是土壤维持基本生态系统功能和质量的关键

因素[2]。对于土壤结构功能的量化可从两个不同的角度进行，一个关注固相的聚集，另一个关注孔

隙空间，这两种角度至今仍存在巨大分歧[3]。土壤筛分提供了一种快速低价的土壤结构体量化工具，

几十年来一直是土壤结构研究的主流，因此本文将从土壤团聚的角度量化结构功能。 
作为土壤结构基本单元的团聚体在维持农作物生产力、促进土壤碳固存、为土壤生物提供栖息

地以及调节土壤水分动态等多方面发挥着重要作用[4]。土壤学家对团聚体的形成过程进行了大量的

研究，目前人们普遍认可 1982 年 Tisdall 和 Oades[5]提出的团聚体分级理论模型，即土壤大团聚体是

在有机无机胶结物质作用下由小到大逐级形成的；该模型认为土壤矿物颗粒（<0.2 μm）首先通过多

价金属阳离子和腐殖质等持久性胶结物质作用下由小颗粒微团聚体（<20 μm）逐渐形成微团聚体

（20~250 μm），之后在真菌菌丝、植物根系和多糖等瞬时性胶结物质作用下形成大团聚体（>250 
μm）。良好的土壤结构取决于土壤团聚体的稳定性和粒径分布，因此促进团聚体形成和增强团聚体

稳定性对提升土壤质量具有重要意义。 
农业土壤中的团聚体结构受到多种因素的影响，包括土壤生物群（微生物和动物）、植物根系、

成土矿物类型、有机质、无机黏合剂和环境条件等[6]。其中，植物根际受当地适宜种植农作物的种

类限制，成土矿物类型由成土母质决定，无机黏合剂的施用效果持久性不强且易引起土壤板结，而

环境条件往往也难以改变。因此，在农业生产中添加有机物质和提升生物群落丰度及活性是促进土

壤团聚体形成和稳定的有效途径。近年来许多研究表明，作为“生态系统工程师”的土壤微生物和

动物在土壤团聚体形成及稳定过程中发挥着关键作用[7-10]。尽管团聚体的形成过程和稳定机制存在地

域差异，但从土壤生物的角度出发有助于更好地认识其中的共性机制，这对于优化土壤管理策略和

提高农业生产效益具有重要的理论及应用价值（图 1）。 
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图 1 土壤生物驱动的土壤团聚体形成及稳定主要机制框架（本图使用 Figdraw 绘制） 

Fig. 1 Main mechanism framework of soil aggregates formation and stability driven by soil organisms (drew by Figdraw) 

1 土壤团聚体相关论文统计 

本文基于 Web of Science 数据库，采用“Soil aggregate”“Soil aggregate and microorganism”“Soil 
aggregate and animal”和“Soil aggregate and microorganism and animal”关键词检索 2014 年至 2023
年发表的相关文献。从图 2 看出，与土壤团聚体有关的论文发表量逐年上升，并在 2021 年之后稳定

在年发文量 2 400 篇左右。“土壤团聚体+微生物”和“土壤团聚体+动物”主题的论文年发表量在 2015
年至 2019 年之间进入快速增长阶段，并在 2019 年后稳定在 400 篇左右，分别占“土壤团聚体”主

题年发文量的约 16%。由此可见，微生物及动物在土壤团聚体研究中的热度和重要性。但是，“土壤

团聚体+微生物+动物”主题的论文发表量在 2023 年仅占“土壤团聚体”主题的 4.52%，说明大多数

研究分别关注微生物或动物对土壤团聚体形成及稳定的影响，而没有探究微生物和动物的联合作用

对土壤团聚体的具体影响，土壤生物（微生物和动物）与团聚体研究领域尚有较大研究空间。与此

同时，“土壤团聚体+微生物+动物”主题的论文发表量逐年上升，2020 年至 2023 年的发文量增加了

28.92%，这也说明土壤生物与团聚体相关研究正在受到科研人员的重视。 
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图 2 2014 年至 2023 年土壤团聚体相关论文发表量 

Fig. 2 The number of papers published on soil aggregates from year 2014 to 2023 

2 土壤微生物驱动的团聚体形成和稳定机制 

团聚体的稳定性直接影响土壤多界面过程，其在评价土壤质量和抗侵蚀能力方面具有重要意义。

土壤团聚体的形成和稳定过程较为复杂，涉及物理、化学和生物学的共同作用，受到自然条件和人

类活动的影响，充分认识其机制对于全面了解团聚体形成演变规律和促进土壤与农业可持续发展具

有重要价值。由于土壤不同组分之间存在的复杂相互作用力，不同大小团聚体的形成和稳定机制仍

有待深入系统研究。 
作为土壤生态系统不可分割的一部分，微生物主导着土壤生命，其通过调节养分循环、分解有

机质、塑造土壤结构、支持植物生产力和抑制土传植物病害来执行一系列重要的土壤功能[11]。团聚

体作为土壤结构的组成部分是土壤肥力最重要的特征之一，其组成及分布影响着微生物群落活动和

生长，而微生物群落组成和活动也会影响土壤团聚体的形成及稳定。微生物是土壤团聚体形成过程

中最活跃的生物因素[12]。1945 年，Martin[13]研究发现微生物会促使土壤粉粒和黏粒之间显著团聚，

首次提出真菌和细菌在土壤团聚体的形成过程中起着黏合剂的作用。自此之后，人们开始意识到土

壤微生物在团聚体形成及稳定中的重要作用，并开展了大量相关研究工作。 
为评估土壤生物群对土壤团聚的贡献，Lehmann 等[14]对全球 279 个土壤生物群物种进行荟萃分

