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农田节肢动物食物网结构与天敌控害功能

刘 冰 陆宴辉*

（中国农业科学院植物保护研究所，植物病虫害生物学国家重点实验室，北京 100193）

摘要：传统的节肢动物群落多样性研究主要关注物种的丰富度、群落结构及其动态变化，难于深入

解析多物种间的复杂作用关系及生态功能的内在驱动机制。节肢动物食物网组建及结构分析，可

以评价不同营养层级物种间的相互作用，进而阐明天敌生物控害作用等食物网功能的调控机制。

该文系统梳理了农田节肢动物食物网的组成和评价方式，介绍其结构与功能关系，并结合食物网理

论在害虫生物防治中的应用实践，总结物种内部作用和外界环境变化对食物网结构及功能的影响，

深化了对食物网结构介导的天敌控害功能的认识，为优化农田害虫生物控制理论提供了参考。
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Abstract: Classical arthropod community studies mainly focus on species richness, community struc‐

ture and their dynamic changes, but few studies have sufficiently evaluated the mechanisms that drive

species interactions and ecological functions. Arthropod food web mainly describes and evaluates spe‐

cies interactions belonging to different trophic levels. Food web structure analysis is helpful for disen‐

tangling the mechanisms that drive the biological pest control of natural enemies. The studies of the

composition and evaluation approaches of arthropod food web structure were summarized, especially

the relationships between network feature and ecosystem services of biocontrol agents. The effects of

species interaction and environmental changes on food web structure and function were also discussed.

This provides an insight into ecosystem functionality mediated by arthropod food web structure, and

helps optimize the biological pest control strategy in agro-ecosystems.
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农田生态系统中节肢动物种类众多，彼此间食

