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6. 

T e c oll e cti v e i n f u e n c e of a ni m als o n t h e pr o c ess es s h a pi n g t h e E art h’s s urf a c e r e m ai ns 
l ar g el y u n k n o w n, wit h m ost st u di es li mit e d t o i n di vi d u al s p e ci es a n d w ell-k n o w n 
e x e m pl ars. To est a blis h t h e gl o b al g e o m or p hi c si g ni f c a n c e of a ni m als, w e s yst e m ati -
c all y r e vi e w e d a n d s y nt h esi z e d e vi d e n c e a cr oss fr es h w at er a n d t err estri al e c os yst e ms. 
O v er 6 0 0 a ni m al t a x a h a d r e p ort e d g e o m or p hi c e f e cts. F or t h e 4 9 5 wil d a ni m als a n d 
5 li v est o c k i d e nti f e d t o s p e ci es l e v el, w e esti m at e d t h eir gl o b al a b u n d a n c e, a n d c oll e c -
ti v e bi o m ass a n d e n er g y. W hil e o ur c e ns us is gl o b al i n s c o p e, a l a c k of r es e ar c h i n t h e 
tr o pi cs a n d s u btr o pi cs, a n d o n l ess visi bl e a ni m als, l e a v es t h e m u n d err e pr es e nt e d i n 
a n al ys es. M ost r e p ort e d s p e ci es ar e gl o b all y wi d es pr e a d, b ut s o m e ar e r ar e, e n d e mi c, 
a n d/ or t hr e at e n e d, l e a di n g t o ris ks t h at k e y g e o m or p hi c pr o c ess es c e as e b ef or e w e 
f ull y u n d erst a n d t h e m. We esti m at e t h e c oll e cti v e bi o m ass i n wil d a ni m al g e o m or p hi c 
a g e nts at ≈ 0. 2 Mt C ar b o n, e q u ati n g t o a bi ol o gi c al e n er g y c o nt e nt of ≈ 7. 6 milli o n 
GJ. If a c o ns er v ati v e mi ni m u m 1 % of t his e n er g y c o ntri b ut es t o g e o m or p hi c w or k 
a n n u all y, t his yi el ds a n e n er g y c o ntri b uti o n fr o m wil d a ni m al g e o m or p hi c a g e nts of 
≈ 7 6, 0 0 0 GJ — e q ui v al e nt t o t h e e n er g y of h u n dr e ds of t h o us a n ds of e xtr e m e f o o ds. 
U n c ert ai nti es i n bi o m ass esti m at es a n d e n er g y p artiti o ni n g m e a n t his v al u e c o ul d 
cr e di bl y b e a n or d er of m a g nit u d e hi g h er, a n d c o u ntl ess s p e ci es r e m ai n u nr e p ort e d 
or u n dis c o v er e d. T e li v est o c k esti m at es e x c e e d t h e wil d a ni m als esti m at es b y t hr e e 
or d ers of m a g nit u d e. T e g e o m or p hi c e n er g y of a ni m als is f ar m or e i n f u e nti al t h a n 
pr e vi o usl y r e c o g ni z e d a n d f ut ur e l oss es, dis p ers al a n d i ntr o d u cti o ns of z o o g e o m or p hi c 
s p e ci es m a y i n d u c e s u bst a nti v e l a n ds c a p e c h a n g es. 

bi o g e o m o r p h ol o g y   |   e c o s y st e m e n gi n e e r s   |  l a n df o r m s   |  l a n d s c a p e e v ol uti o n  

Bi ol o gi c al di versit y i n f u e n c es l a n df or m d e vel o p m e nt a n d l a n ds c a p e e v ol uti o n b e c a us e 
m a n y s p e ci es cre at e or m o dif y h a bit at i n w a ys t h at b ot h e n h a n c e t h eir o w n s ur vi v al a n d 
pr o vi d e h a bit at f or ot h er s p e ci es ( 1 ). T es e “e c os yst e m e n gi n e ers” ( 2 ) i n cl u d e a ni m als 
a cti n g as z o o g e o m or p hi c a g e nts, m o dif yi n g s oil a n d s e di m e nt d y n a mi cs, l a n df or ms, a n d 
l a n ds c a p e e v ol uti o n ( 3 ). A ni m als c a us e l a n df or m c h a n g e b ot h dire ctl y, b y mi xi n g s oils 
a n d s e di m e nts ( bi ot ur b ati o n) a n d vi a t h e dis pl a c e m e nt of E art h m at eri als ( bi o er osi o n a n d 
bi o c o nstr u cti o n), a n d i n dire ctl y, b y c o n diti o ni n g r o c k, s oil, a n d s e di m e nt p arti cl es t o b e 
m ore or l ess s us c e pti bl e t o er osi o n a n d tr a ns p ort b y g e o p h ysi c al pr o c ess es. F or e x a m pl e, 
ri ver b e d gr a vels c a n b e c o m e l ess m o bil e w h e n b o u n d b y c a d dis f y sil k ( 4 ) or m ore m o bil e 
w h e n dist ur b e d b y b e nt hi v or o us f e e di n g fs h ( 5 ). 

A ni m al e f e cts o n E art h s urf a c e pr o c ess es are di vers e i n t h eir n at ure a n d si g ni f c a n c e 
( 3 ). Fres h w at er cr a y fs h m o dif y ri ver b a n k er osi o n a n d s e di m e nt tr a ns p ort ( 6 – 9 ); a nt 
m o u n d l a n ds c a p es alt er s oil er osi o n a n d r u n o f ( 1 0 ); g o p h er t ort ois e b urr o ws c a n i niti at e 
c as c a di n g e f e cts o n s oils w h e n t h e y are re -e n gi n e ere d b y ot h er f oss ori al a ni m als ( 1 1 ); t h e 
re m o v al or rei ntr o d u cti o n of b e a ver c a n tri g g er ri ver-l a n ds c a p e  m et a m or p h osis  ( 1 2 ,  1 3 ); 
a n d s al m o n s p a w ni n g c a n b e res p o nsi bl e f or as m u c h s e di m e nt m o ve m e nt as a n n u al 
f o o di n g ( 1 4 ) a n d mi g ht i n f u e n c e ri ver e v ol uti o n o ver g e ol o gi c al ti m es c al es ( 1 5 ). I n 
c o ntr ast, t h e n at ure a n d si g ni f c a n c e of t h e g e o m or p hi c e f e cts of ot h er a ni m als, s u c h as 
b urr o wi n g  s c or pi o ns  (  1 6  )  a n d  n o ns al m o ni d  re d d -b uil di n g  fs h  (  1 7  ),  re m ai n  l ar g el y  
u n k n o w n d es pit e t h eir a b u n d a n c e i n c o nt e m p or ar y a n d p ast e n vir o n m e nts. It h as b e e n 
s u g g est e d t h at all e c os yst e ms o n E art h are e n gi n e ere d b y or g a nis ms t o s o m e d e gre e ( 2 ) 
a n d st u di es esti m ati n g t h e g e o m or p hi c p o wer of pl a nts ( 1 8 ) a n d ri ver m a cr oi n vert e br at e 
c o m m u niti es ( 1 9 ) h a ve us e d t ot al e n er g y (J o ul es) as a n a p pr o pri at e m etri c ( 2 0 ). Tis 
re pres e nts  a  fr a m e w or k  f or  c o nsi d eri n g  t h e  e n er g y  h el d  b y  a ni m al  c o m m u niti es  a n d  
e xc h a n g e d  wit h  g e o p h ysi c al  s yst e ms,  o f eri n g  o p p ort u niti es  t o  u nl o c k  i nsi g hts  i nt o  
bi ol o gi c al -g e o p h ysi c al f e e d b a c ks a n d t h eir i n f u e n c e o n e n vir o n m e nt al resili e n c e, rest o -
r ati o n, a n d h az ar ds. Yet t h ere re m ai ns n o c o m pre h e nsi ve gl o b al ass ess m e nt of t h e n u m b er 
a n d a b u n d a n c e of z o o g e o m or p hi c a ni m als a n d t h eir c oll e cti ve bi o m ass a n d e n er g y. 

Si g ni f c a n c e 

A ni m al s p r of o u n dl y i n fl u e n c e  

E a rt h s u rf a c e p r o c e s s e s a n d  

l a n df o r m s, b ut t h ei r c oll e cti v e 

si g ni fi c a n c e h a s n ot b e e n  

q u a nti fi e d. I nt e g r ati n g d at a a c r o s s  

f r e s h w at e r a n d t e r r e st ri al 

e c o s y st e m s, w e u n c o v e r e d o v e r  

6 0 0 a ni m al s wit h r e p o rt e d  

g e o m o r p hi c e ff e ct s, i n cl u di n g fi v e  

li v e st o c k t a x a. M a n y m o r e a r e 

d o u btl e s s o v e rl o o k e d d u e t o  

i n h e r e nt g e o g r a p hi c al a n d 

t a x o n o mi c bi a s e s i n p u bli s h e d 

r e s e a r c h. W e c o n s e r v ati v el y  

e sti m at e t h at wil d a ni m al s p e ci e s  

c oll e cti v el y c o nt ri b ut e ≈ 7 6, 0 0 0 GJ  

e n e r g y o r m o r e t o g e o m o r p hi c  

p r o c e s s e s a n n u all y, e q ui v al e nt t o  

t h e e n e r g y e x p e n d e d b y 

h u n d r e d s of t h o u s a n d s of  

e xt r e m e fl o o d s. Li v e st o c k a cti n g  

a s g e o m o r p hi c a g e nt s a r e  

e sti m at e d t o e x c e e d t hi s  

c o nt ri b uti o n b y t h r e e o r d e r s of  

m a g nit u d e. O u r re s ult s r ev e al t h at  

t h e e n e r g y of a ni m al g e o m o r p hi c 

a g e nt s i s a si g ni fi c a nt a n d  

o v e rl o o k e d d ri v e r of l a n d s c a p e  

c h a n g e at t h e gl o b al l e v el.  

T h e a ut h o r s d e cl a r e n o c o m p eti n g i nt e r e st.  
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6. 