析，研究发现土壤生物群对土壤团聚有显著积极影响，细菌和真菌通常较土壤动物对土壤团聚体的

形成及稳定更重要；细菌对大团聚体和微团聚体的形成均有很强的影响，而真菌对大团聚体有很强

的影响。细菌分泌的胞外聚合物（Extracellular polymeric substances, EPS）作为微米尺度的土壤黏合

剂促进了微团聚体的形成及稳定，而真菌通过菌丝的缠绕和交联作用在微米到毫米尺度将微团聚体

和土壤微粒聚集在一起形成大团聚体[15]。因此，通常认为真菌在大团聚体的形成及稳定中占主导地

位，而细菌更有利于微团聚体的形成及稳定。深入理解微生物与土壤团聚体形成及稳定之间的关系，

对阐明土壤质量变化过程及机制具有重要的理论意义。 
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2.1 微生物自身的物理特性 
2.1.1 微生物通过自身静电相互作用连接土壤颗粒  微生物细胞自身作为带有负电荷的胶体物质，可

通过静电引力与土壤矿物颗粒相互连接。经典的胶体理论（Derjaguin-Landau-Verwey-Overbeek，
DLVO）认为微生物的黏附过程是微生物与矿物颗粒间范德华作用力和静电作用力相互制约平衡的结