物关系复杂，传统的群落多样性研究大多集中在物

种的组成、丰富度及发生动态等方面，很难深入解析

物种间相互作用及生态功能的内在驱动机制。食物

网可以定量描述物种相互作用的基本结构和强度

（Thompson et al.，2012；Harvey et al.，2017；王少鹏，

2020），为评价物种互作关系及其生态功能提供了切

入点（Hines et al.，2015；Dee et al.，2017；Maureaud

et al.，2020），有助于系统了解农田生态系统中节肢

动物群落的发生过程、发展趋势和功能调控机制

（Tylianakis et al.，2010；Bramon Mora et al.，2018）。

本文对农田节肢动物食物网结构及天敌生物控

基金项目：国家自然科学基金（31972277），财政部和农业农村部国家现代农业产业技术体系（CARS-15-19）

* 通信作者（Author for correspondence），E-mail：luyanhui@caas.cn

收稿日期：2021-10-30



98 植 物 保 护 学 报 49卷

害功能研究进展进行了系统梳理，全面介绍了食物

网基本结构及不同类型食物网的评价方法，重点阐

述了食物网结构与功能的关系，详细分析了物种内

部作用及外部环境条件对节肢动物食物网结构及生

态系统功能的影响，以期为解析食物网结构对天敌

生物控害作用的调控机制，发展和优化天敌保育及

害虫综合管理策略提供理论依据。

1 节肢动物食物网结构及评价方法

1.1 食物网结构与营养关系

食物网是由位于不同营养层级的物种和彼此之

间的链接关系所组成（Allesina et al.，2008），不同物

种通过取食关系连接起来组成了一个简单的食物

链，多个食物链通过物种间的相互作用进而组成了

复杂的食物网（Banašek-Richter et al.，2009）。食物

网结构研究的主要对象就是物种及其互作关系，包

括“谁吃谁”（营养级别）、“怎么吃”（取食方式）、“吃

多少”（取食能力，或相互作用频率和强度）等。

节肢动物食物网中的物种包括植物、植食性昆

虫、捕食者或者寄生物及其他消费者。在农田生态

系统中，捕食者或寄生物处于较高营养层级，而害虫

等猎物或寄主处于较低营养层级，天敌昆虫通过捕

食或寄生作用来控制害虫，是农作物生物防治功能

的主要提供者。在捕食作用关系中，大多数捕食者

对猎物的取食趋势基本都符合 Holling 模型（Hol‐

ling，1959）。当猎物密度较低时，捕食量增长非常

快，这是由捕食者对猎物的高需求所致，但此时天敌

对猎物的搜寻时间比较长，自身消耗也比较大，群落

通常处于不稳定状态。当猎物密度增长到较高水

平，足够满足捕食者取食时，捕食者对猎物的捕食量

将达到一个最大值，此后尽管猎物密度不断增加，但

实际的捕食作用已经饱和。另外，由于体型大小和

繁殖能力的差异，天敌昆虫种群增长速度往往低于

害虫种群繁殖速率，再加上迁移扩散和寻找猎物也

需要时间，天敌昆虫发生高峰期通常滞后于主要害

虫发生高峰期（Raymond et al.，2015），导致当害虫

种群密度高时益害比反而偏低（Montoya et al.，

2006）。而当猎物（或寄主）资源短缺时，处于同一生

态位或营养层级的消费者（包括捕食者、寄生物）之

间竞争关系加剧（Kĭivan，2014），甚至会发生（种间

或种内）集团内捕食（intra-guild predation，IGP）

（Vance-Chalcraft et al.，2007；Novak，2013）。这也是

为什么农田害虫种群密度较低时，天敌昆虫种群丰

富度也偏低的原因之一。当害虫种群不能维持天敌

食物需求时，对资源的竞争使得天敌昆虫大量转移

扩散，寻找替代猎物和庇护所。

除了捕食和竞争关系外，食物网中的不同营养

层级物种间还存在互利关系（Duchenne et al.，2021）。

例如，农田生态系统中蚜虫和蚂蚁之间，蚜虫分泌的

蜜露可以为蚂蚁提供营养物质，而蚂蚁在植物上的

觅食爬行等活动又可以干扰更高营养层级的天敌取

食蚜虫（Depa et al.，2020）。当处于营养底层的一些

猎物（植食性昆虫）较多时，可以供养更多的中间营

养层级消费者，它们之间也存在互利关系；一些广谱

性捕食者对应的猎物种类较多，取食选择也多样化，

当某一种猎物由于某些原因发生种群消退或灭绝

时，这些天敌还可以取食其他猎物（或害虫）来维持

自身食物需求，降低了二次灭绝的风险（Tylianakis et

al.，2010），有利于维持食物网和整个群落的稳定性。

1.2 食物网结构的评价方法

食物网结构的量化方式可分为定性和定量2种。

定性食物网是根据实际经验和历史数据评价物种间

的作用关系，不需要检测捕食者吃了多少猎物，只要

能证明有猎物被取食，就视为有捕食关系存在。但

是这种定性评价方式受取样量的影响较大，样本量

太小则会影响判断的准确性，增大食物网组建的误

差（Banašek-Richter et al.，2004）。

定量食物网是根据消费者对猎物的取食量（如

捕食、寄生数量等）量化物种间相互作用的频率和强

度，例如通过利用分子检测技术，设计针对不同天敌

昆虫-猎物的特异性引物，可以明确该种天敌的猎

物种类和数量信息（Wirta et al.，2014；Toju & Baba，

2018），提升食物网组建的精度（Derocles et al.，

2018）。Eitzinger et al.（2019）对在北极格陵兰国家

公园东北部不同海拔的苔原上采集到的668头北极

狼蛛Pardosa glacialis体内肠道物进行DNA分子检

测，发现其猎物范围非常广泛，共检出 13 目 51 科

172种猎物，在10个最重要的猎物集团中（占所有检

出猎物物种的74%），有8个都属于双翅目。Derocles

et al.（2012）利用 DNA 扩增技术，发展了基于 16S

rRNA线粒体基因与LWRh核基因的方法，设计针对

蚜茧蜂亚科Aphidiinae的特异性引物，对蚜茧蜂的

检出率可达到80%以上（供试75种蚜茧蜂当中可以

检出 61种），能够有效区分用传统的形态观测法难

以识别的近缘物种，提高了蚜虫-寄生蜂食物网的

物种分辨率和准确性，有利于准确评价田间寄生作

用。Derocles et al.（2014）利用相同技术检测了作物

和非作物生境中的蚜虫和初级寄生蜂物种，组建了
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蚜虫-初级寄生蜂定量食物网，共包含27种蚜虫及61

种初级寄生蜂，发现7种蚜虫为农田重要害虫，25种

初级寄生蜂具有较高的生防经济价值。

表征食物网组成和结构特征的指标一般可分为

2 大类：物种属性和链接属性（Martinez，1991）。这

些属性既适用于定性食物网，也适用于定量食物

网。物种属性主要包括食物网中物种数量（包括不

同营养层级）、消耗者与猎物数量的相对比率（益害

比）等；链接属性包括食物网的连接数、连接密度、互

作均匀性、连通性、普遍性、易损性、功能互补性、嵌

套性、稳健性和特异化程度H2’等（表1）。还有一些

食物网参数也与其结构和功能密切相关，如冗余度、

模块化程度、聚集程度、中心性、节点数和灭绝斜率

等（Bersier et al.，2002；Dormann et al.，2009）。

表1 表征节肢动物食物网结构特征的一些通用参数

Table 1 General metrics for describing the structural characteristics of arthropod food web

食物网参数
Food web metrics

连接数
Links

连接密度
Linkage density

互作均匀性
Interaction
evenness

连通性
Connectance

普遍性
Generality

易损性
Vulnerability

功能互补性
Complementary

嵌套性
Nestedness

稳健性
Robustness

特异化程度H2’
Specialization
degree H2’