E m piri c al  st u di es  o ver w h el mi n gl y  f o c us  o n  a  si n gl e  s p e ci es  s yst e m ati c  re vi e w  (M ateri als  a n d  Met h o ds ).  Tis  i n cl u d e d  6 0 3  
wit hi n a s p e ci f c e n vir o n m e nt, b ut e x p o n e nti al gr o wt h i n bi o g e - wil d a ni m als pl us f ve li vest o c k t a x a: c attl e, y a k, g o at, s h e e p, a n d 
o m or p h ol o gi c al res e ar c h o ver t h e l ast 2 0 y ( 2 1 ) cre at es a u ni q u e f er al h ors e. Of t h es e, 5 0 0 a ni m als (i n cl u di n g t h e li vest o c k) were 
o p p ort u nit y t o bri n g t o g et h er di vers e e vi d e n c e a cr oss s p e ci es a n d i d e nti f e d  t o  s p e ci es  l e vel,  c o m prisi n g  1 7 0  fres h w at er  s p e ci es  
e c os yst e m t y p es. Here, we us e d s yst e m ati c re vi e w t o d eri ve a n a n d 3 3 0 t errestri al s p e ci es ( Fi g.  1 A  a n d SI   A p pe n di x , Fi g.  S 1), 
i n ve nt or y of re p ort e d a ni m al g e o m or p hi c a g e nts a n d t h eir e f e cts m e a ni n g  fres h w at ers  s u p p ort  3 4 %  of  re p ort e d  z o o g e o m or p hi c  
fr o m 5 1 3 p e er-re vi e we d st u di es (M ateri als a n d Met h o ds  ).  We  t h e n s p e ci es d es pit e c o veri n g o nl y 2. 4 % ( 2 8) of t h e n o n m ari n e s urf a c e 
a n al yze d  gl o b al  s p e ci es  a n d  bi o m ass  i n ve nt ori es  ( 2 2  – 2 6 )  t o  esti - of t h e gl o b e. Z o o g e o m or p hi c t a x a i n cl u d e, i n or d er of s p e ci es -
m at e t h e gl o b al g e o m or p hi c si g ni f c a n c e of t h es e a ni m als i n t er ms ri c h n ess:  i ns e cts,  m a m m als,  clit ell at e  w or ms,  cr ust a c e a ns,  r a y-
of t h eir t a x o n o mi c di versit y, t h eir gl o b al o c c urre n c e, a n d t h eir f n n e d fs h es, m oll us cs, bir ds, ar a c h ni ds, re ptil es, a n d a m p hi bi a ns 
c oll e cti ve bi o m ass a n d bi ol o gi c al e n er g y ( M ateri als a n d Met h o ds ). ( Fi g.  1A a n d SI  A p pe n di x , Fi g.  S 1). T e m aj orit y of re p ort e d wil d 
We  f o c us  o n  t errestri al  a n d  fres h w at er  e c os yst e ms  ( e xcl u di n g  a ni m al g e o m or p hi c a g e nts were st u di e d s ol el y wit hi n t h eir n ati ve 
m ari n e  a n d  c o ast al  e c os yst e ms  a n d  e c os yst e m  e n gi n e eri n g  b y  r a n g e ( 9 5 %), c o m p are d t o 3 % st u di e d i n t h eir n o n-n ati ve r a n g e 
h u m a ns) a n d i n cl u d e re p ort e d z o o g e o m or p hi c e f e cts rel at e d t o a n d 3 % st u di e d i n b ot h ( Fi g.  1 B ). M ore t h a n a q u art er ( 2 8 %) 
t h e re m o v al of m at eri al ( bi o er osi o n), t h e bi ol o gi c al re w or ki n g of of  z o o g e o m or p hi c  s p e ci es  are  v ul n er a bl e  t o  f ut ure  p o p ul ati o n  
s oils a n d s e di m e nts ( bi ot ur b ati o n), a n d t h e pr o d u cti o n a n d a c c u- d e cli n e or re gi o n al or gl o b al e xti n cti o n ( Fi g.  1 C ). Tis i n cl u d es 
m ul ati o n of m at eri als ( bi o c o nstr u cti o n), i n cl u di n g a cti viti es t h at 5 7 list e d as eit h er t hre at e n e d ( criti c all y e n d a n g ere d, e n d a n g ere d, 
st a bilize m at eri als a n d re d u c e er osi o n ( bi o pr ot e cti o n) ( 2 7 ). T e or v ul n er a bl e; 3 4 s p e ci es) or n e ar -t hre at e n e d ( 2 3 s p e ci es) o n t h e 
st u d y w as gl o b al i n s c o p e, b ut t h e s p e ci es i n ve nt or y is i n e vit a bl y I nt er n ati o n al U ni o n f or t h e C o ns er v ati o n of Nat ure (I U C N) Re d 
i n f u e n c e d b y well-k n o w n bi as es i n res e ar c h, p u bli c ati o n, a n d t h e List of Tre at e n e d S p e ci es ( M ateri als a n d Met h o ds ). F ut ure l oss of 
hist ori c al c o n c e ntr ati o n of t a x o n o mi c res o ur c es ( M ateri als a n d v ul ner a ble z o o ge o m or p hi c s pe cies a n d t he e ner g y t he y c o ntri b ute t o 
Met h o ds ), m e a ni n g t h at d at a are ri c h est f or N ort h er n He mis p h ere g e o m or p hi c pr o c ess es m a y i n d u c e s u bst a nti ve g e o m or p hi c c h a n g es 
t e m p er at e z o n es ( 6 2 % of p u bli c ati o ns) w hil e are as of k n o w n hi g h i n  t h e  l a n ds c a p es  t h e y  o c c u p y.  M ost  t y p es  of  z o o g e o m or p hi c  
bi o di versit y  ( e. g.,  t h e  tr o pi cs)  are  d o u btl ess  u n d erre pres e nt e d  f or ms  a n d  pr o c ess es  were  re p ort e d  i n  b ot h  fres h w at er  a n d  
( 3 7 % of p u bli c ati o ns). To a c k n o wl e d g e t his bi as, we us e t h e t er m t errestri al e n vir o n m e nts ( Fi g.  1D ), i n cl u di n g bi o er osi o n al f or ms 
“re p ort e d ” z o o g e o m or p hi c a g e nts t hr o u g h o ut. a n d pr o c ess es s u c h as b urr o ws a n d di g gi n gs, bi o c o nstr u cti o n al 

f or ms s u c h as m o u n ds a n d n ests a n d bi ot ur b ati o n pr o c ess es of 
s oil/ s e di m e nt mi xi n g, i n g esti o n, a n d g e o m or p hi c dist ur b a n c esR e s ul t s 
ass o ci at e d wit h f or a gi n g. Fres h w at ers h ost a u ni q u e ass e m bl a g e 

Gl o b al  Di v e r si t y  of  R e p o r t e d  A ni m al  G e o m o r p hi c  A g e n t s  a n d  of  bi o c o nstr u cti o n al  l a n df or ms  ( e. g.,  re d ds,  c as es,  t u b es,  n ets,  
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6. 

r u bs/  s cr a p es,  tr ails  a n d  c o m p a cti o n  e f e cts,  a n d  d u n g  b uri al  
w ere re p ort e d f or f e w er s p e ci es. P h ot o gr a p hs of s o m e e x a m pl e 
z o o g e o m or p hi c e f e cts are pr o vi d e d i n SI  A p pe n di x , Fi g.  S 2. 

Gl o b al  A b u n d a n c e  a n d  Di s t ri b u ti o n  of  R e p o r t e d  G e o m o r p hi c  

A g e n t s.  Gl o b al  o c c urre n c e  d at a  were  a v ail a bl e  f or  re p ort e d  
z o o g e o m or p hi c s p e ci es i n 2 8 9 g e n er a ( 7 9 % of t h e t ot al i d e nti f e d) 
a n d were use d t o i n di c ate gl o b al a b u n d a n ce ( M ateri als a n d Met h o ds ). 
Z o o g e o m or p hi c s p e ci es c oll e cti vel y are gl o b all y wi d es pre a d, wit h 
o ver 1 6 milli o n gl o b al o c c urre n c e re c or ds re p ort e d a cr oss wil d 
a ni m al s p e ci es. Fres h w at er z o o g e o m or p hi c s p e ci es were ass o ci at e d 
wit h m ore o c c urre n c e re c or ds t h a n t errestri al s p e ci es, a c c o u nti n g 
f or 7 0 % of o c c urre n c e re c or ds c o m p are d t o 3 4 % of t h e t ot al 
z o o g e o m or p hi c s p e ci es ( Fi g.  2 A ). Tis re f e cts t h e rel ati vel y hi g h 
pr o p orti o ns of wi d es pre a d g e n er a of r a y -f n n e d fs h es, w at erf o wl, 
a n d s h ore bir ds i n fres h w at er h a bit ats. Z o o g e o m or p hi c a ni m als 
wit h i nt er m e di at e gl o b al o c c urre n c es ( 1 0 2  t o 1 04  re c or ds) were 
m ost c o m m o n a n d m ost t a x o n o mi c all y di vers e ( Fi g.  2 B ). R are or 
g e o gr a p hi c all y restri ct e d t a x a ( < 1 0 0 o c c urre n c e re c or ds) a c c o u nt e d 
f or 1 9 % of g e n er a a n d t h e m aj orit y of t h es e were l ess visi bl e, 
s m all-b o di e d a ni m als (i ns e cts, clit ell at e w or ms, s m all cr ust a c e a ns, 
a n d ar a c h ni ds) w hi c h are li k el y t o b e m ore wi d es pre a d t h a n gl o b al 
o c c urre n c e d at a s u g g est. Li vest o c k o c c urre n c es are l o w rel ati ve t o 
wil d a ni m al o c c urre n c es i n t h e d at as ets ( M ateri als a n d Met h o ds ) 
a n d are pres e nt e d s e p ar at el y i n SI  A p pe n di x , Fi g.  S 3. 

Ge o m or p hi c e fe cts of a ni m als were i de nti fe d i n all m aj or fres h -
w at er a n d t errestri al e c os yst e m f u n cti o n al gr o u ps ( SI A p pe n di x , 
Fi g. S 4 ). Re gi o n al p atter ns i n t he c h ar a cteristi c ge o m or p hi c a ge nts 
re p ort e d i n cl u d e d b e ars, bis o n, a n d s al m o ni ds i n N ort h A m eri c a; 
a nts,  t er mit es,  a n d  s hri m p  i n  S o ut h  A m eri c a;  m ars u pi als  i n  

9 0  

A ustr ali a; l ar g e h er bi v ores i n Afri c a; t er mit es a n d a nts i n Asi a; a n d 
e art h w or ms, b o ar, a n d fres h w at er i ns e cts i n E ur o p e, w hil e bi o g e -
o m or p hi c e f e cts of r o d e nts were re p ort e d m ore wi d el y ( M ateri als 
a n d Met h o ds  f or dis c ussi o n of g e o gr a p hi c al a n d t a x o n o mi c bi as es). 
To e x pl ore t he gl o b al distri b uti o ns of t he i de nti fe d z o o ge o m or p hi c 
s p e ci es a n d i d e ntif y p ot e nti al h ots p ots of z o o g e o m or p hi c a cti vit y, 
we cre ate d r aster s urf a ces usi n g gl o b al o c c urre n ce re c or ds ( M ateri als 
a n d Met h o ds ). Oc c urre n c e d e nsit y a n d ri c h n ess p att er ns ( Fi g. 2 C 
a n d D ) i n di c at e t h e hi g h est c o-o c c urre n c e of wil d z o o g e o m or p hi c 
s p e ci es (t e ns of s p e ci es) i n west er n E ur o p e a n d N ort h A m eri c a, 
f oll o we d b y A ustr ali a, S o ut h Afri c a, a n d S o ut h A meri c a w here d at a 
are ri c h er, i n c o m p aris o n t o t h e tr o pi cs a n d s u btr o pi cs ( M ateri als 
a n d Met h o ds ). T e distri b uti o ns f or li vest o c k t a x a f oll o w a si mil ar 
p att er n ( SI A p pe n di x , Fi g. S 3). As a res ult of t h e st at e d bi as es i n 
rese arc h, p u bli c ati o n, a n d o c c urre n ce d at a, z o o ge o m or p hi c s pe cies 
a b u n d a n c e a n d di versit y are li k el y si g ni f c a ntl y u n d eresti m at e d i n 
t h e tr o pi cs a n d s u btr o pi cs a n d, h e n c e, t h e c o-o c c urre n c e of t e ns 
of z o o g e o m or p hi c s p e ci es is li k el y f ar m ore wi d es pre a d. 