果，即：GTOT（d）=GLW（d）+GEL（d），式中 GTOT、GLW、GEL 分别表示相互作用总能、范德华力

能和静电力作用能，d 为微生物与矿物颗粒的距离[16]。当微生物与矿物颗粒间的距离相近时，范德

华力是控制微生物黏附的主导力；当两者距离较远时，范德华力迅速下降，此时静电力是促进微生

物黏附的主导力。土壤黏粒矿物表面为大表面积的非晶形或晶形不好的硅、铝、铁氧化物或氢氧化

物胶膜所覆盖，这些胶膜分布很多正电荷，因此带负电荷的微生物可通过静电作用与氧化物结合[17]。

Huysman 和 Verstraete[18]的研究发现细菌对黏壤土的黏附力高于对砂土的黏附力，并且在二价离子存

在时增加，这表明静电相互作用促进了细菌对黏土颗粒的黏附。附着在微团聚体或黏土颗粒上的微

生物既可作为复合结构单元，也可作为形成团聚体的核[19]。具有静电引力的微生物细胞壁能够抵抗

生物降解，即使菌体死亡后静电引力仍然存在，Miltner 等[20]证明了微生物细胞壁残留物是形成微团

聚体的核心物质之一。 
2.1.2 菌丝网络的缠绕作用促使大团聚体形成及稳定  除了微生物自身的静电吸附作用，真菌和放线

菌的菌丝可以通过将土壤原生颗粒、有机质和微团聚体机械地缠绕起来形成大团聚体[21]。随着菌丝

的伸长，小颗粒（尤其是黏土大小的颗粒）可以沿着生长的菌丝排列[22]。菌丝类似“掘进机”，随着

其不断伸长会对相邻的土壤颗粒施加巨大压力，从而增强黏土颗粒和有机质之间的联系，并逐渐聚

集成团[23]。Ji 等[24]研究表明，无论在水分充足或干旱胁迫条件下，更大的菌丝长度均有助于土壤水

稳定大团聚体的形成和稳定性。为揭示哪些性质或特征决定了真菌对土壤团聚的整体积极影响，

Lehmann 等[25]对 31 个真菌菌株（包括子囊菌门、担子菌门和毛霉菌门）的 15 个性状分别进行研究，

研究结果确定菌丝生长的密度（积极影响）、亮氨酸氨肽酶活性（消极影响）和系统发育是解释真菌

菌株之间造成土壤团聚体形成及稳定差异的重要因素。Fan 等[26]总结了盆栽试验中菌根真菌种类与

土壤团聚体稳定性存在的相关性，发现无论宿主植物和土壤质地如何，菌丝性状、长度和密度与土

壤团聚体的稳定性均呈正相关，尤其是丛枝菌根真菌（Arbuscular mycorrhizal fungi, AMF）的菌丝。

因此，菌丝的性状、长度和密度与大团聚体的形成及稳定密切相关。 
2.2 微生物胞外分泌物的黏合作用 

微生物可以通过分泌胞外物质（EPS、球囊霉素等）作为土壤颗粒之间重要的生物胶黏剂来促

进团聚体的形成及稳定。一般而言，微生物胞外代谢活动被认为是土壤团聚体形成及稳定的主要驱

动力[27]。 
2.2.1 EPS 驱动的土壤团聚体形成及稳定由多糖主导  EPS 是微生物在生长代谢过程中分泌到细胞外

环境的高分子聚合物，主要由多糖、蛋白质、腐殖质和 DNA 等组成[28]。微生物分泌的 EPS 通过促

进土壤颗粒黏附、菌群建立和细胞-颗粒结合对土壤团聚体的形成及稳定产生积极影响。菌株类型、

底物可利用性、环境条件、生长阶段等均会影响微生物 EPS 的产生和化学组成[29]。不同菌株促进土

壤团聚的能力差异主要取决于其产生的 EPS 组成成分。多糖是 EPS 中研究最多的基质组分，其可以

促进土壤水稳性大团聚体的形成及稳定，常见的微生物胞外多糖组成如表 1 所示。作为瞬时结合剂，

多糖较其他任何有机物质都更容易被矿物颗粒所接近，这可能有利于团聚体的形成[31]。多糖含有多

种有机官能团（羟基、羧基、氨基等），不仅能通过氢键或离子键吸附到黏土矿物表面，充当结合土

壤颗粒的“桥梁”，还可以作为黏合剂将土壤颗粒结合成团聚体[23]。Tisdall 和 Oades[5]在 1982 年即发

现 EPS-多糖是土壤中最重要的瞬时结合剂。Puget 等[32]的研究结果表明，EPS-多糖对微团聚体（<50 
μm）的形成及稳定十分重要。Ghasemzadeh 等[33]研究表明慢生根瘤菌菌株（Bradyrhizobium strain）
分泌的 EPS-多糖提高了土壤团聚体稳定性。Sher 等[34]研究发现柳枝稷（Panicum virgatum）的栽培

可以通过促进微生物分泌 EPS-多糖来增强土壤团聚体的形成及稳定。 
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表 1 常见微生物胞外多糖概述[30] 

Table 1 Overview of common microbial exopolysaccharides[30] 

胞外多糖 

Extracellular 

polysaccharides 

生产菌 

Producer bacteria 

成分 

Components 

底物特异性 

Substrate 

specificity 

电荷 

Charge 

分子质量 

Molecular weight/Da 

黄原胶 

Xanthan 

Xanthomonas 

campestris 

葡萄糖、甘露糖、

葡萄糖醛酸、乙酸

盐、丙酮酸盐 

蔗糖、糖蜜 负电荷 (2.0~50)×108 

结兰胶 

Gellan 

Sphingomonas sp. 葡萄糖、鼠李糖、

葡萄糖醛酸、乙酸

盐、丙酮酸盐 

蔗糖、葡萄糖、

乳清、可溶性淀

粉、糖蜜 

负电荷 5.0×105 

海藻酸盐 

Alginate 

Pseudomonas 

aeruginosa、

Azotobacter vinelandii 

古洛糖醛酸、甘露

糖醛酸、乙酸酯 

葡萄糖（对于

Pseudomonas 

sp.）、蔗糖（对

于 Azotobacter 

sp.) 

负电荷 (0.3~1.3)×106 

纤维素 

Cellulose 

α 变形菌、β 变形菌、γ

变形菌、革兰氏阳性菌 

葡萄糖 葡萄糖 中性 ~106 

凝胶多糖 

Curdlan 

Agrobacterium、

Cellulomonas sp.、

Rhizobium sp. 

葡萄糖 葡萄糖 中性 5×104~2×106 

葡聚糖 

Dextran 

Streptococcus mutans、

Leuconostoc 

Mesenteroides 

葡萄糖 蔗糖 中性 106~109 

透明质酸 

Hyaluronan 

Streptococcus sp.、

Pasteurella 

multocida 

葡糖醛酸、乙酰氨

基葡萄糖 

葡萄糖 负电荷 2.0×106 

果聚糖 

Levan 

Streptococcus 

salivarus,、Zymomonas 

mobilis 

果糖、葡萄糖 蔗糖、葡萄糖 中性 3.0×106 

琥珀酰糖 

Succinoglycan 

Alcaligenes sp. 葡萄糖、半乳糖、

乙酸盐、丙酮酸盐、

琥珀酸盐、3-羟基丁

酸盐 

蔗糖 负电荷 LMW<5×103 

HMW>1×106 

威兰胶 

Welan 

Alcaligenes sp.、

Sphingomonas sp. 

葡萄糖、鼠李糖、

葡萄糖醛酸、醋酸

盐 

葡萄糖、玉米淀

粉 

负电荷 1.0×106 

可乐宁酸 

Colanic acid 

Enterobacteriaceae 葡萄糖、岩藻糖、

半乳糖、葡萄糖醛

酸、乙酰基、丙酮

酸 

葡萄糖 负电荷 2×104~6×105 

EPS-蛋白主要由位于细胞膜中的水解酶、氧化酶、异构酶或功能性蛋白组成，其中的水解酶可



土 壤 学 报 
Acta Pedologica Sinica 

http://pedologica.issas.ac.cn 
 

以加速土壤有机碳的水解或矿化，同时由于 EPS-蛋白本身具有黏附特性，因此其对土壤团聚的影响

是不确定的。EPS-腐殖质主要是指一些具有复杂结构的顽固次级代谢产物（抗生素、生物碱、黑色

素等），一方面这些物质不利于微生物之间的相互合作，另一方面也可以作为胶黏剂促进团聚，因此

其对土壤团聚的影响也是不确定的[35]。Li 等[36]研究了两种腐生真菌（Mortierella 和 Chaetomium）对

土壤团聚的作用，结果发现两种真菌均能有效促进大团聚体的形成，其分泌产生的糖醛酸（EPS-多
糖组分）对土壤团聚有显著的积极作用，而 EPS-蛋白和 EPS-腐殖质对土壤团聚的影响是不确定的。