参数描述
Description

食物网中实际营养关系之和
The total realistic interactions in food web

每个物种对应的平均连接数
The average links for each species

物种相互作用的均匀程度，均匀性越低，不同物种群组间互作频率的变异程度越高
The evenness of interaction in food web: low evenness depicts a high variation in in‐
teraction frequencies between different species pairs

食物网中实际连接数占所有可能连接数的比例
Realized proportion of all possible links

每种消耗者所对应猎物平均数量
Mean number of prey species per consumer

每种猎物所对应消耗者的平均数量
Mean number of consumer species per prey

处于同一营养层级的物种对资源的需求不同，当一种资源减少时还可以通过取
食其他资源维持种群
Species in the same trophic level have different resource requirements, and when
one resource is reduced, they can maintain the population by eating other resources

通过生态位宽度来衡量物种偏离系统排列分布的程度，嵌套性越强，说明物种越
不容易灭绝
A measure of departure from systematic arrangement of species by niche width.
Higher nestedness means lower probability of extinction

物种二次灭绝曲线下部阴影部分面积，测量系统对物种消失的稳定性，值越大，
说明系统越稳定
The area under the secondary extinction curve measures the system stability to spe‐
cies disappearance: higher robustness indicates higher stability

食物网中的物种特异化程度H2’（0~1），H2’越大，表明特异性越强，即寡食性或单
食性物种越多
H2’indicates the degree of specialization H2’(0-1) in food web: higher H2’means
higher specialization, which represents more oligophagous or monophagous species

参考文献
Reference

Bersier et al., 2002;
Dormann et al., 2009

Bersier et al., 2002

Alatalo, 1981; Müller et
al., 1999; Blüthgen, 2010

Martinez, 1992; Dunne et
al., 2002a; Gilbert, 2009

Bersier et al., 2002

Bersier et al., 2002

Blüthgen & Klein, 2011;
Peralta et al., 2014; Rou‐
binet et al., 2018

Almeida-Neto et al., 2008;
Tylianakis et al., 2010

Memmott et al., 2004;
Burgos et al., 2007

Blüthgen et al., 2006;
2008

一般来说，食物网的连通度越高，物种间的相互

作用越强烈，食物网结构越稳定（Dunne et al.，

2002b；van Altena et al.，2016）。这是因为有多个捕

食者控制一种害虫或者一种害虫拥有多个捕食者，

当由于某些原因导致某一个物种数量减少时，还有

其他的猎物可供取食或者有其他的天敌可以控制害

虫，有利于维持群落的稳定性（Gilbert，2009；Tyli‐

anakis et al.，2010）。连通性较高的食物网总体上抗

外界干扰能力更强，更有利于抵抗外来物种入侵

（Smith-Ramesh et al.，2017）；但一旦入侵成功，尤其

是在被次级消费者入侵时，由于不同营养层之间的

级联效应，食物网将变得更加脆弱，使一些本地物种

面临二次灭绝的风险（Romanuk et al.，2017）。普遍

性主要表明了猎物的多样性，普遍性越高，说明每种

天敌对应的猎物谱越宽。易损性则代表每种猎物对

应的消费者数量，值越高，说明这种猎物需要供养的

消费者就越多，这些高营养层级物种（消费者）对猎

物的依赖性就越强，如果由于某些原因猎物种群减

少，将对众多消费者产生不利影响，导致生态系统变

得脆弱，稳定性降低（Bersier et al.，2002）。在生态
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系统中，利用资源互补和具有相同生态功能的物种