P o t e n ti al  f o r  U n di s c o v e r e d  S p e ci e s.  Si n c e  s p e ci es  wit hi n  a  
g e n us s h are si mil ar tr aits a n d b e h a vi ors, it is pl a usi bl e t h at g e n er a 
c o nt ai ni n g  re p ort e d  z o o g e o m or p hi c  s p e ci es  m a y  als o  c o nt ai n  
u n dis c o vere d  or  u nre p ort e d  g e o m or p hi c all y  a cti ve  s p e ci es.  
He n c e, we c al c ul at e d t h e pr o p orti o n of d es cri b e d s p e ci es t h at were 
re p ort e d as g e o m or p hi c a g e nts f or e a c h g e n er a usi n g gl o b al s p e ci es 
i n ve nt ori es ( 2 2). S p e ci es d at a were a v ail a bl e f or 3 6 2 g e n er a ( 9 9 % of 
t h e t ot al re p ort e d). We gr o u p e d g e n er a b as e d o n t h e t ot al n u m b er 
of  s p e ci es  t h e y  c o nt ai n e d  ( Fi g.  3  a n d  SI   A p pe n di x , Ta bl e  S 1). 
A s m all n u m b er of g e n er a were m o n ot y pi c ( c o nt ai ni n g o n e e xt a nt 
s p e ci es),  t w o-t hir ds  of  w hi c h  were  m a m m als.  K n o w n  e xti n ct  

A cti n o pt er y gii 

H y p er o arti a 

I n s e ct a 

Ar a c h ni d a 

M al a c o str a c a 

Br a n c hi o p o d a 

Clit ell at a 

Bi v al vi a 

G a str o p o d a 

O c c urr e n c e s  
p er  1 2, 1 0 0  k m 2  

1  1 0  1 0 0  1, 0 0 0  1 0, 0 0 0  1 0 0, 0 0 0 5 4 0, 0 0 0  

Fi g.  2.  Gl o b al di st ri b uti o n, a b u n d a n c e, a n d ri c h n e s s of r e p o rt e d z o o g e o m o r p hi c a g e nt s. ( A ) Di st ri b uti o n of o c c u r r e n c e r e c o r d s f o r t e r r e st ri al a n d f r e s h w at e r 
s p e ci e s. ( B ) F r e q u e n c y di st ri b uti o n of gl o b al o c c u r r e n c e r e c o r d s f o r r e p o rt e d z o o g e o m o r p hi c s p e ci e s, g r o u p e d b y g e n e r a, c ol o r e d b y t a x o n o mi c cl a s s. ( C ) Gl o b al 
p att e r n s i n s p e ci e s a b u n d a n c e ( o c c u r r e n c e d e n sit y) of r e p o rt e d z o o g e o m o r p hi c a g e nt s a n d ( D ) gl o b al p att e r n s i n s p e ci e s ri c h n e s s of r e p o rt e d z o o g e o m o r p hi c 
a g e nt s. M a p s  (C ) a n d  (D ) a r e  b a s e d  o n  G BI F o c c u r r e n c e r e c o r d s  f o r wil d a ni m al  s p e ci e s. Li v e st o c k  di st ri b uti o n s  c a pt u r e d  i n G BI F d at a a r e  p r e s e nt e d  i n SI  A p p e n di x , 
Fi g.  S 3 . 

S p e ci e s  
p er  1 2, 1 0 0  k m 2  

1  2 0  4 0  6 0  8 0  1 0 0  1 1 5  1 3 0  
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6. 

s p e ci es of t h es e g e n er a m a y h a ve b e e n si g ni f c a nt z o o g e o m or p hi c 
a g e nts i n t h e p ast. S m all g e n er a (l ess t h a n 1 0 s p e ci es) c o nt ai n e d 
o n a ver a g e ( m e di a n) o n e t hir d z o o g e o m or p hi c s p e ci es i n cl u di n g 
s o m e  b ett er-k n o w n,  “c h aris m ati c”  a n d  l ar g er -b o di e d  a ni m als  
s u c h as grizzl y b e ars, b e a vers, cr a y fs h, a n d wil d b o ar. T ere is 
li mit e d p ot e nti al f or u n dis c o vere d s p e ci es wit hi n t his gr o u p of 
m ore visi bl e g e n er a t h at c o nt ai n f e wer s p e ci es. I n c o ntr ast, t h e 
s p e ci es-ri c h g e n er a h a ve gre at er p ot e nti al f or o verl o o k e d a n d/ or 
u n dis c o vere d z o o g e o m or p hi c s p e ci es a n d were di f ere nti at e d i nt o 
t w o gr o u ps. L ar g e g e n er a c o nt ai ni n g 1 0 t o 1 0 0 s p e ci es i n t ot al a n d 
o n a ver a g e 6 % z o o g e o m or p hi c s p e ci es were t er m e d “ Ci n d erell a” 
g e n er a ( 2 9) si n c e t h e y were t y pi c all y l ess visi bl e ( e. g., u n d er w at er 
or u n d er gr o u n d d welli n g, s m all er -b o di e d). C o m bi n e d wit h a hi g h 
n u m b er of s p e ci es wit hi n t h e g e n er a, t his i n di c at es p ot e nti al f or 
o verl o o k e d s p e ci es n ot u n c o vere d b y o ur s e ar c h es. Ver y s p e ci es -
ri c h  g e n er a  ( 1 0 0  t o  1 0 0 0  s p e ci es)  wit h  a  dis pr o p orti o n at el y  
s m all n u m b er of g e o m or p hi c a g e nts u n c o vere d b y o ur s e ar c h es 
(~ 1 %) were pre d o mi n a ntl y i ns e cts, w hi c h are g e n er all y a c c e pt e d 
t o  h a ve  hi g h  n u m b ers  of  u n d es cri b e d  s p e ci es  ( 2 6).  To g et h er,  
t h es e  c h ar a ct eristi cs  i n di c at e  hi g h  p ot e nti al  f or  u n dis c o vere d  
z o o g e o m or p hi c a g e nts; h e n c e, we t er m e d t h es e “l at e nt” g e n er a. 

Gl o b al  Bi o m a s s  a n d  E n e r g y  of  R e p o r t e d  A ni m al  G e o m o r p hi c  

A g e n t s. To ass ess t h e gl o b al g e o m or p hi c si g ni f c a n c e of re p ort e d 
z o o g e o m or p hi c s p e ci es, we esti m at e d t h eir c oll e cti ve bi o m ass a n d 

T e rr e stri al 

M o n ot y pi c g e n u s 

Si n gl e g e o m or p hi c a g e nt 

7 1 r e c or d s 

S m all g e n u s ( 1 0ff s p e ci e s) 

~ 3 3 % g e o m or p hi c a g e nt s 

> 3 0 0 r e c or d s 

L ar g e g e n u s ( 1 0¹ s p e ci e s) 

~ 6 % g e o m or p hi c a g e nt s 

> 5 0 0 r e c or d s 

V e r y l ar g e g e n u s ( 1 0² s p e ci e s) 

~ 1 % g e o m or p hi c a g e nt s 

< 1 3 0 r e c or d s 

M a m m ali a R e ptili a A cti n o pt er y gii 

A v e s A m p hi bi a H y p er o arti a 

c o n vert e d t his t o bi ol o gi c al e n er g y c o nt e nt t o e n a bl e c o m p aris o n 
wit h e ner g y fr o m ge o p h ysi c al dist ur b a n ces. We use d e xisti n g re ce nt 
esti m at es  of  gl o b al  bi o m ass  f or  n o n m ari n e  a ni m als  ( 2 4),  wil d  
t errestri al m a m m als ( 2 5), a n d a nts (f a mil y F or mi ci d a e) ( 2 6) a n d 
esti m at e d t h e pr o p orti o n of t h at bi o m ass ass o ci at e d wit h s p e ci es 
we k n o w t o b e z o o g e o m or p hi c a g e nts ( M ateri als a n d Met h o ds ). 
Si n c e  d at a  a v ail a bilit y  f or  gl o b al  bi o m ass  esti m at es  a n d  gl o b al  
s p e ci es a b u n d a n c e v ari e d a cr oss t a x o n o mi c gr o u ps, we us e d t w o 
a p pr o a c hes t o esti m ate t he z o o ge o m or p hi c pr o p orti o n of p u blis he d 
gl o b al bi o m ass esti m at es: c al c ul ati n g t h e p erc e nt a g e of all k n o w n 
s p e ci es ( 2 2, 2 9) t h at were re p ort e d as z o o g e o m or p hi c a g e nts a n d 
( w here p ossi ble) t he perce nt a ge of all gl o b al o c c urre n ce re c or ds ( 2 3) 
ass o ci at e d wit h z o o g e o m or p hi c s p e ci es ( M ateri als a n d Met h o ds ). 
Bi o m ass esti m at es were c o n vert e d t o t ot al e n er g y c o nt e nt usi n g 
e xisti n g c al ori e p er gr a m rel ati o ns hi ps ( M ateri als a n d Met h o ds ). 
Li vest o c k t a x a were e xcl u d e d fr o m t h e wil d a ni m al esti m at es a n d 
t h eir bi o m ass w as esti m at e d s e p ar at el y usi n g p u blis h e d li vest o c k 
bi o m ass  d at a  ( M ateri als  a n d  Met h o ds ).  U n c ert ai nt y  b o u n ds  of  
p u blis h e d bi o m ass esti m at es (r a n gi n g fr o m 2 t o 5 -f ol d) a n d of 
p u blis he d c al orie per gr a m v al ues ( 1. 3 5 -f ol d) were use d t o re prese nt 
t h e u n c ert ai nt y of bi o m ass a n d e n er g y esti m at es. 