Jiang 等[37]研究发现草酸青霉（Penicillium oxalicum）分泌的 EPS 可以促进土壤团聚体的形成及稳定。

Cheng 等[38]分离纯化出两株高产 EPS 细菌（Pseudomonas chlororaphis A20 和 Bacillus proteolyticus 
A27）并研究其对土壤团聚体形成的影响，结果发现这两株细菌可显著提高土壤水稳性大团聚体占

比 128%~169%。因此，分泌 EPS 的微生物对土壤团聚体的形成及稳定具有重要意义。 
2.2.2 AMF 分泌的球囊霉素具有类似“全能胶水”的胶黏能力  由 AMF 分泌的球囊霉素被认为同样具

有与 EPS 类似的土壤颗粒黏合作用。球囊霉素是一种具有特殊结构的良好热稳性糖蛋白，拥有类似

于“全能胶水”的胶黏能力，其在土壤团聚体的形成及稳定、土壤固碳以及植物抗逆中发挥重要作

用[39-40]。球囊霉素促进土壤团聚体形成及稳定的机制可以概括为：（1）胶结土壤矿物颗粒及微团聚

体并填充其内部；（2）刺激微生物产生 EPS-多糖进一步形成和稳定微团聚体[41]。由于缺少直接提取

球囊霉素的技术方法，因此在相关研究中人们使用球囊霉素相关土壤蛋白（Glomalin-related soil 
protein, GRSP）来指代土壤中的球囊霉素。Wright 和 Upadhyaya[42]提出的柠檬酸钠高温提取法是目

前应用最广泛的 GRSP 提取方法，进一步按照提取方法的不同，可以分为易提取 GRSP（EE-GRSP）、
难提取 GRSP（DE-GRSP）和总 GRSP（T-GRSP）。气候、生物和土壤因素均会影响 AMF 的 GRSP
生产与释放（图 3）。维持土壤团聚体稳定是 GRSP 最关键的功能之一[43]。在 AMF 介导 1~2 mm 大

小土壤团聚体形成及稳定的过程中，GRSP 的黏合作用较菌丝的直接作用更强[44]。Ji 等[24]研究发现

EE-GRSP 和 T-GRSP 浓度均对水稳性大团聚体及平均重量直径（Mean weight diameter, MWD）呈现

显著正相关。Liu 等[45]的研究结果表明 GRSP 的快速积累过程与大团聚体的形成、微团聚体的减少

和 MWD 的快速增加同时发生。Zhou 等[46]研究表明 MWD 和几何平均直径（Geometric mean diameter, 
GMD）与 EE-GRSP 和 T-GRSP 呈正相关，并发现 T-GRSP 是城市森林土壤团聚体稳定性最重要的驱

动因素，尤其是小团聚体（0.25 mm~2 mm）中的 T-GRSP。Lu 等[47]研究发现 EE-GRSP 是影响玉米

根际土壤团聚体稳定性和大团聚体形成的主要因素。总体而言，关于 GRSP 在土壤团聚体形成及稳

定中起重要作用的结论是一致的，但对于每种团聚体大小的确切影响取决于许多影响因素，如 AMF
种类、寄主植物和环境因素等[48]。 

 
图 3 球囊霉素相关土壤蛋白（GRSP）的功能、性质及其分泌影响因素概述（据 Agnihotri 等[40]修改） 

Fig. 3 An overview of glomalin-related soil proteins (GRSP) functions, properties and factors affecting its secretion 

(modified from Agnihotri et al.[40]) 
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分泌 EPS 及 GRSP 的土壤微生物具有巨大应用前景，提高微生物胞外分泌物产量和优化分泌物

结构是增加土壤团聚及改善土壤结构的重要手段之一。 
2.3 微生物对土壤有机质的分解作用 

土壤有机质增强了矿物结构性及微团聚体的胶结作用，同时团聚体的形成及稳定也为土壤有机

质提供了物理保护，进而有助于土壤碳固存。颗粒和可溶性有机质进入土壤后的转化过程离不开微

生物的分解代谢作用，经微生物分解作用后形成的高腐殖化初级颗粒是促进土壤团聚体形成及稳定

的重要因素[49]。因此微生物的碳利用效率越高，越有利于土壤团聚体的形成及稳定[50]。Rabbi 等[51]