冗余是维持生态系统进程和稳定性的重要机制

（Dainese et al.，2017），捕食者的互补性和冗余度可

以决定捕食作用强弱及其稳定性（Peralta et al.，

2014）。

2 节肢动物食物网结构与功能的关系

食物网结构反映了物种间的相互作用关系，直

接或间接影响生态群落的结构、稳定性及功能

（Montoya et al.，2006；Poisot et al.，2013；孙书存，

2017）。天敌的生物控害作用与节肢动物食物网结

构特征和功能密切相关。

2.1 捕食性天敌-害虫食物网

广谱性捕食者由于猎物范围广，在害虫生物防

治当中具有较强的互补性，作为食物网结构的关键

节点，当一种天敌昆虫由于某些原因导致种群消退

时，还有其他捕食者能够控制害虫种群增长。

Baumgartner et al.（2020）通过引入依赖随机搜索共

同灭绝的模型（dependent random-search coextinc‐

tion model，DCM），介绍了一种模拟食物网中物种

初级灭绝后果的新方法。在 DCM 中，假设物种在

初次灭绝后可以通过 2种排他性机制，即增加与原

有物种的相互作用强度（补偿效应），或者增加新的

相互作用而继续存在，该模型可用于模拟包含多种

相互作用的食物网中的物种灭绝后果。捕食性天敌

一般个体较大，迁移扩散能力较强，对猎物消化吸收

能力也比较强，如无猎物残留，则很难直观判断其是

否取食猎物和具体取食量，这导致早期关于捕食性

天敌-害虫食物网的研究多以根据历史经验数据进

行定性评价为主。近年来，随着分子检测技术的发

展和进步，实现了从定量角度分析捕食性天敌-害
虫定量食物网，可以更深入解析天敌与害虫之间的

互作关系，有助于根据食物网不同营养层级间的级

联效应解释农田害虫种群演替规律及其驱动机制。

近年来，用于捕食性天敌-害虫食物网构建及

结构特征描述的检测技术飞速发展（Eitzinger et al.，

2019）。早期的免疫学检测技术如酶联免疫吸附试

验（enzyme-linked immunosorbent assay，ELISA）等

可以检测食物关系（张古忍等，1996），如刘雨芳等

（2002）用 ELISA 双抗体夹心法研究了稻田中常见

的捕食性天敌、主要害虫及中性昆虫之间的食物关

系，构建了捕食者-猎物食物网，发现在被检测的19种

捕食者中，捕食白背飞虱 Sogatella furcifera 和褐飞

虱Nilaparvata lugens的分别有15种和11种，主要以

蜘蛛类为主；捕食稻纵卷叶螟Cnaphalocrocis medi‐

nalis幼虫的有7种，捕食摇蚊Chironomus sp.的有13

种，另有3种蜘蛛对稻蝗Oxya sp.若虫也有较高的捕

食率。随着DNA分子检测技术的发展，通过构建特

异性引物能快速准确检测天敌消化道内的猎物种

类，如多重PCR技术，实现了从每次只能检出1种猎

物到可同时检出多个猎物的跨越，缩短了检测时间，

极大地提高了猎物检出效率，对于快速追踪和评价

节肢动物食物关系，特别是解析复杂的食物网结构

具有重要意义（李凯等，2010）。例如Roubinet et al.

（2018）利用分子中肠检测技术检测了大麦田广谱性

捕食者及猎物信息，发现在 8种捕食性天敌中（5种

步甲、3种蜘蛛）有36%的个体中检出了全部15种猎

物，有35%的个体中只检测出1种猎物，有29%的个

体中检出了超过1种猎物；广谱性捕食者-猎物食物

网结构（如特异性水平、捕食者的功能冗余性）随作

物生育期而变化，捕食性天敌在不同季节存在种群

互补性（功能冗余），这有利于在作物不同生育期控

制害虫发生为害。

在生态网络中，一个物种的消失可能会引发一

系列严重后果，在水平（同一营养层级）和垂直方向

上（不同营养层级）多样性降低（物种损失）将会加重

物种灭绝的概率并影响其生态功能。这是因为食物

网中的物种间除了直接作用外，还存在级联效应。

Dunne et al.（2004）认为捕食者-猎物组成的食物网

连通度越高，其稳健性也越强，由个别物种损失引起

的级联效应导致其他物种二次灭绝的概率也比较

低，而更高营养层级（捕食者）的行为往往也决定了

食物网结构和其生态功能（Lazzaro et al.，2009；Ru‐

dolf，2012）。Donohue et al.（2017）认为食物网中单

个捕食者物种的消失，不论有无其他捕食者存在，都

会在自然群落中迅速引起二次灭绝效应，增加其他

物种灭绝的概率。因此，保护生态系统中物种的多

样性，增加营养关系的冗余性（Kawatsu et al.，

2021），对于维持生态系统稳定、降低物种灭绝风险、

提升天敌昆虫的生态服务功能意义重大。

2.2 寄生性天敌-害虫食物网

相较于捕食者-猎物模型，寄生物-寄主食物关

系更容易观测和量化，通过定量分子检测技术，可以

评价不同营养层级物种间的直接作用和级联效应，

解释物种间互作关系与生态功能的传递途径和机制

（de Sassi et al.，2012）。如Gagic et al.（2011）报道了

小麦蚜虫-寄生蜂定量食物网结构与生物控害的关

系，发现连接数更高的食物网对应的蚜虫寄生率更
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低，重寄生率则较高，但寄生率和重寄生率都随着农