F or di f ere nt or d ers of m a m m als a n d f or a nts, esti m at es of t h e 
c oll e cti ve bi o m ass of re p ort e d z o o g e o m or p hi c a g e nts r a n g e d fr o m 
≈ 1 0 − 4  a n d ≈ 1 00  Mt of c ar b o n, e q ui v al e nt t o ≈ 1 03  t o ≈ 1 07  GJ of 
bi ol o gi c al  e n er g y  ( SI A p pe n di x ,  Ta bl es  S 2  a n d  S 3).  E xc e pt  f or  

Fr e s h w at er 

M o n ot y pi c 

L e s s r e s e ar c h e d, s o m e t hr e at e n e d. 
E xti n ct m e m b er s of g e n er a m a y h a v e 
b e e n si g nifi c a nt i n p a st e n vir o n m e nt s 

C h ari s m ati c ' gi a nt s' 

S m all g e n u s wit h ar o u n d a t hir d r e p ort e d
a s g e o m or p hi c a g e nt s. G e n er all y b ett er 

- k n o w n a n d/ or l ar g er b o di e d a ni m al s 

Ci n d er ell a 

S m all pr o p orti o n of w ell- st u di e d
a g e nt s i n l ar g e g e n er a. P ot e nti al f or 

o v erl o o k e d s p e ci e s (l e s s vi si bl e, s m all) 

L at e nt 

V er y l ar g e g e n er a wit h s m all pr o p orti o n 
of a g e nt s. I n s e ct s a n d s m all a ni m al s. Hi g h 
p ot e nti al f or u n di s c o v er e d s p e ci e s/ a g e nt s 

Clit ell at a 

I n s e ct a M al a c o str a c a 

Bi v al vi a 

Ar a c h ni d a Br a n c hi o p o d a 

G a str o p o d a 

Fi g. 3.  Cl a s si ffi c ati o n  of  g e n e r a  c o nt ai ni n g  z o o g e o m o r p hi c  s p e ci e s  b a s e d  o n  g e n u s  si z e,  p r o p o rti o n  of  r e p o rt e d  z o o g e o m o r p hi c  a g e nt s,  a n d  t a x o n o mi c 
c h a r a ct e ri sti c s. G r o u p s a r e o r g a ni z e d b y e c o s y st e m a n d t ot al g e n u s si z e: E a c h flll e d ci r cl e r e p r e s e nt s a g e n u s ( n = 3 6 2), s c al e d b y t h e n u m b e r of z o o g e o m o r p hi c 
s p e ci e s i n t h at g e n u s. G e n e r a a r e c ol o r -c o d e d b y t a x o n o mi c cl a s s. R e p r e s e nt ati v e a ni m al s a r e s h o w n b y i c o n s.  
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Periss o d a ct yl a ( o d d -t o e d u n g ul at es), esti m at es b as e d o n o c c ur-
re n c e d at a were hi g h er t h a n t h os e b as e d o n s p e ci es ri c h n ess, g e n-
er all y b y a n or d er of m a g nit u d e. T e esti m at e r a n g e w as l ar g est 
f or a nts ( ≈ 1 milli o n t o 9 7 milli o n GJ), re f e cti n g t h eir u bi q uit y 
( 2 6 ). L ar g er esti m at es were als o pr o d u c e d f or l ar g er-b o di e d b ut 
gl o b all y r are a ni m als ( el e p h a nts, ≈ 2. 4 t o 2 0 milli o n GJ). T e t ot al 
bi ol o gi c al e n er g y esti m at e b as e d o n t h e bi o m ass of all n o n m ari n e 
wil d a ni m al z o o g e o m or p hi c s p e ci es is t h eref ore c o nsi d ere d ver y 
c o ns er v ati ve, a n d li k el y a si g ni f c a nt u n d eresti m at e, at ≈ 7. 6 milli o n 
GJ (r a n g e ≈ 1. 1 t o 5 1 milli o n GJ). 

Te t ot al e ner g y v al ues are m a xi m a a n d n ot all t his e ner g y will 
be a v ail a ble t o d o ge o m or p hi c w or k. A l ar ge pr o p orti o n of e ner g y 
will be e x pe n de d o n li vi n g c osts a n d t h at fr a cti o n of t he re m ai n der 
s p e nt d oi n g ge o m or p hi c w or k will re fe ct di verse f a ct ors i n cl u di n g 
lif e st a ge, e n vir o n me nt al c o nte xt a n d c o nti n ge n c y of z o o ge o m or-
p hi c e fe cts ( 3 0 ), ti me p artiti o ni n g of be h a vi or (e. g., n o ct ur n al, 
se as o n al), te m per at ure, a n d i n v asi o n st at us ( 3 1 ). Rese arc h q u a nti-
f yi n g e ner g y p artiti o ni n g is s p arse a n d he n ce t he m a g nit u de of 
t hese i n f ue n ces a cr oss all s pe cies a n d e n vir o n me nts is u n k n o w n, 
b ut m ost a ni m als perf or m ge o m or p hi c w or k as a s ur vi v al ne cessit y, 
f or e x a m pl e, as a res ult of fee di n g, l o c o m oti o n, or t o c o nstr u ct a n d 
m ai nt ai n s helter t h at is use d t hr o u g h o ut life c ycles. W here a vail a ble, 
p u blis he d esti m ates f or e ner g y e x pe n dit ure o n t hese a cti vities r a n ge 
fr o m < 1 % t o o ver 4 0 % of a n a ni m al’s e ner g y b u d get, de pe n di n g 
o n t he s pe cies a n d a cti vit y t y pe ( M ateri als a n d Met h o ds  ).  Re fe cti n g 
t his di versit y, we a d o pt a c o nser v ati ve ass u m pti o n t h at at le ast 1 % 
of t he m a xi m u m a v ail a ble gl o b al bi ol o gi c al e ner g y of wil d z o o ge -
o m or p hi c s pe cies is e x pe n de d o n ge o m or p hi c w or k i n a ye ar, yiel d -
i n g  a  gl o b al  esti m ate  of  o ver  ≈ 7 6, 0 0 0  GJ  (r a n ge:  ≈ 1 1, 0 0 0  t o  
5 1 0, 0 0 0 GJ; Fi g. 4 ). Tis is a p pr o xi m atel y e q ui v ale nt t o t he t ot al 
e ner g y of o ver 5 0 0, 0 0 0 e xtr a or di n ar y ri ver f o o ds or 2 0 0, 0 0 0 m o n -
s o o n s e as o ns, or t he a n n u al e ner g y of 7 0 0 peri gl a ci al m o u nt ai n 
r o c k gl a cier s yste ms ( Fi g. 4 a n d SI A p pe n di x , Ta ble S 4). Base d o n 
p u blis he d esti m ates of li vest o c k bi o m ass, t he p ote nti al c o ntri b uti o n 
of li vest o c k t a x a t o ge o m or p hi c pr o cesses c o ul d e xcee d wil d a ni m als 
b y 4 5 0 -f ol d,  at  3 4. 5  milli o n  GJ.        

If t h e e n er g y c o ntri b uti o n of wil d a ni m al g e o m or p hi c a g e nts 
is e ve nl y distri b ut e d a cr oss t h e l a n d s urf a c e of t h e E art h b el o w t h e 
tre eli n e, t his e q u at es t o a n a ver a g e of ≈ 0. 5 8 J m− 2 y − 1  (r a n g e: ≈ 0. 0 9 

All wil d l a n d a ni m al s 

Wil d l a n d m a m m al s 

R o d e nt s 

El e p h a nt s 

M ar s u pi al s 

R a b bit s a n d h ar e s 

C ar ni v or e s 

O d d- h o of e d m a m m al s 

Pri m at e s 

A nt s 

Li v e st o c k 

E xtr a or di n ar y fl o o d 

M o n s o o n 

M o u nt ai n sl o p e pr o c e s s e s 

t o 3. 8 9 J m− 2 y − 1 ) w hi c h e xc e e ds p u blis h e d d at a f or l ar g e f o o ds, 
tr o pi c al st or ms, a n d m o ns o o ns b y b et we e n o n e a n d t hre e or d ers 
of m a g nit u d e ( SI A p pe n di x , Ta bl e S 4). Tis v al u e will b e hi g h er 
i n h ots p ots of z o o g e o m or p hi c s p e ci es di versit y a n d a b u n d a n c e 
a n d l o wer i n are as w h ere g e o m or p hi c a g e nts are l ess di vers e a n d/ 
or a b u n da nt. O ur s pecies de nsit y a n d ric h ness ma ps ( Fi g. 2 C a n d D ) 
i n di c at e t h at 5 % of t h e n o n m ari n e l a n d s urf a c e m a y h ost u p t o 
9 0 % of t h e re p ort e d wil d z o o g e o m or p hi c a g e nts ( SI A p pe n di x , 
Fi g. S 5 ). U n d er t his s c e n ari o, a n n u al z o o g e o m or p hi c e n er g y i n 

t hese h ots p ots c o ul d e xcee d ≈ 1 0 J m− 2 y − 1 (ra n ge: ≈ 2 t o 7 0 J m− 2 y − 1 ), 
w hi c h is or d ers of m a g nit u d e l o wer t h a n s p ati all y a ver a g e d e n er g y 
v al u es f or a n n u al m o u nt ai n sl o p e pr o c ess es b ut e xc e e ds s p ati all y 
a ver a g e d v al u es f or t y pi c al h y dr ol o gi c all y a n d m et e or ol o gi c all y 
dri ve n  dist ur b a n c es. 

Di s c u s si o n 

A ni m als a cti n g as g e o m or p hi c a g e nts h a ve a pr of o u n d i n f u e n c e 
o n t h e pr o c ess es s h a pi n g t h e E art h’s s urf a c e, yet u ntil n o w, t h e 
gl o b al di versit y a n d c oll e cti ve bi o m ass a n d e n er g y of t h es e a ni m als 
h as re m ai n e d u n e x pl ore d. O ur a n al ysis h as s h o w n t h at t h e di ver -
sit y a n d a b u n d a n c e of fres h w at er a n d t errestri al a ni m als s h a pi n g 
t h e E art h’s s urf a c e is e xt e nsi ve. O ur s e ar c h es i d e nti f e d 5 0 0 a ni m al 
s p e ci es t h at are re p ort e d as g e o m or p hi c a g e nts. T e y r a n g e i n b o d y 
size  fr o m  i ns e cts  t o  m e g af a u n a,  s p a n ni n g  t hirt e e n  t a x o n o mi c  
cl ass es a n d all fres h w at er a n d t errestri al e c os yst e m t y p es. Re p orti n g 
of z o o g e o m or p hi c a g e nts w as dis pr o p orti o n at el y s p ars e i n gl o b al 
bi o di v ersit y  h ots p ots  s u c h  as  t h e  tr o pi cs  a n d  s u btr o pi cs  (  3 2  ),  
a m o n g i ns e cts w hi c h li k el y h ost u n dis c o v ere d s p e ci es n u m b eri n g 
milli o ns  (  2 6  ),  a n d  a m o n g  s m all er,  l ess  visi bl e  b ut  p ot e nti all y  
i m p a ctf ul “ Ci n d erell a” s p e ci es s u c h as t h os e li vi n g u n d er w at er or 
u n d er gr o u n d ( 2 9 ). Ot h er a ni m al g e o m or p hi c a g e nts m a y als o b e 
o v erl o o k e d or u n d ere m p h asiz e d b e c a us e t h eir i m p a cts are n ot 
o b vi o us. As a res ult, it is li k el y t h at m a n y m ore as yet u ni d e nti f e d 
s p e ci es will b e z o o g e o m or p hi c a g e nts, a n d t h at t h e z o o g e o m or p hi c 
a g e n c y of m a n y d es cri b e d s p e ci es is u n d erre p ort e d. We t h eref ore 
c o nsi d er t h e s p e ci es i n ve nt or y a n d ass o ci at e d c al c ul ati o ns re p ort e d 
i n t his p a p er, w hi c h are b as e d o n s yst e m ati c re vi e w of p u blis h e d 
st u di es,  t o  re pres e nt  a  mi ni m u m  a n d  li k el y  a  c o nsi d er a bl e  
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0. 1 1 1 0  1 0 0 1, 0 0 0 1 0, 0 0 0  1 0 0, 0 0 0  1, 0 0 0, 0 0 0 3 0, 0 0 0, 0 0 0 