的研究结果证明有机质的微生物分解推动了土壤团聚体的形成及稳定。最近，Rabbi 等[52]通过比较

葡萄糖（快速分解）或纤维素（缓慢分解）处理的土壤中微生物、细胞外代谢物浓度和团聚体组成

的变化，发现葡萄糖处理的土壤大团聚体中海藻糖、龙胆二糖、果糖、柠檬酸、半乳糖酸、甘露醇

和半乳糖醇的浓度显著高于纤维素处理的土壤（P<0.0001），纤维素处理的大团聚体中仅约 17%的碳

来源于微生物，而葡萄糖处理大团聚体中有 57%的微生物源碳，葡萄糖处理的大团聚体占比高于纤

维素处理，这些结果证明了微生物对有机物的快速分解促进了团聚体形成及稳定。总体而言，在微

生物的分解代谢作用下，有机质分解产生的稳定高分子聚合有机酸促使有机无机复合体的形成，进

一步与其他土壤颗粒结合形成微团聚体和大团聚体，从而促进了团聚体的形成及稳定（图 4）。 

 
图 4 土壤团聚的生物物理机制 

Fig. 4 Biophysical mechanisms of aggregation in soil 

3 土壤动物驱动的团聚体形成和稳定机制 

土壤承载了约 50%的全球动物生物量，在生物地球化学模型中土壤微生物被认为是生态系统功

能的重要驱动因素，而土壤动物的作用往往被忽视[53]。土壤动物的存在、多样性和活动是团聚体形

成及稳定的重要因素之一[6]。土壤动物群可通过自身生物扰动作用和摄食作用来驱动团聚体的形成

及稳定。由于试验取样和分析手段的局限性，探究土壤动物如何驱动团聚体的形成及稳定仍然是土

壤科学中的一个较大的挑战。 
3.1 动物生物扰动作用 

生物扰动被定义为生物对土壤或沉积物的生物改造，其核心是土壤生物产生土壤生物结构（生

物团聚体及孔隙）的能力，进而影响关键的生态系统功能[54-55]。目前大多数相关研究文献聚焦在土

壤大型动物蚯蚓上，蚯蚓的生物扰动有助于土壤调节和演变，尤其是在温带生态系统中[56-58]。蚯蚓

一直被认为是土壤团聚和有机质稳定的重要参与者和评估土壤质量的重要指标。根据生境类型和取

食行为的差异，可将蚯蚓划分为以下三类：（1）表栖类蚯蚓（Epigeic），其作为觅食者生活在土壤表

层，以枯枝落叶或动物粪便为食，很少钻入深层土壤，因此对矿质土壤结构影响不大；（2）内栖类

蚯蚓（Endogeic），其主要生活在距离土壤表层 10~15 cm 处，通过摄入土壤和有机物的混合物来获
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得营养，对土壤结构有重要影响；（3）深栖类蚯蚓（Anecic），其生活在土壤深处的永久性或半永久

性垂直洞穴中，通过将土壤表层的腐烂有机残留物拖入深层洞穴后取食，对土壤结构及养分循环均

有重要作用[59]。崔莹莹等[60]研究了不同生态类型蚯蚓对土壤结构的影响，结果发现内栖类的南美岸

蚓（Pontoscolex corethrurus）和壮伟远盲蚓（Amynthas robustus）以及深栖类的参状远盲蚓（Amynthas 
aspergillum）的添加均显著增加了 2 种土壤（赤红壤和红壤）中的大团聚体（d>2 mm）比例（P<0.05）。
张香凝等[61]将介于表栖类和内栖类之间的威廉腔环蚓（Metaphire guillelmi）接种于信阳有机茶园土