作物比例的增加而相应减少。Sanders et al.（2013）

通过研究豆科作物上的蚜虫-寄生蜂食物网，发现

了影响物种灭绝的间接途径，当移除高营养层级的

寄生蜂物种后，处于低营养层级的主要寄主蚜虫受

到高营养层级寄生蜂控制的压力将会减弱，增加了

非靶标蚜虫种群与主要寄主蚜虫的种间竞争，抑制

了这些非靶标蚜虫的种群数量，并通过自下而上的

作用影响其寄生蜂种群，加重寄生蜂二次灭绝的风

险。说明这些非靶标寄主物种多样性和种群密度的

降低，削弱了寄主-寄生物相互作用的强度，影响了

生态系统中高营养层级物种的稳定性和功能（Ke‐

hoe et al.，2016；Sanders et al.，2018a）。

Gómez-Marco et al.（2015）利用 DNA 分子检测

技术分析了柑橘上的绣线菊蚜Aphis spiraecola及其

寄生蜂定量食物网结构，在被检测的880头僵蚜中，

发现有 86%的僵蚜体内检测出至少 1头寄生蜂，其

中有583头僵蚜中检测出了唯一的初级寄生蜂——

当归双瘤蚜茧蜂Binodoxys angelicae，共检测出6种

405 头重寄生蜂，蚜虫蚜蝇跳小蜂 Syrphophagus

aphidivorus占整个重寄生蜂类群的43%；另外，研究

发现重寄生蜂能够通过影响初级寄生蜂的性比而抑

制其种群增长，这可能是造成作物生长早期田间寄

生率偏低的主要原因。Yang et al.（2021）通过分子

检测技术分析了来自 25个不同景观背景棉田的棉

蚜-寄生蜂定量食物网，在检出的全部2 503头寄生

蜂个体中，初级寄生蜂有 3种（1 569头），其优势种

为棉蚜刺茧蜂 Binodoxys communis，占初级寄生蜂

物种的 91%；重寄生蜂有 7种（934头），优势种为蚜

蝇跳小蜂 Syrphophagus spp.，占重寄生蜂物种的

40%；初级寄生蜂和重寄生蜂分别占全部寄生蜂的

63%和37%。该研究揭示了我国华北地区不同景观

背景下食物网调控寄生蜂对害虫生物控制功能的新

机制，同时发现棉田周边景观背景、寄生蜂多样性、

蚜虫-寄生蜂食物网结构与生态功能间存在明显的

级联效应，寄生作用与初级寄生蜂的多样性和食物

网的普遍性呈负相关关系，而重寄生率与食物网的

易损性呈正相关关系。这可能是因为寄生作用主要

与优势寄生蜂物种有关，因此并不是物种越多，寄生

率就越高。此外，这种效应在一定程度上也受景观

背景的影响，如棉田周边非作物生境比例越高，寄生

率也越高，而小宗作物的存在降低了重寄生率。

3 节肢动物食物网结构与功能影响因素

食物网主要研究处于不同营养层级物种之间的

相互作用，因此，从理论上讲，凡是能够影响物种相

互作用的因素都有可能影响食物网结构，并通过级

联效应直接或间接影响生态系统功能。

3.1 物种内部作用

3.1.1 物种体型大小

在自然生态群落中，物种体型大小的形成是长

期生态适应性进化的结果，物种通过生物量的转化

和流通影响其在生态系统中的相互作用，包括食物

网的结构和动态（Schneider et al.，2016；Brose et al.，

2017）。体型较小的个体通常比体型大的个体觅食

率低，从而面临着更高的捕食风险。Brose et al.

（2006）认为捕食者相对于猎物的体型越大，食物网

中物种的多样性和稳定性就越高。Gibert & De‐

Long（2017）通过数学模型模拟了物种表型（体型大

小）变化对食物网营养水平的影响，发现体型变异越

大，整个食物网的连通性和总的食物摄取率也越高。

3.1.2 物种多样性

物种对食物网结构的影响主要基于其多样性和

复杂性，物种多样性的丧失将会削弱食物网的稳定

性（Schneider et al.，2016），影响食物网的结构和生

态系统功能（李妍等，2008；Gray et al.，2021）。如

Estrada（2007）分析了食物网对物种损失的响应程

度，发现物种连接数的偏态分布使得食物网非常容

易受到物种消失的影响，而分布均匀并且扩展性高

的食物网对物种损失的抵抗能力最强。Dunne et al.

（2013）报道食物网中寄生物种类增加时，食物网的

连接密度和复杂性也越高，特别是包括多个营养层

级时，如从捕食者到猎物寄生物的链接。Lundgren &

Fausti（2015）研究表明节肢动物物种多样性的增加

提高了食物网中心性，降低了玉米田害虫数量。Pe‐

droso et al.（2021）描述了一种植食性甲虫与其寄生

物食物网结构和功能之间的关系，发现单一寄生蜂

物种占优势时容易导致食物网结构的复杂性和寄生

率下降，多样性高的寄生蜂种群则能够有效控制植

食性昆虫为害。

3.1.3 物种间相互作用的强度

食物网中物种的相互作用方式多以由上而下的

控制效应（top-down effect）为主，反过来，下层物种

也能通过食物链影响上层物种，也称为 bottom-up

effect。了解这 2 个过程对于揭示生态群落结构和

功能非常重要，捕食者（或寄生物）种群可能由于猎

物（或寄主）短缺导致种群适合度降低，短期内将影

响丰富度，长期将有可能影响种群动态（Tack et al.，

2011；Chailleux et al.，2014）。
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在生态系统中，拥有同一种捕食者的猎物之间