E n er g y a v ail a bl e f or g e o m or p hi c w or k ( G J) 

1 

1 0 0 

1 0 

2 5 0 

N u m b er of s p e ci e s 

5 0 0 

E sti m at e t y p e 

S p e ci e s ri c h n e s s 

S p e ci e s o c c urr e n c e 

G e o m or p hi c di st ur b a n c e 

Fi g.  4.  R a n g e of e sti m at e s f o r t h e e n e r g y of z o o g e o m o r p hi c s p e ci e s a v ail a bl e f o r g e o m o r p hi c w o r k a n n u all y. V al u e s r e p r e s e nt a n e sti m at e d mi ni m u m of 1 % of 
t ot al bi ol o gi c al e n e r g y. Si z e of e a c h ci r cl e r e ffi e ct s t h e n u m b e r of z o o g e o m o r p hi c s p e ci e s i n t h at g r o u p. E sti m at e s f o r di fl e r e nt t a x o n o mi c g r o u p s a r e c o m p a r e d 
t o e x a m pl e g e o m o r p h ol o gi c al di st u r b a n c e s ( ri v e r fi o o d s, m o n s o o n s, a n d t ot al a n n u al e n e r g y of m o u nt ai n sl o p e p r o c e s s e s) f r o m t h e lit e r at u r e ( SI  A p p e n di x , 
T a bl e  S 4 ). T h e li v e st o c k e sti m at e i s s h o w n i n g r a y a n d w a s c al c ul at e d u si n g p u bli s h e d bi o m a s s e sti m at e s f o r t h e fi v e r e p o rt e d z o o g e o m o r p hi c li v e st o c k s p e ci e s.  
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u n d eresti m at e. N ot a bl y, t h e s c o p e of t his st u d y, a n d h e n c e c al c u -
l ati o ns, e xcl u d es m ari n e a n d c o ast al e n vir o n m e nts w h ere z o o g e-
o m or p hi c e f e cts will als o b e s u bst a nti al ( 3 3 ). 

We f o u n d t h at t errestri al e n vir o n m e nts w ere ri c h er i n re p ort e d 
z o o g e o m or p hi c s p e ci es i n a bs ol ut e t er ms, b ut t h at fr es h w at er 
h a bit ats c o nt ai n e d a hi g h er pr o p orti o n of r e p ort e d z o o g e o m or -
p hi c s p e ci es p er u nit ar e a, a n d fr es h w at er z o o g e o m or p hi c s p e ci es 
c oll e cti v el y  w er e  m or e  gl o b all y  a b u n d a nt  b as e d  o n  a v ail a bl e  
o c c urr e n c e d at a. Fr es h w at er e c os yst e ms ar e k n o w n t o s u p p ort 
hi g h bi o di v ersit y p er u nit ar e a o v er all ( 3 4 ,  3 5 ) b ut ar e s u bj e ct t o 
m ulti pl e str ess ors ( 3 6 ) a n d ar e e x p eri e n ci n g e x c e pti o n all y hi g h 
r at es of p o p ul ati o n d e cli n e ( 3 5 ). Tis i n di c at es hi g h ris ks of f ut ure 
d e cli n e or l oss of i m p ort a nt z o o g e o m or p hi c pr o c ess es. T e g e o -
m or p hi c pr o c ess es a n d l a n df or ms ass o ci at e d wit h ot h er v ul n er -
a bl e t a x a s u c h as t err estri al m e g af a u n a ( 3 7 ) a n d m ars u pi als ( 3 8 ) 
f a c e si mil ar f ut ur e t hr e ats. I n d e e d, m or e t h a n a q u art er ( 2 8 %) of 
all r e p ort e d z o o g e o m or p hi c s p e ci es w er e list e d as b ei n g e x p os e d 
t o c urr e nt or f ut ur e t hr e ats, m e a ni n g t h at t h er e is a r e al ris k of 
l osi n g m a n y z o o g e o m or p hi c pr o c ess es fr o m l a n ds c a p es b ef ore w e 
h a v e  d e v el o p e d  a  f ull  u n d erst a n di n g  of  t h eir  e n vir o n m e nt al  
si g ni f c a n c e. 

Re c e ntl y p u blis h e d esti m at es of t h e gl o b al bi o m ass of di f ere nt 
t a x o n o mi c gr o u ps ( 2 4 – 2 6 ) e n a bl e d esti m ati o n of t h e c oll e cti ve 
bi o m ass a n d bi ol o gi c al e n er g y of re p ort e d wil d a ni m al g e o m or p hi c 
a g e nts  at  ≈ 0. 2  Mt  C ar b o n  a n d  ≈ 7. 6  milli o n  GJ  res p e cti vel y.  
Bi o m ass a n d bi ol o gi c al e n er g y f or li vest o c k re p ort e d as g e o m or -
p hi c a g e nts were esti m at e d at ≈ 7 5 Mt C ar b o n a n d ≈ 3. 5 billi o n 
GJ res p e cti vel y. E ve n ass u mi n g o nl y 1 % of t his t ot al e n er g y c o n -
tri b ut es t o g e o m or p hi c w or k i n a gi ve n ye ar, t his yi el ds t ot al a n d 
s p ati all y a ver a g e d e n er g y esti m at es f or wil d a ni m als t h at e xc e e d 
t h os e of m aj or g e o p h ysi c al dist ur b a n c es s u c h as f o o ds b y or d ers 
of m a g nit u d e. O ur 1 % esti m at e is a c o ns er v ati ve mi ni m u m b as e d 
o n a v ail a bl e p u blis h e d st u di es of e n er g y e x p e n dit ure f or a li mit e d 
n u m b er of s p e ci es w hi c h i n cl u d e d re p ort e d v al u es u p w ar d of 1 0 % 
(M ateri als a n d Met h o ds  f or d et ails), m e a ni n g t h e a ver a g e c o ntri-
b uti o n a cr oss all s p e ci es c o ul d b e a n or d er of m a g nit u d e hi g h er. 
Esti m at es of li vest o c k e n er g y c o ntri b uti o ns t o g e o m or p hi c w or k 
e xc e e d wil d a ni m als b y t hre e or d ers of m a g nit u d e d u e t o t h eir 
gl o b al  a b u n d a n c e  a n d  l ar g e  b o d y  size,  b ut  re aliz ati o n  of  t h eir  
g e o m or p hi c e f e cts will re f e ct f a ct ors s u c h as st o c ki n g d e nsit y, 
e n vir o n m e nt al c o n diti o ns, f e e di n g, a n d b e h a vi or i n a d o m esti -
c at e d  s etti n g  ( 3 9  – 4 1 ).  T es e  i m p a cts  re m ai n  u n d ere x pl ore d  ( 4 1 ), 
wit h o ur s e ar c h es ret ur ni n g o nl y 1 4 p u bli c ati o ns a d dressi n g t h e 
g e o m or p hi c e f e cts of li vest o c k rel ati ve t o 5 0 3 o n wil d a ni m als. 
Gl o b al esti m at es of bi o m ass are t y pi c all y ass o ci at e d wit h hi g h 
u n c ert ai nt y ( 2 4 – 2 6 ) m e a ni n g o ur e n er g y esti m at es c o ul d re a c h 
a n or d er of m a g nit u d e hi g h er or l o wer b ut t h e mi ni m u m esti m at e 
f or wil d a ni m als is still e q ui v al e nt t o t h e e n er g y e x p e n d e d b y t e ns 
of t h o us a n ds of e xtr a or di n ar y f o o ds. 

T es e esti m at es are ast o u n di n g, p artl y b e c a us e t h e y c h all e n g e 
t h e g e o p h ysi c al ort h o d o x y t h at h as hist ori c all y o v erl o o k e d t h e 
g e o m or p hi c si g ni f c a n c e of a ni m als ( 4 2 ). Yet, e xisti n g d o c u m e n -
t ati o n  of  t h e  pr of o u n d  i m p a ct  of  a ni m als  o n  g e o m or p h ol o g y  
pr o vi d es c o nt e xt a n d p ers p e cti v e t o s u p p ort t h e m a g nit u d e of 
t h es e esti m at es, b e gi n ni n g wit h C h arl es D ar wi n’s re c o g niti o n of 
t h e r ol e of e art h w or ms i n s oil f or m ati o n a n d l a n ds c a p e e v ol uti o n 
( 4 3 ,  4 4 ). Re c e nt st u di es h a ve re ve al e d t h at t h e e n er g y of m a cr oi n-
v ert e br at e c o m m u niti es c a n m at c h or e xc e e d stre a m p o w er f or 
m ost of t h e y e ar i n s o m e ri v ers ( 1 9 ) a n d Hi p p o p ot a m us tr ails c a n 
i niti at e  t h e  d e v el o p m e nt  of  dr ai n a g e  n et w or ks  (  4 5  ).  Re m ot e  
s e nsi n g h as re v e al e d e xt e nsi v e t er mit e m o u n ds i n Br azil c o v eri n g 
o v er 1 0 0, 0 0 0 k m 2  ( 4 6 ) a n d t h e gl o b al a b u n d a n c e of a nts h as 
b e e n esti m at e d at 2 0 q u a drilli o n ( 2 6 ), m a n y of w hi c h are hi g hl y 
 e f e cti v e  g e o m or p hi c  a g e nts  ( 1 0 ). 

O ur u n c ert ai nt y b o u n ds a c c o u nt f or t h e u n c ert ai nt y i n bi o m ass 
esti m at es a n d i n p u blis h e d C al ori e p er gr a m esti m at es. D at a are 
n ot a v ail a bl e t o e x pli citl y a c c o u nt f or v ari ati o ns i n e n er g y p arti -
ti o ni n g b y z o o g e o m or p hi c a g e nts a n d e n vir o n m e nt al c o nti n g e n c y 
b ut t his is i m pli citl y re c o g nize d i n o ur a d o pti o n of a c o ns er v ati ve 
esti m at e of 1 % of t ot al e n er g y d e di c at e d t o g e o m or p hi c w or k 
a cr oss all s p e ci es. We d o n ot c o n vert bi ol o gi c al e n er g y esti m at es 
i nt o s e di m e nt f u x si n c e t his rel ati o ns hi p will d e p e n d o n l a n ds c a p e 
c h ar a ct eristi cs a n d s p e ci es tr aits, b e h a vi ors, a n d i nt er a cti o ns ( 5 , 
4 7 – 4 9 ). F urt h er e m piri c al res e ar c h is re q uire d t o u n d erst a n d t h es e 
rel ati o ns hi ps f or di f ere nt s p e ci es, b ut st u di es o n cr ust a c e a ns ( 1 9 ) 
a n d m a m m als ( 5 0 ) i n di c at e t h at a ni m al g e o m or p hi c a g e nts alt er 
s oil  a n d  s e di m e nt  f u xes  e f ci e ntl y  a n d  c a n  m o ve  p arti cl es  at  
e n er g y l e vels b el o w t h os e re q uire d f or g e o p h ysi c al pr o c ess es ( 1 9 ). 