壤中，发现蚯蚓活动能提升大团聚体比例, 促进土壤的黏砂粒向微团聚体转变。 
蚯蚓生物扰动会产生两种土壤生物结构，即洞穴和粪便。洞穴是蚯蚓通过蠕动挖掘将土壤推至

一边而产生的，洞穴结构的垂直及分支程度取决于蚯蚓的种类；粪便则是蚯蚓通过摄入土壤和有机

物后排泄而产生的，其为卵圆形或球形颗粒；这两种生物结构对土壤团聚、孔隙度和水力特性均有

影响[56]。产生的蚯蚓洞穴可通过增强土壤气体交换、水分渗透和植物根系生长等来促进土壤团聚体

的形成及稳定[62]。蚯蚓粪便是一种天然水稳性团聚体，其有机质含量高于一般土壤且富含多糖，因

此可以促进微团聚体到大团聚体的过程[63]。此外，当蚯蚓在土壤中挖掘洞穴时，会分泌皮肤黏液作

为润滑剂。这些富含营养（碳水化合物、蛋白质、多糖、脂类）的黏液一方面被土壤微生物分解代

谢，另一方面其中的有机聚合物质与土壤矿物颗粒结合形成团聚体[9]。黏液中存在的大量疏水性聚

合物有助于在固体表面的高保留率，同时它们能够结合颗粒并黏贴表面，因此显著稳定了蚯蚓形成

的土壤团聚体[64]。Guhra 等[65]研究发现在团聚体的形成过程中，蚯蚓皮肤黏液作为桥接剂通过表面

修饰和吸引力促进团聚，或作为黏合剂在外力引起土壤颗粒接近后介导团聚体的形成及稳定。 

Guhra 等[9]研究表明蚯蚓皮肤黏液成分对土壤矿物质的特异性吸附导致了黏液-矿物结合的形

成，蚯蚓皮肤黏液的化学组成、吸附行为和形成有机无机复合体的能力与早期稳定期分泌的微生物

EPS 相似。微生物 EPS 的产量和组成取决于菌株生长阶段和各种环境条件[28]。相比之下，蚯蚓皮肤

黏液组成更加均匀稳定，并且由于蚯蚓活跃的土壤处理作用，其是土壤中更容易获得和广泛分布的

生物有机质来源。因此这可能表明蚯蚓黏液在有机无机复合体甚至更大团聚体的形成及稳定中起到

比微生物 EPS 更加重要的作用。 

在许多热带环境中，土壤生物扰动主要是由白蚁进行的[55]。白蚁生物扰动也会产生两种土壤生

物结构，即巢穴和“土壤薄片（Soil sheeting）”。由于其体积大、结构复杂以及具有特定土壤物理、

化学和生物特性，白蚁巢穴是热带生态系统最显著的特征之一[66]。此外，白蚁还可以产生所谓的“土

壤薄片”结构，与蚯蚓粪便类似，也是一种天然水稳性团聚体。在一些热带生态系统中，土壤薄片

每年每公顷产量可达数吨，这与温带和热带地区的蚯蚓粪便产量相当[67，58]。白蚁和蚂蚁等群居土壤

动物只会改变局部土壤结构，而非群居蚯蚓的土壤生物扰动更加广泛和不受束缚。总体而言，目前

对于土壤中大型动物通过生物扰动作用驱动团聚体形成及稳定的相关研究仅集中于部分典型土壤生

物（蚯蚓、白蚁和蚂蚁等），而其他种类动物的生物扰动作用机制仍然缺乏系统研究。 

3.2 动物摄食作用 
除了中大型土壤动物的生物扰动作用外，中小型土壤动物的摄食作用对土壤团聚体的形成及稳

定同样起着关键的作用[68]。土壤中小型动物通过摄食植物根系和微生物，一方面排泄或分泌黏液，

另一方面调控微食物网，以此来促进团聚体的形成及稳定（图 5）。作为土壤食物网的重要组成部分，

线虫在所有土壤过程和生态系统功能中均具有重要作用[69]。食细菌性、食真菌性、杂食性和掠食性

线虫构成了土壤微食物网的中心枢纽，它们可以通过向土壤排泄有机物来直接促进，也可以通过改

变微生物群落多样性和结构来间接促进团聚体的形成。Jiang 等[70]研究表明土壤线虫和原生动物通过

摄食对特定细菌种群产生了积极影响，增加了群落多样性和稳定性，调控改善了碳和氮代谢相关基

因，从而间接驱动了土壤团聚体的形成及稳定。动物不同摄食习性会对土壤结构产生不同影响，目

前相关研究仍然较少，未来应重点关注土壤动物不同摄食习性促进团聚体形成的作用机制。 
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图 5 动物摄食促进土壤团聚体形成及稳定机制 

Fig. 5 Mechanisms of soil aggregates formation and stability promoted by animal feeding 

4 土壤生物驱动团聚体形成和稳定的相关应用研究现状 

鉴于土壤生物群在驱动团聚体形成及稳定过程中的重要作用，利用土壤生物及其产物来增加团

聚体稳定性和改善土壤结构的手段正在引起科研人员的浓厚兴趣。 
4.1 促团功能生物研发应用 

将有益生物接种至土壤中可以提高肥力和植物生产力并修复污染，从而减少合成化学品的施用，

是未来实现农业和生态可持续发展的重要手段[71-72]。通过直接接种生物促进土壤团聚体形成及稳定

的研究汇总见表 2 所示，相关研究工作主要集中于我国。总体而言，在不同类型、酸碱度和养分的

土壤中接种促团功能生物均可有效改善土壤结构，微生物各种类作结构改良剂的研究结果相对全面，

但对于动物而言仅有蚯蚓被接种于土壤的研究案例。因此，未来应进一步探索其他土壤动物类群作

结构改良剂的潜力。此外，目前的研究均为室内土培或盆栽试验，对于田间改良效果的评估及优化

将是未来工作重点。尽管通过直接接种生物促进土壤团聚体形成及稳定已初具应用前景，但仍有许

多困难与挑战。应用的生物接种剂必须与本土生物竞争，使其无法达到预期改良效果，同时也可能

对本土生物群及其发挥的生态系统功能造成负面影响[77]。相较于接种单一生物，合成群落（SynComs）
可以提供更强的抗胁迫能力，并提高自身在与本土生物竞争中的生存能力，使其能持续存在并发挥

预期改良效果。微生态学和合成生物学的发展与应用将会在未来助力生物土壤结构改良剂的研发。
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表 2 直接接种生物促进土壤团聚试验总结 

Table 2 Summary of experiments on promoting soil aggregation by direct inoculation of organisms 

生物类 

Biological 

class 

物种 

Species 

供试土壤 

Test soil 

试验条件 

Test condition 

主要结果 

Main results 

文献 

Reference 

细菌 

Bacteria 

Pseudomonas 

chlororaphis A20 和

Bacillus proteolyticus 

A27 

粉质黏壤土（钙紫色原质土），pH=7.72，有机质

21.5 g·kg-1，全氮 1.12 g·kg-1 

室内培养试验，50 g 土壤接种 5 mL108 

CFU·mL-1的菌悬液，25 ℃培养 30 d 

与对照组相比，这些高产 EPS-多糖菌株

使土壤中大团聚体（>0.25 mm）的比例

增加了 128%~169% 

[38] 

细菌 

Bacteria 

Rhizobium phaseoli Mn-6 巴基斯坦费萨拉巴德农业大学土壤与环境科学研

究所农场土壤（砂 62.5%，黏粒 20%，粉砂 17.5%），

pH=7.9，有机质 3.4 g·kg-1，全氮 0.45 g·kg-1 

温室玉米盆栽试验，1 kg 土壤接种 100 

mL106~107 CFU·mL-1的菌悬液，玉米发芽时接

种，成熟时取样 

与对照组相比，接种该高产 EPS 菌株后

粒径>2 mm 和 2~1 mm 的大团聚体占比

显著增加 13.6%和 5%，且改善了玉米生

长特性 

[73] 