往往也会存在竞争关系。当一种猎物种群密度增加

时，根据由下而上的营养关系，其相应的捕食者数量

也会增加，从而间接提高对食物网中其他猎物的控

制作用，这种竞争通常称为“似然竞争（apparent

competition）”（Holt，1977）。Frost et al.（2016）报道

不同植食性昆虫寄主之间的似然竞争影响了整个群

落当中的天敌寄生作用，改变了寄主-寄生蜂食物

网结构。当猎物种群密度较低时，天敌昆虫之间由

于对猎物资源的需求竞争，可能会发生集团内捕食，

从而影响食物网结构和生物控害效果（Vance-Chal‐

craft et al.，2007；Rondoni et al.，2018）。但 Wang et

al.（2019）认为集团内捕食作用减缓了高营养层级物

种自上而下对猎物的控制作用，反而增强了食物网

的稳定性和物种多样性。

昆虫体内的共生菌也会影响寄主-寄生物食物网

结构。兼性细菌内共生体能保护寄主免受膜翅目寄

生蜂等天敌的侵袭。Vorburger（2014）和Vorburger &

Perlman（2018）证实蚜虫体内一些防御性质的共生

菌通过增加抗性遗传变异，能够调控蚜虫-寄生蜂

之间的协同进化，提高其遗传特异性，保护蚜虫免受

寄生蜂袭击，间接降低了寄生性天敌昆虫对蚜虫的

生物控制作用。Ye et al.（2018）发现兼性内共生体

并不影响寄生蜂的产卵行为，但会降低寄生蜂在其

寄主麦长管蚜 Sitobion avenae 体内的存活率，增加

食物网的特异性程度，直接或间接调节了蚜虫-寄
生蜂-重寄生蜂之间的相互作用。

3.2 物种外部环境因素

3.2.1 气候变化

外部环境因素如温度、湿度和光照等气候因子

可以影响物种多样性和相互作用（Tylianakis & Mor‐

ris，2017）。气候变化主要是通过影响植食性昆虫的

个 体 大 小（Awmack et al.，2004）和 代 谢 速 率

（Petchey et al.，2010）调节其生长发育和种群增长

（Bale et al.，2002）。Chidawanyika et al.（2019）强调

了气候变化如何通过农田生态系统自下而上和自上

而下的作用，从而影响植物-寄主-寄生蜂 3级营养

层级食物网关系。通过优化景观布局，提高热胁迫

下寄生蜂的适合度，将有助于提升寄生蜂在热胁迫

环境下的寄生作用。Yacine et al.（2021）评估了全球

变暖背景下物种快速进化机制对生物多样性和营养

结构的影响，发现即使物种进化速度很快，食物网的

结构和功能仍然会遭受巨大破坏。

除温度外，人工干扰如光照等也会影响物种多

样性及生态功能（Gaston et al.，2013；Knop et al.，

2017）。Sanders et al.（2018b）研究了夜晚人工光照

强度对大豆和大麦上蚜虫-寄生蜂食物网的影响，

发现夜间低强度的人工光照增加了蚜虫-寄生蜂食

物网自上而下的控制作用，提高了寄生效率，降低了

蚜虫密度，而高强度光照则降低了寄生率。

3.2.2 农田景观

农田景观格局包括植物多样性、景观组成和生

境破碎化程度等。许多研究表明，节肢动物多样性

及其生态系统功能与植物多样性密切相关（Ebeling

et al.，2018；Gardarin et al.，2018）。植物群落多样性

的增加对植食性昆虫的影响往往高于上一营养层级

的捕食者（Scherber et al.，2010），较高的植物多样性

为节肢动物提供了更稳定的食物和栖息地资源

（Haddad et al.，2011），而植被遭到破坏将导致食物

网中的物种多样性减少，甚至引起个别物种灭绝

（Valladares et al.，2012）。Giling et al.（2019）认为随

着植物多样性的增加，植物-植食性昆虫-捕食性天

敌食物网的复杂性也在增加，说明植物间接调控了

更高营养层级物种间的相互作用。 Wan et al.