O ur a n al ysis h as re ve al e d t h at t h e e n er g y of z o o g e o m or p hi c 
s p e ci es re pres e nts a si g ni f c a nt a n d o verl o o k e d dri ver of g e o m or-
p hi c c h a n g e at t h e gl o b al l e vel. S o m e of t h eir e n er g y will dri ve 
c h a n g es t h at are b e n e f ci al f or e c os yst e m f u n cti o ni n g, b ut s o m e 
m a y als o b e e c ol o gi c all y d estr u cti ve, s u c h as t h e e f e cts of i n v asi ve 
n o n -n ati ve z o o g e o m or p hi c a g e nts ( 3 1 ). T e n at ure a n d si g ni f -
c a n c e of t h es e pr o c ess es will als o b e alt ere d b y t h e c o m bi n e d e f e cts 
of cli m at e c h a n g e o n g e o m or p hi c s yst e ms, s p e ci es r a n g es, a n d tr ait 
flt eri n g  ( 5 1 ).  

M a t e ri al s a n d M e t h o d s 

S y s t e m a ti c  R e vi e w.  T o cr e at e a gl o b al s p eci es i nv e nt ory of r e p ort e d a ni m al 
g e o m or p hic a g e nts, w e c o n d uct e d a syst e m atic r evi e w ( 5 2) of z o o g e o m or p h ol o g -
ic al r es e arc h f oll o wi n g t h e est a blis h e d Pr ef err e d R e p orti n g It e ms f or Syst e m atic 
R evi e ws a n d M et a -A n alys es g ui d eli n es ( P RI S M A), i ncl u di n g t h e ext e nsi o n pr o -
p os e d f or ec ol o gy ( P RI S M A Ec o -Ev o) ( 5 3, 5 4). T h e a p pr o ac h w as a c o m pr e h e nsiv e 
s e arc h r at h er t h a n a r e pr es e nt ativ e s a m pl e. S e arc h es w er e c o n d uct e d i n Sc o p us 
a n d W e b of K n o wl e d g e ( W O K) usi n g pr e d et er mi n e d s e arc h stri n gs d esi g n e d t o 
c a pt ur e st u di es usi n g disci pli n e-s p eci fc d escri pt ors ( e. g., z o o g e o m or p h ol o gy, 
bi o g e o m or p h ol o gy, ec osyst e m e n gi n e er, g e o m or p h ol o gy, bi o er osi o n, bi ot ur b a -
ti o n, etc.) as w ell as t h os e usi n g m or e g e n er al t er ms f or t h e s a m e eff ects ( e. g., 
s e di m e nt, s oil, gr ai n, etc.). S e arc h stri n gs w er e a p pli e d t o titl e, a bstr act, a n d k ey-
w or ds ( SI A p p e n dix , Ta bl e S 5). S e arc h es w er e frst c o n d uct e d o n 6t h J uly 2 0 2 1 a n d 
u p d at e d o n 1 4t h J u n e 2 0 2 2 t o c a pt ur e p a p ers p u blis h e d b et w e e n t h os e d at es. 
R ef er e nc es w er e als o extr act e d fr o m k ey p u blis h e d r evi e ws a n d m et a -a n alys es 
(SI  A p p e n dix , Ta bl e  S 6) i ncl u di n g syst e m atic r evi e ws f oc usi n g o n ec osyst e m 
e n gi n e eri n g by l a n d a ni m als ( 5 5) a n d s oil dist ur bi n g v ert e br at es ( 5 6), t h e bi otic 
eff ects o n s e di m e nt tr a ns p ort i n str e a ms ( 5 7), a n d a ni m al g e o m or p hic eff ects i n 
m o u nt ai n str e a ms ( 5 8). T h e s e arc h es a n d r ef er e nc e lists r et ur n e d 8, 3 1 2 p u blic a -
ti o ns c o m bi n e d ( excl u di n g d u plic at es), w hic h w er e scr e e n e d f or r el ev a nc e usi n g 
t h e f oll o wi n g eli gi bility crit eri a: i) c o nt e m p or ary fr es h w at er or t err estri al e nvir o n-
m e nts o n E art h; ii) a ni m al eff ects o n g e o m or p h ol o gy; iii) ec osyst e m e n gi n e eri n g 
eff ects t h at ar e g e o m or p h ol o gic al i n n at ur e ar e a pri m ary f oc us of t h e p a p er; a n d 
iv) p u blic ati o n is e m piric al or a q u a ntit ativ e r evi e w (SI  A p p e n dix , Fi g. S 6). T w o 
m e m b ers of t h e r es e arc h t e a m i n d e p e n d e ntly c arri e d o ut t h e scr e e ni n g a n d d at a 
extr acti o n m a n u ally a n d 3 3 % of t h e extr acti o ns ( 1 6 7 o ut of 5 1 3 p u blic ati o ns) w er e 
v ali d at e d by r es e arc h ers ass essi n g t h e s a m e p a p ers.  W h er e t ax o n o mic d at a w er e 
n ot pr ovi d e d o n t h e a ni m al r es p o nsi bl e f or g e o m or p hic eff ects, t h e st u dy w as 
excl u d e d fr o m t h e f n al d at as et.  W h er e s p eci es -l ev el t ax o n o mic d at a w er e u n av ail-
a bl e, t h e st u dy w as excl u d e d fr o m t h e q u a ntit ativ e a n alysis. M ari n e ec osyst e ms 
a n d ec osyst e m e n gi n e eri n g by h u m a ns w er e b ey o n d t h e sc o p e of t h e r es e arc h 
pr oj ect a n d w er e n ot i ncl u d e d i n t h e s e arc h t er ms or i ncl usi o n crit eri a. T h e f n al 
r et ai n e d d at as et c o nt ai n e d 4 9 3 e m piric al p a p ers a n d 2 0 q u a ntit ativ e r evi e ws 
( 5 9). D at a extr acti o ns w er e c h ec k e d t o e ns ur e n o r e plic ati o n w as i ntr o d uc e d by 
q u a ntit ativ e r evi e w d at a. 

S p e ci e s I n v e n t o ri e s a n d O c c u r r e n c e D a t a.  All r et ur n e d p a p ers t h at m et eli -
gi bility crit eri a w er e us e d t o extr act i nf or m ati o n o n a ni m al s p eci es wit h r e p ort e d 
g e o m or p hic i m p acts t o cr e at e t h e z o o g e o m or p hic s p eci es i nv e nt ory. O ur z o o -
g e o m or p hic s p eci es list w as d eriv e d fr o m p u blic ati o ns t h at u n d ert o o k q u a n -
tit ativ e ass ess m e nt of g e o m or p hic eff ects usi n g c o ntr ol a n d tr e at m e nt d esi g n 
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6. 

N o. of p a p er s 

0 
1 - 5 
6 - 1 0 
1 1  - 2 0 
2 1 - 5 0 
5 1 - 1 7 8 

Fr e s h w at er 
T e rr e stri al 

Fi g. 5.  Di st ri b uti o n  of  r e s e a r c h  att e nti o n  ( n u m b e r  of  p u bli c ati o n s)  b y  c o u nt r y  a n d  st u d y  l o c ati o n s  f o r  ffi el d -b a s e d  st u di e s  ( n  =  4 3 5  p a p e r s).  Sil h o u ett e s  of 
c h a r a ct e ri sti c z o o g e o m o r p hi c s p e ci e s a r e s h o w n b y r e gi o n ( n o n -n ati v e s p e ci e s a r e di s pl a y e d i n r e d).  

( n = 1 4 4 s p eci es); or fr o m p a p ers t h at ass ess e d eff ects by ot h er m e a ns i ncl u di n g 
m e as uri n g l a n df or m g e o m etry, q u a ntifyi n g pr oc ess es, o bs erv ati o n al a p pr o ac h es 
i ncl u di n g p h ot o gr a p hs, or q u a ntit ativ e r evi e ws ( n = 3 5 6). O ur s p eci es i nv e n-
t ory is i n evit a bly i n f u e nc e d by k n o w n r es e arc h p u blic ati o n bi as es, i ncl u di n g o ur 
excl usi o n of p u blic ati o ns n ot writt e n i n E n glis h. Fi g. 5 s h o ws t h e distri b uti o n of 
p u blis h e d st u di es a n d ill ustr at es t h e bi as t o w ar d t e m p er at e N ort h er n H e mis p h er e 
e nvir o n m e nts. Z o o g e o m or p hic r es e arc h is n ot a bly l ac ki n g fr o m t h e hi g h bi o di -
v ersity tr o pic al a n d s u btr o pic al l atit u d es w h er e hi g h a ni m al s p eci es ric h n ess ( 3 2) 
i n dic at es p ot e nti al f or hi g h n u m b ers of g e o m or p hic a g e nts. As a r es ult of t h es e 
i n h er e nt bi as es, o ur r es ults d o u btl ess u n d err e pr es e nt g e o m or p hic a g e nts o utsi d e 
of t e m p er at e z o n e ( a n d N ort h er n H e mis p h er e) e nvir o n m e nts, a n d w e r ec o g niz e 
t his by r ef erri n g t o “r e p ort e d” g e o m or p hic a g e nts t hr o u g h o ut. T h e Cat al o g u e of 
Lif e ( 2 2) w as us e d t o q u a ntify t h e t ot al n u m b ers of d escri b e d ext a nt s p eci es wit hi n 
diff er e nt t ax o n o mic gr o u ps t o c alc ul at e t h e r el ativ e pr o p orti o n of r e p ort e d z o o g e -
o m or p hic s p eci es wit hi n t h os e gr o u ps. D at a o n s p eci es r a n g e ( n ativ e, n o n -n ativ e) 
w er e d eriv e d fr o m t h e p u blic ati o ns r e p orti n g z o o g e o m or p hic i m p acts, a n d c o n -
s erv ati o n st at us w as assi g n e d b as e d o n t h e I U C N R e d List of T hr e at e n e d S p eci es 
( 6 0). Si nc e acc ur at e gl o b al s p eci es a b u n d a nc e d at a ar e n ot av ail a bl e, w e us e d 
occ urr e nc e r ec or ds as a pr oxy f or gl o b al a b u n d a nc e. S p eci es w er e assi g n e d t o o n e 
or m or e z o o g e o m or p hic eff ect ty p es t o ex pl or e t h e div ersity of eff ects. Cat e g ory 
d esi g n ati o ns w er e pri m arily b as e d o n t h e d escri pti o ns pr ovi d e d i n t h e p u blis h e d 
st u di es. B urr o ws a n d m o u n ds, w hil e c o m m o nly c o-occ urri n g, w er e tr e at e d as 
s e p ar at e f e at ur es o n t h e b asis of m o u n ds b ei n g d eli b er at ely c o nstr uct e d t o ext e n d 
s u bt err a n e a n d w elli n gs a b ov e gr o u n d, w h er e as s p oil pil es or ej ect a ass oci at e d 
wit h b urr o wi n g ar e by pr o d ucts f or m e d t o cr e at e v oi d s p ac e els e w h er e ( 6 1). T h er e 
w as i n evit a bly s o m e v ari ati o n i n t er mi n ol o gy, a n d s u bj ectivity i n cl assi fc ati o n 
of f e at ur es wit hi n t h e ori gi n al p a p ers a n d i n o ur o w n s u b divisi o n of eff ects i nt o 
bi ot ur b ati o n, bi oc o nstr ucti o n, a n d bi o er osi o n gr o u pi n gs, w hic h c o nc e pt u ally 
c o nt ai n ov erl a p ( 2 1, 2 7). H o w ev er, t h e p ur p os e w as t o ill ustr at e t h e n at ur e a n d 
div ersity of t h e eff ects a n d r el ativ e n u m b ers of s p eci es ass oci at e d wit h t h e m 
r at h er t h a n t o pr ovi d e a ri gi d cl assi fc ati o n of eff ect ty p es. E ac h s p eci es c o ul d b e 
assi g n e d t o m ulti pl e f e at ur es b ut is o nly r e pr es e nt e d o nc e p er f e at ur e i n Fi g. 1 D . 