细菌、真

菌 

Bacteria 

and fungi 

Rhizobium sp.、

Enterobacter ludwigii、

Rhodotorula 

mucilaginosa、

Steptomyces albospinus和

Trichoderma harzianum 

中国江苏省南京市傅家边农业生态园的黄棕壤，

pH=6.5，有机碳 13.96 g·kg-1 

室内无菌培养试验和温室黄瓜盆栽试验，500 

g 土壤接种 15 mL107 CFU·mL-1的菌悬液，无

菌培养 90 d，盆栽培养 45 d 

接种高产 EPS 单细胞微生物后土培试验

大团聚体（>0.25 mm）占比比接种丝状

微生物提高 71.31%，盆栽试验各处理大

团聚体比例比土培试验显著增加 

[74] 

真菌 

Fungi 

Mortierella capitata 和

Trichocladium 

uniseriatum 

中国科学院封丘农业生态试验站（河南省封丘县潘

店镇）的石灰性潮土（砂 72.9%，黏粒 17.5%，粉

砂 9.6%），pH=8.02，有机碳 7.93 g·kg-1，全氮 0.66 

g·kg-1 

室内无菌培养试验，15 g 土壤接种直径 1 cm

琼脂块菌丝体，20 ℃黑暗培养 45 d 

两种真菌均可有效促进大团聚体的形成

和有机碳氮在大团聚体（>1 mm）中的

积累，两种真菌产生的 EPS-糖醛酸对土

壤团聚有显著的积极作用 

[36] 

AMF Funneliformis mosseae 中国云南省会泽县的山地红壤，pH=5.54，有机质

28.12 g·kg-1，全氮 1.36 g·kg-1，全磷 0.52 g·kg-1 

温室玉米无菌盆栽试验，3 kg 土壤接种 50 g

菌剂（20 个孢子·g-1），培养 50 d 

丛枝菌根真菌显著提高了土壤中 GRSP

含量和大团聚体（>0.85 mm）比例 

[75] 

AMF Rhizophagus intraradices 中国内蒙古呼和浩特西部土默特左旗小营子村的

风沙土，pH=7.48，有机质7.2 g·kg-1，全氮0.7 g·kg-1，

全磷 0.28 g·kg-1，全钾 2.08 g·kg-1 

温室小果白刺无菌盆栽试验，1 kg 土壤接种

50 g 菌剂（370 个孢子·g-1），培养 150 d 

丛枝菌根真菌和生物炭联合施用能够显

著促进土壤大团聚体（>0.25 mm）形成 

[76] 
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动物 

Animal 

赤子爱胜蚓（Eisenia 

fetida）、南美岸蚓

（Pontoscolex 

corethrurus）、壮伟远盲

蚓（Amynthas robustus）

和参状远盲蚓（Amynthas 

aspergillum） 

中国广东省华南农业大学树木园的赤红壤

（pH=4.25，有机碳 27 g·kg-1，全氮 1.85 g·kg-1）和

广东省英德市茶叶科学研究所的茶园的红壤

（pH=4.25，有机碳 27 g·kg-1，全氮 1.85 g·kg-1） 

室内培养试验，500 g土壤接种12 g蚯蚓，23 ℃

阴暗处培养 40 d 

内栖型蚯蚓（南美岸蚓和壮伟远盲蚓）

促进土壤团聚体的形成及稳定效果最佳 

[60] 

动物 

Animal 

威廉腔环蚓（Metaphire 

guillelmi） 

中国河南省信阳市新县香山湖茶厂土壤，

pH=4.69~5.53，有机质 13~23 g·kg-1，全氮 0.74~0.87 

g·kg-1 

室外田间试验，1 m2土壤接种 375、250、125

条蚯蚓，培养 1 年 

蚯蚓活动能提升大团聚体（>2 mm）比

例, 促进土壤的黏砂粒向微团聚体

（<0.25 mm）转变 

[61] 
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4.2 生物促团功能代谢产物研发应用 
与直接接种促团功能生物相比，添加生物促团功能代谢产物来改良土壤是一种更稳定、高效且