（2020）通过在全球尺度上的分析发现植物多样性能

够影响不同节肢动物类群及营养关系，增加植物多

样性，例如间作套种（Ouyang et al.，2020）或在农田

周边种植其他经济植物等为天敌昆虫提供了额外的

庇护所和食物来源，增加了处于第 3营养级的寄生

性和捕食性天敌的数量，降低了位于第 2营养级的

害虫的丰度和为害程度，提升了第 1营养级的作物

产量与品质，这为降低杀虫剂用量、保护生态群落提

供了食物网层面的理论依据。

景观组成和生境破碎化能够直接或间接影响节

肢动物群落多样性与动态（Batáry et al.，2011；Veres

et al.，2013）、物种相互作用及食物网组成和结构

（Massol & Petit，2013）及害虫生物防治（Tylianakis &

Binzer，2014）。作物是害虫主要定殖和活动场所，

而非作物生境能够为天敌昆虫提供替代猎物以及花

粉、花蜜等营养物质，是天敌昆虫生存和活动的重要

庇护所。Fabian et al.（2013）报道非作物生境如作物

周边的野花植物条带会影响蚜虫天敌昆虫的丰度和

多样性，以及寄主-寄生蜂定量食物网结构；景观异

质性增加了食物网中物种互作的多样性，降低了易

损性；越靠近野花条带，食物网的普遍性和连接密度

也越高。Grass et al.（2018）发现生境破碎化在局部

及景观层面上直接影响物种组成和群落结构，导致

寄主种类减少（因寄生物对寄主的变化具有高度的
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敏感性），降低了寄主-寄生物食物网的模块化程