Occ urr e nc e r ec or ds f or all r e p ort e d z o o g e o m or p hic s p eci es w er e d o w nl o a d e d 
fr o m T h e Gl o b al Bi o div ersity I nf or m ati o n Facility ( G BI F) ( 2 3, 6 2– 6 4) w h er e av ail a-
bl e usi n g t h e r g bif p ac k a g e v ersi o n 3. 7. 8 ( 6 5) a n d us e d t o cr e at e r ast er s urf ac es 
of gl o b al z o o g e o m or p hic s p eci es occ urr e nc e a n d ric h n ess i n R v ersi o n 4. 3. 0 ( 6 6) 
f or wil d a n d liv est oc k s p eci es s e p ar at ely. Pri or t o m a p pi n g, t h e C o or di n at e Cl e a n er 
p ac k a g e v ersi o n 3. 0. 1 ( 6 7) w as us e d t o excl u d e occ urr e nc e d at a if t h ey w er e 
d u plic at es; a bs e nc e r ec or ds; f ossils or livi n g s p eci m e ns; n o n g e or ef er e nc e d or ot h -
er wis e s p ati ally i nv ali d or u nc ert ai n; l oc at e d i n m ari n e ar e as; r ec or d e d pri or t o t h e 
y e ar 1 9 0 0 ( d u e t o d at a q u ality); l oc at e d wit hi n 1 0 0 m of z o os; or l oc at e d wit hi n 
2 k m of c o u ntry or c a pit al c e ntr oi ds. C e ntr oi d c o or di n at es ar e r etr os p ectiv ely 

assi g n e d by G BI F t o occ urr e nc e r ec or ds w h e n o nly t ext u al l oc ati o n d escri pti o ns 
ar e pr ovi d e d, s o excl u di n g t h es e i m pr ov e d t h e acc ur acy of o ur d at as et ( 6 6).  W h er e 
gl o b al bi o m ass esti m at es c o ul d b e extr act e d f or s p eci fc t ax o n o mic gr o u ps (s e e 
b el o w), w e d o w nl o a d e d t h e G BI F occ urr e nc e r ec or ds f or all s p eci es i n t h at t ax o -
n o mic gr o u p ( 6 8, 6 9) i n or d er t o esti m at e t h e pr o p orti o n of occ urr e nc e r ec or ds 
ass oci at e d wit h z o o g e o m or p hic s p eci es wit hi n t h at gr o u p. G BI F d at a ar e d eriv e d 
fr o m a n et w or k of p artici p ati n g c o u ntri es a n d or g a niz ati o ns a n d bri n g t o g et h er 
i nf or m ati o n fr o m t h o us a n ds of diff er e nt d at as ets ( 2 3). G BI F occ urr e nc e d at a c a n 
b e us e d t o esti m at e a b u n d a nc e b ut ar e s u bj ect t o i n h er e nt bi as es ass oci at e d wit h 
t h e hist oric al c o nc e ntr ati o n of t ax o n o mic r es o urc es ( 7 0) i ncl u di n g t h e r es e arc h 
a n d p u blic ati o n bi as es disc uss e d a b ov e, c h a n g es i n d at a c oll ecti o n pr actic es 
t hr o u g h ti m e, s p ati al bi as es ( e. g., l a n dc ov er), a n d i d e nti fc ati o n a n d r ec or di n g 
of diff er e nt t ax o n o mic gr o u ps ( 7 1, 7 2). Liv est oc k ar e u n d err e pr es e nt e d i n t h e 
d at a b as e a n d occ urr e nc e d at a w er e n ot us e d t o esti m at e bi o m ass a n d e n er gy 
f or t his gr o u p. T h us, w hil e occ urr e nc e d at a w er e s el ect e d syst e m atic ally usi n g 
o ur s p eci es i nv e nt ory, w e ac k n o wl e d g e t h at t h e u n q u a nti f e d bi as es a n d err or 
m ar gi ns i n t h es e d at a i n evit a bly i n f u e nc e t h e a n alys es. D es pit e t h es e iss u es, G BI F 
r e m ai ns o n e of t h e l ar g est gl o b al bi o div ersity r es o urc es av ail a bl e f or l ar g e-sc al e 
a n alys es of s p eci es occ urr e nc e a n d ric h n ess. 

Z o o g e o m o r p hi c  Bi o m a s s  E s ti m a t e s.  W e us e d r ec e nt esti m at es of gl o b al 
bi o m ass f or diff er e nt a ni m al gr o u ps acc or di n g t o d at a av ail a bility ( all wil d a ni -
m als, wil d m a m m als, s p eci fc or d ers of wil d m a m m als, a nts, a n d liv est oc k) t o 
esti m at e t h e t ot al bi o m ass a n d e n er gy ass oci at e d wit h z o o g e o m or p hic s p eci es. 
T h e pr o p orti o n of t ot al a ni m al bi o m ass ass oci at e d wit h z o o g e o m or p hic s p eci es 
will r e f ect t h e s p eci es ric h n ess, gl o b al a b u n d a nc e, a n d i n divi d u al bi o m ass of 
z o o g e o m or p hic s p eci es. W e ass ess e d t h e b o dy siz e distri b uti o n of r e p ort e d z o o-
g e o m or p hic a g e nts at t h e g e n us l ev el t o v erify t h at r e p ort e d z o o g e o m or p hic 
s p eci es e nc o m p ass a r a n g e of b o dy siz es (SI  A p p e n dix ). D at a w er e av ail a bl e f or 
3 0 2 g e n er a ( 8 2 % of t h e t ot al r e p ort e d). T h es e d at a s h o w t h at r e p ort e d z o o g e o -
m or p hic a g e nts s p a n a r a n g e of b o dy siz es fr o m milli gr a ms t o m or e t h a n 1 t o n n e 
(SI  A p p e n dix , Fi g. S 7) a n d i ncl u d e s o m e of t h e l ar g est a ni m als o n E art h ( el e p h a nts, 
bis o n, hi p p o p ot a m us, etc.) as w ell as t h e s m all est ( a nts, a q u atic i ns ect l arv a e, etc.). 
I n t h e a bs e nc e of a gl o b al a ni m al bi o m ass fr e q u e ncy distri b uti o n, w e t h er ef or e 
ass u m e d t h e distri b uti o n f or z o o g e o m or p hic s p eci es t o b e br o a dly si mil ar t o t h e 
distri b uti o n f or all wil d t err estri al a n d fr es h w at er a ni m als. 

W e esti m at e d t h e pr o p orti o n al c o ntri b uti o n of wil d z o o g e o m or p hic s p e -
ci es t o gl o b al a ni m al bi o m ass esti m at es usi n g t w o m et h o ds: (i) by c alc ul ati n g 
t h e pr o p orti o n of all s p eci es t h at ar e r e p ort e d z o o g e o m or p hic a g e nts (s p e-
ci es ric h n ess-b as e d esti m at es) a n d (ii) by c alc ul ati n g t h e pr o p orti o n of gl o b al 
s p eci es occ urr e nc e r ec or ds t h at ar e ass oci at e d wit h z o o g e o m or p hic s p eci es 
( occ urr e nc e-b as e d esti m at es). T h es e pr o p orti o ns c o ul d b e c alc ul at e d f or all wil d 
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a ni m als c o m bi n e d ( 2 4) a n d f or or d ers of wil d m a m m als ( R o d e nti a, Pr o b osci d e a, 
L a g o m or p h a, Periss o d actyl a, Di pr ot o d o nti a, Car niv or a, a n d Pri m at es) ( 2 5) a n d 
a nts (f a mily: F or mici d a e) ( 2 6). D at a ar e pr ovi d e d i n SI  A p p e n dix , Ta bl es  S 2 a n d S 3. 
Liv est oc k bi o m ass w as c alc ul at e d s e p ar at ely f or t ax a i d e nti f e d as g e o m or p hic 
a g e nts (c attl e, s h e e p, g o ats, y a k, a n d f er al h ors e) usi n g t h e p u blis h e d bi o m ass 
esti m at es f or t h os e t ax a ( 2 4) ( SI  A p p e n dix , Ta bl e  S 2 ). W e a p pli e d t h e f oll o wi n g 
u nc ert ai nty b o u n ds of e ac h ty p e of bi o m ass esti m at e pr ovi d e d i n p u blis h e d bi o -
m ass i nv e nt ori es: 5 -f ol d f or all n o n m ari n e wil d a ni m als a n d f or liv est oc k ( 2 4), 
2 -f ol d f or wil d m a m m als ( 2 5), a n d ± 3. 1 Mt Car b o n f or a nts ( 2 6). 