环保的方法。EPS 作为微生物的重要产物已被广泛应用于原水处理、废水处理、渗滤液处理和污泥

管理中[78]，但其在土壤中的应用研究仍然十分有限。有研究表明，添加黄原胶可以稳定土壤结构，

使其免受干湿循环的破坏作用[79]。Rosenzweig 等[80]通过添加黄原胶以改良两种砂质土壤的持水能

力，结果表明添加> 1%的黄原胶可显著增加土壤的持水能力以及土壤孔隙度。总体而言，通过在土

壤中添加 EPS 来促进团聚体的形成及稳定具有巨大的应用潜力。EPS 有限的产量仍然是其被广泛应

用的主要限制因素，目前提高 EPS 产量的策略包括非生物胁迫诱导、培养优化和代谢工程[81-82]。因

此，未来需要对 EPS 的化学特性、成分、功能特性以及生产和回收的最佳条件等方面进行深入的研

究。 
蚯蚓粪便作为一种无污染、可持续和高效的有机肥料，在农业生产中得到了广泛的应用[83]。蚓

粪中含有丰富的腐殖质，有利于土壤团聚体的形成[84]。Li 等[85]研究施用蚓粪对黄土高原典型土壤团

聚体的影响，发现蚓粪的添加可显著增加>0.25 mm 的土壤团聚体比例，且使得 MWD 增加

20.8%~56.6%，显著提高了土壤团聚体的水稳定性。除蚓粪之外，目前还未有其他土壤动物产物作

土壤结构改良剂的报道研究出现，未来也应进一步探究更多土壤动物产物的应用潜力。 
4.3 本土有益生物活性的生物刺激剂研发应用 

本地生物较外源培养生物更能适应自然环境，因此本地有益生物在促进团聚体形成及稳定方面

具有巨大开发潜力。生物刺激是对原生土壤环境的改变，通过添加合适的营养物质改良增强本地生

物的代谢活性 [86]。利用生物刺激法的微生物诱导碳酸盐沉淀（Microbially induced carbonate 
precipitation, MICP）技术在岩土工程领域得到了广泛的研究与应用[87-89]，但在农业土壤中施用生物

刺激剂提高本地生物活性的相关研究仍然十分缺乏。因此，未来有必要开展利用生物刺激剂促进团

聚体形成及稳定的应用研究。选择何种适宜的生物刺激剂将是研究的重点，常见的生物刺激剂有：

酵母提取物、甘蔗糖蜜、醋酸钠和葡萄糖等[87]。本课题组前期研究发现与葡萄糖相比，厨余好氧水

解液提高了不同生物过程的污水处理效率[90-91]；进一步通过土壤培养试验发现，厨余好氧水解液可

在短期内快速提升土壤微生物总量和团聚体的稳定性，这初步证明了其作为土壤生物刺激剂的可行

性。施用本土有益生物活性的生物刺激剂有望成为未来改良土壤结构的重要手段之一。 

5 结论与展望 

土壤团聚体是土壤肥力最重要特征之一，改善土壤结构可以提高养分循环、水的有效性和生物

多样性，同时减少水和风的侵蚀。土壤生物群被认为是生态系统的工程师，其在土壤渗透、物质转

移及有机质供应过程中主动和被动地影响土壤结构。本文综述了微生物通过自身物理特性、分泌物

黏合作用和对有机质分解作用以及动物通过生物扰动作用和摄食作用来介导土壤团聚体的形成及稳

定。尽管在土壤生物（微生物和动物）驱动的土壤团聚体形成过程和稳定机制方面已取得了丰硕成

果，为改善提升土壤结构提供了理论参考，但由于土壤系统的复杂多相性以及试验取样和分析手段

的局限性，现有研究在多尺度界面过程上对土壤生物驱动的团聚体形成及稳定机制仍然缺乏深入研

究。因此，未来相关研究应重点关注以下几个方面： 
1）多尺度界面过程上土壤生物驱动的土壤团聚体形成过程及稳定机制。综合土壤学和生物学最

新的研究技术与方法（如同步辐射 X 射线吸收谱、近红外光谱、纳米二次离子质谱、微流控芯片、

稳定同位素探针、基因组学、转录组学、蛋白质组学、代谢组学和机器学习模型等），监测分析多界

面上生物介导的矿物颗粒和有机质耦合团聚过程，明确土壤生物群在调控土壤结构中的贡献及其作

用机理，从而进一步理解和揭示多尺度（宏观、介观和微观）上土壤团聚体的形成及稳定机制。 
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2）微生物 EPS 和 GRSP 组成结构与遗传调控机制。EPS 和 GRSP 作为重要的土壤生物胶黏剂，

对其组成结构和遗传调控机制的研究还不够深入，因此需要进一步阐明其生物合成和调控相关分子

机制。此外，EPS 和 GRSP 传统的提取方法需要重新审视并进行优化，对其特异性提取与精准分析

可以更好的理解在团聚体形成及稳定过程中的作用机制。 
3）土壤古菌和病毒对团聚体形成及稳定的影响机制。土壤古菌在促进植物生长、缓解非生物胁

迫和修复污染等方面拥有巨大潜力，土壤病毒在调控微生物群落组成、生物进化和养分循环等过程

中起关键作用。近年来，对土壤细菌和真菌驱动的团聚体形成机制研究已较为普遍，但对于同为微

生物的土壤古菌和病毒在团聚体形成及稳定过程中的影响机制研究仍然十分有限。 
4）土壤食物网介导的团聚体形成过程及稳定机制。土壤微生物与土壤动物多样化的生存策略、

摄食行为和生态功能，构成了多种捕食、竞争及协同等相互作用关系，进而形成了复杂的土壤食物

网。以往的研究大多仅单一关注微生物或动物在土壤团聚体形成及稳定中的作用，而复杂且高度结

构化的土壤食物网对团聚体形成及稳定的作用机制仍缺乏深入的研究。此外，目前对大型动物（如

蚯蚓）驱动的团聚体形成过程研究已较为充分，但中小型动物作用机制仍不明确。 
5）生物土壤结构改良剂的开发与应用。一方面可通过添加合适有机物料刺激本地生物群的丰度

及活性，从而促进团聚体的形成及稳定；另一方面，通过直接添加高效促团的微生物和动物制剂达

到改良土壤结构的效果。基于生态学和合成生物学理论，定向构建高产 EPS 的合成生物群落，可实

现土壤结构及肥力的精准调控。 
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