Z o o g e o m o r p hi c E n e r g y C o n t ri b u ti o n s.  T h e gl o b al bi o m ass esti m at es us e d 
w er e r e p ort e d i n Mt C ar b o n, w hic h w as c o nv ert e d t o dry w ei g ht usi n g t h e 
st a n d ar d a p pr o ac h [ dry w ei g ht = 2 × bi o m ass (c ar b o n)] ( 2 4). Dry w ei g ht w as 
c o nv ert e d t o c al ori es ( kc al) usi n g C al ori e p er gr a m r el ati o ns hi ps av ail a bl e 
wit hi n t h e lit er at ur e f or diff er e nt t ax o n o mic gr o u ps ( SI  A p p e n dix , Ta bl e  S 7). 
R el ati o ns hi ps w er e av ail a bl e f or s o m e b ut n ot all of o ur t ax o n o mic gr o u ps a n d 
v ari ati o n b et w e e n t h e m w as r el ativ ely l o w ( 3. 7 1 t o 5. 6 5 kc al g − 1 ) s o w e us e d a n 
av er a g e v al u e of 4. 8 3 1 kc al g − 1  f or all wil d a ni m als wit h a n u nc ert ai nty b o u n d 
of 1. 3 5 -f ol d. W e a p pli e d a c o nv ersi o n of 5. 5 kc al g− 1  f or liv est oc k, w hic h is t h e 
l o w er of t w o esti m at es f or c attl e a n d s h e e p pr ot ei n ( 7 3). Esti m at es of t ot al c al-
ori e c o nt e nt of z o o g e o m or p hic a ni m als gl o b ally w er e c o m p ut e d fr o m bi o m ass 
dry w ei g ht a n d c o nv ert e d t o J o ul es usi n g t h e c o nv ersi o n 1 kc al = 4, 1 8 4 J, 
t o e n a bl e c o m p aris o n wit h g e o m or p h ol o gic al dist ur b a nc es r e p ort e d i n t h e 
lit er at ur e. T ot al e n er gy c alc ul ati o ns f or z o o g e o m or p hic s p eci es (i n Gi g aj o ul es; 
GJ) ar e i ncl u d e d i n SI  A p p e n dix , Ta bl es  S 2 a n d S 3. Bi ol o gic al e n er gy av ail a bl e 
f or g e o m or p hic w or k w as c o ns erv ativ ely esti m at e d at 1 % of t h e t ot al e n er gy 
c o nt e nt of a ni m als. W hil e p u blis h e d esti m at es of e n er gy p artiti o ni n g a n d 
c o ntri b uti o ns t o g e o m or p hic pr oc ess es ar e s p ars e, a n d v ari ati o n b et w e e n 
s p eci es is c o nsi d er a bl e, t h e av ail a bl e d at a c o n fr m t h at t his is a c o ns erv ativ e 
esti m at e. E n er gy c osts ass oci at e d wit h b urr o wi n g c a n b e as hi g h as 4 0 t o 7 0 % 
f or e art h w or ms ( 7 4) a n d 1 4 % of d aily e n er gy b u d g et f or t h e p oc k et g o p h er 
T h o m o mys b ott a e ( 7 5). M a m m als m ay ex p e n d 4 t o 3 5 % of t h eir d aily e n er gy 
b u d g et o n l oc o m oti o n ( 7 5, 7 6), a n d esti m at es of f or a gi n g c osts i ncl u d e 1 5 t o 
2 2 % of d aily e n er gy b u d g et f or t h e ar m or e d c at fs h A ncistr us trir a di at us  ( 7 7) a n d 
2 7 % a n d 3 6 % of d aily e n er gy ex p e n dit ur e o n s u bs urf ac e a n d s urf ac e f or a gi n g, 

1. L. R ei n h ar dt, D. J er ol m ac k, B. J. Car di n al e, V. Va n ac k er, J. Wri g ht, Dy n a mic i nt er acti o ns of lif e a n d its 
l a n dsc a p e: F e e d b ac ks at t h e i nt erf ac e of g e o m or p h ol o gy a n d ec ol o gy. E art h S urf. Pr oc ess. L a n df. 3 5 , 
7 8– 1 0 1 ( 2 0 1 0). 

2. C. G. J o n es, J. H. L a wt o n, M. S h ac h a k, Or g a nis ms as ec osyst e m e n gi n e ers. Oi k os 6 9 , 3 7 3– 3 8 6 
( 1 9 9 4). 

3. D. R. B utl er, Z o o g e o m or p h ol o gy: A ni m als as G e o m or p hic A g e nts  ( Ca m bri d g e U niv ersity Pr ess, 
1 9 9 5). 

4. L. K. Al b erts o n, L. S. S kl ar, S. D. C o o p er, B. J. Car di n al e, A q u atic m acr oi nv ert e br at es st a biliz e gr av el 
b e d s e di m e nt: A t est usi n g sil k n et -s pi n ni n g c a d dis fi es i n s e mi-n at ur al riv er c h a n n els. PL o S O n e 
1 4 , e 0 2 0 9 0 8 7 ( 2 0 1 9). 

5. S. P.  Ric e, A. Pl e d g er, J. T o o n e, J. M at h ers, Z o o g e o m or p h ol o gic al b e h avi o urs i n fs h a n d t h e p ot e nti al 
i m p act of b e nt hic f e e di n g o n b e d m at eri al m o bility i n f uvi al l a n dsc a p es. E art h S urf. Pr oc ess. L a n df. 
4 4 , 5 4– 6 6 ( 2 0 1 9). 

6. G. L. H arv ey, A. J. H e ns h a w, J. Br asi n gt o n, J. E n gl a n d, B urr o wi n g i nv asiv e s p eci es: A n u n q u a nti f e d 
er osi o n ris k at t h e a q u atic -t err estri al i nt erf ac e. R ev. G e o p hys. 5 7 , 1 0 1 8– 1 0 3 6 ( 2 0 1 9). 

7. H. S a n d ers, S. P.  Ric e, P. J. W o o d, Si g n al cr ay fs h b urr o wi n g, b a n k r etr e at a n d s e di m e nt s u p ply t o 
riv ers: A bi o p hysic al s e di m e nt b u d g et. E art h S urf. Pr oc ess. L a n df. 4 6 , 8 3 7– 8 5 2 ( 2 0 2 1). 

8. M. F. J o h ns o n, S. P.  Ric e, I. R ei d, I ncr e as e i n c o ars e s e di m e nt tr a ns p ort ass oci at e d wit h dist ur b a nc e 
of gr av el riv er b e ds by si g n al cr ay fs h ( Pacif ast ac us l e ni usc ul us ). E art h S urf. Pr oc ess. L a n df. 3 6 , 
1 6 8 0– 1 6 9 2 ( 2 0 1 1). 

9. G. L. H arv ey et al. , I nv asiv e cr ay fs h as driv ers of f n e s e di m e nt dy n a mics i n riv ers: Fi el d a n d 
l a b or at ory evi d e nc e. E art h S urf. Pr oc ess. L a n df. 3 9 , 2 5 9– 2 7 1 ( 2 0 1 4). 

1 0. H. A. Vil es, A. S. G o u di e, A. M. G o u di e, A nts as g e o m or p h ol o gic al a g e nts: A gl o b al ass ess m e nt. 
E art h Sci. R ev. 2 1 3 , 1 0 3 4 6 9 ( 2 0 2 1). 

1 1. A. Ki nl a w, M. Gr as m u ec k, Evi d e nc e f or a n d g e o m or p h ol o gic c o ns e q u e nc es of a r e ptili a n ec osyst e m 
e n gi n e er: T h e b urr o wi n g c asc a d e i niti at e d by t h e g o p h er t ort ois e. G e o m or p h ol o gy 1 5 7 , 1 0 8– 1 2 1 
( 2 0 1 2). 

1 2. L. E. P olvi, E. W o hl, T h e b e av er m e a d o w c o m pl ex r evisit e d–t h e r ol e of b e av ers i n p ost -gl aci al 
f o o d pl ai n d ev el o p m e nt. E art h S urf. Pr oc ess. L a n df. 3 7 , 3 3 2– 3 4 6 ( 2 0 1 2). 

1 3. A. G. Br o w n et al. , N at ur al vs a nt hr o p o g e nic str e a ms i n E ur o p e: Hist ory, ec ol o gy a n d i m plic ati o ns 
f or r est or ati o n, riv er-r e wil di n g a n d riv eri n e ec osyst e m s ervic es. E art h Sci. R ev. 1 8 0 , 1 8 5– 2 0 5 
( 2 0 1 8). 

1 4. M. A. H ass a n et al. , S al m o n-driv e n b e d l o a d tr a ns p ort a n d b e d m or p h ol o gy i n m o u nt ai n str e a ms. 
G e o p hys. R es. L ett. 3 5 , L 0 4 4 0 5 ( 2 0 0 8). 

1 5. A. K. Fr e mi er, B. J. Ya nit es, E. M. Ya g er, S ex t h at m ov es m o u nt ai ns: T h e i n f u e nc e of s p a w ni n g fs h o n 
riv er pr o fl es ov er g e ol o gic ti m esc al es. G e o m or p h ol o gy 3 0 5 , 1 6 3– 1 7 2 ( 2 0 1 8). 

1 6. D. I. H e m br e e, "L ar g e c o m pl ex b urr o ws of t err estri al i nv ert e br at es: N e oic h n ol o gy of Pa n di n us 
i m p er at or ( Sc or pi o n es: Sc or pi o ni d a e)" i n Ex p eri m e nt al A p pr o ac h es t o U n d erst a n di n g F ossil 

r es p ectiv ely, f or t h e N a mi b D es ert g ol d e n m ol e Er e mit al p a n a mi b e nsis  ( 7 8). 
I nt e nsiv e b ut t e m p or ally c o nstr ai n e d activiti es s uc h as r e d d c o nstr ucti o n by 
s al m o ni ds m ay still acc o u nt f or 5 t o 3 0 d of t h e y e ar; e q u ati n g t o ~ 1 t o 1 0 % of 
ti m e d e dic at e d t o t h e activity a n n u ally ( 7 9– 8 1). E n er gy ex p e n dit ur e esti m at es 
f or t h e c o nstr ucti o n of a n i n divi d u al b urr o w h av e b e e n r e p ort e d at 0. 2 7 % of 
a n n u al e n er gy b u d g et f or t h e r o d e nt Ct e n o mys t al ar u m  ( 8 2) a n d 2 % of a n n u al 
e n er gy t ur n ov er f or t h e sc or pi o n Ur o d ac us y asc h e n k oi  ( 8 3). Esti m at es of t ot al 
e n er gy ass oci at e d wit h p hysic al g e o m or p h ol o gic al dist ur b a nc es ( extr e m e riv er 
f o o ds, m o ns o o n s e as o ns, a n n u al e n er gy of p eri gl aci al m o u nt ai n r oc k gl aci er 
syst e ms) w er e d eriv e d fr o m t h e lit er at ur e f or c o m p aris o n wit h bi ol o gic al e n er gy 
(SI  A p p e n dix , Ta bl e  S 4). T o o bt ai n av er a g e e n er gy v al u es p er u nit ar e a, w e us e d 
a n o n m ari n e l a n d s urf ac e ar e a of 1 3 1, 1 8 0, 0 0 0 k m 2 , excl u di n g A nt arctic a a n d 
l a n d a b ov e t h e tr e eli n e ( 8 4) w h er e a ni m al a b u n d a nc e is v ery l o w as a r es ult of 
t h e i n h os pit a bl e c o n diti o ns. 

D a t a, M a t e ri al s, a n d S of t w a r e A v ail a bili t y . All d at a a n d c o d e h av e b e e n m a d e 
p u blicly av ail a bl e i n t h e Z e n o d o r e p osit ory ( 5 9). D at a: s p eci es i nv e nt ory i ncl u di n g 
all d at a us e d t o pr o d uc e f g ur es, a n d f ull bi bli o gr a p hy of p a p ers d eriv e d fr o m 
syst e m atic r evi e w of t h e lit er at ur e. C o d e: c o d e us e d t o pr o d uc e, d o w nl o a d a n d 
m a p G BI F occ urr e nc e d at a, a n d c o d e us e d t o pr o d uc e t h e bi o m ass a n d e n er gy 
esti m at es. 

A C K N O W L E D G M E N T S . G e m m a H arv ey a n d Z ar e e n a K h a n w er e s u p p ort e d 
by t h e L ev er h ul m e Tr ust vi a a L ev er h ul m e R es e arc h F ell o ws hi p ( Gr a nt n u m -
b er R F -2 0 2 2 -2 8 4\ 4). Li n ds ey Al b erts o n w as s u p p ort e d by a N S F Divisi o n of 
E nvir o n m e nt al Bi ol o gy Gr a nt ( Gr a nt n u m b er 1 9 4 5 9 4 1). 
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U ni v e r sit y, M a n c h e st e r M 1 5 6 B X, U nit e d Ki n g d o m  
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