度，破坏其群落的稳定性。Häussler et al.（2020）认

为生境破坏（如生境丧失和破碎化）是物种灭绝的关

键驱动因素。但Liao et al.（2017a，b）认为食物网中

物种如果存在明显的竞争关系，适度的生境破碎化

将有利于维持食物网的稳定。

农业集约化减少了农田景观中的斑块数量，降

低了景观异质性，尤其是田埂周边杂草等非作物生

境面积的减少，降低了节肢动物群落的丰富度和多

样性（Tscharntke et al.，2005），甚至影响生态系统功

能（Thies et al.，2011；Zhao et al.，2015）。Jonsson et

al.（2012）研究表明农业集约化驱动了农田景观对寄

主-寄生蜂之间的食物关系和相互作用的影响，降

低了蚜虫的初级寄生率和重寄生率以及小菜蛾

Plutella xylostella的初级寄生率，这些影响几乎完全

是由生境干扰和杀虫剂使用强度增加所介导的，这

也证实了随着土地利用强度的增加，如单一作物大

面积栽培和杀虫剂用量的增加，使得较高营养层级

的物种如寄生蜂对这些干扰的敏感度也在提升。

Gossner et al.（2016）分析了德国3个地区超过150块

草地上的土地使用和生物多样性数据，发现土地集

约化使用引起了多个草地植物、病原物及节肢动物

营养关系的同质化，降低了地上节肢动物群落的
α-多样性。

3.2.3 种植管理

水肥管理是农田害虫综合治理的重要一环，通

过水肥管理可以改良土壤营养和理化条件，调控植

物生长，增加植物对害虫为害的抵抗和补偿能力，并

通过级联效应直接或间接影响食物网结构及生态功

能。如 Riggi & Bommarco（2019）发现施用有机肥

能够影响植物生长，并间接影响植物-节肢动物食

物网中的级联方向和强度；在天敌昆虫存在时，施用

有机肥使大麦的生物量能够达到与施用无机肥料相

同的水平，促进了广谱性天敌对害虫的生物控制作

用。Vollhardt et al.（2019）报道施肥能够显著增加小

麦的株高和千粒重，降低初级-重寄生蜂食物网的

普遍性和特异性。寄主植物质量的提高有利于蚜虫

的生长发育，间接增加了寄生蜂的适合度，但由于蚜

虫种群增长速率高于寄生蜂，因此寄生蜂适合度的

增加并不一定会导致寄生率的增加（Garratt et al.，

2011）。杀虫剂的大量使用，在控制害虫种群的同时

也直接或间接杀伤了大量天敌昆虫，并影响其他非

靶标节肢动物的发生（Main et al.，2018）。Tooker &

Pearsons（2021）报道新烟碱类杀虫剂的大量使用引

起了天敌昆虫的致死和亚致死效应，破坏了节肢动

物食物网结构。另外，杀虫剂降低了猎物种群密度，

并通过食物网中的级联效应，导致更高营养层级物

种（天敌昆虫）损失（Douglas & Tooker，2016）。

与传统农业相比，有机农业能够有效降低化学

肥料和化学农药的使用（Larsen et al.，2021），支持更

高水平的生物多样性（Galloway et al.，2021），提升

害虫防治水平（Muneret et al.，2018）。如杨国庆等

（2004）报道与传统的化学防治稻田相比，有机稻田

内天敌昆虫丰富度较高，食物网结构要更复杂、更稳

定。Macfadyen et al.（2009）研究了英国西南部20个

有机农场和传统农场中由 193种寄生物和 370种植

食性昆虫组成的食物网，发现有机农场中寄生蜂的

物种数量要高于传统农场，在遭遇物种损失时有机

农场中的食物网结构更稳定。Bowers et al.（2021）

利用分子中肠检测技术评价了农田覆盖物对捕食性

天敌-害虫食物网结构的影响，发现冬季覆盖如黑

麦、三叶草等作物能够在来年棉花苗期为捕食性天

敌提供替代猎物和栖息地，有黑麦覆盖物的棉田食

物网的嵌套性和互补性比较高，而有三叶草覆盖的

棉田食物网的生态位重叠程度也比较高，这些覆盖

物增加了棉田苗期天敌昆虫的多样性，有利于天敌

昆虫的保育和控害。

转基因作物的推广种植在控制靶标害虫的同

时，也可能直接或间接影响非靶标节肢动物的发生，

并通过食物关系影响生态系统功能。如 von Burg

et al.（2011）报道转基因抗白粉病小麦对非靶标昆虫

及蚜虫-寄生蜂食物网的影响随小麦品种而变化，

对蚜虫-初级寄生蜂食物网参数无明显影响，但个

别转基因小麦品种上初级-重寄生蜂食物网的连通

度要高于对照品系。Szénási et al.（2014）报道转基

因抗虫抗草甘膦玉米与常规玉米相比，节肢动物食

物网结构比较稳定，食物网的连通性没有明显变化；

Pálinkás et al.（2017）也发现无论是高剂量的Bt毒素

还是额外的草甘膦处理都没有改变玉米田节肢动物

食物网的结构，转基因玉米田和常规玉米田中的节

肢动物营养群组数量和连接数均基本一致。Yang

et al.（2022）发现与常规棉花相比，转 Cry1Ac+CpTI

基因棉花并没有显著影响蚜虫、寄生蜂种群的丰富

度及其食物网结构和生态功能，蚜虫寄生率也无明

显差异。

3.2.4 生物入侵

外来生物在侵入本地生态系统后，基于生态适

应性和生物进化理论，可能会与本地物种产生相互



作用，并通过食物链影响其他物种，对本地生态系统

的安全性和稳定性造成冲击（Snyder & Evans，2006；

Fletcher et al.，2019）。如Michalko et al.（2021）报道

一种外来寄生真菌——白蜡树膜盘菌 Hymenoscy‐

phus fraxineus入侵欧洲白蜡后，降低了本地蜘蛛及

其猎物所组成食物网的复杂性和功能互补性。这些

研究表明，引入外来生物防治本地害虫时要综合考

虑各种效应，特别是对当地生态系统安全性和稳定

性的影响。而消除外来入侵物种将有助于当地生态

系统和食物网的恢复（Calizza et al.，2021）。

4 展望

关于节肢动物食物网研究，目前主要集中在物

种多样性及环境因子对食物网结构的影响上，针对

食物网结构变化介导的生态功能评价还比较少。未

来可以重点考虑以下几个方面。

一是深化对食物网中物种相互作用的研究。物

种由于环境因子或其他因素影响导致种群密度降低

或灭绝时，根据级联效应将影响同一生态系统中其

他物种的存活，造成天敌昆虫二次灭绝的风险。因

此，需重点关注物种在食物网中生态位和营养关系

的变化，特别是农田重大害虫种群地位演替带来的

影响；另外，不能忽视食物网中的一些特异性物种，

比如单食性或寡食性的天敌昆虫，尽管其猎物范围

比较窄，但这些物种的消失或灭绝也有可能改变节

肢动物群落食物网结构，造成其他物种二次灭绝的

风险，甚至引起整个生态网络的崩溃。在食物网研

究中，要适当增加样本数量以提高物种分类的识别

程度和准确性；针对不同的食物网类型，探索并建立

有效的物种关系模型，强化食物网中物种变化对结

构和功能影响的模拟研究。在重视天敌生物控害功

能的同时，应加强对物种间集团内捕食、竞争、互利

关系的研究，深入解析物种间相互作用对食物网结

构和节肢动物群落稳定性及生态功能的驱动机制。

二是持续关注农田环境中气候因子、景观背景

和耕作制度等的变化对食物网结构的影响，特别是

在不同时间和空间尺度上的变异。目前对于食物网

的研究主要关注特定因素的影响效应，更多的是空

间尺度变化，如景观格局、区域尺度上的生物多样性

及害虫发生情况，缺乏同时从时间和空间尺度上进

行综合研究，因为农田生态系统具有随时间和空间

尺度不断演变和进化的特征，孤立考虑单一因素则

可能忽视另一因素的潜在作用和影响。

三是综合考虑多个因素探索食物网结构变化对

生态系统功能的驱动和调控机制。既要包括物种内

部的相互作用关系，还要包括外界环境条件的变

化。构建针对不同生态系统中特定取食关系的食物

网，发展和优化食物网组建及评价技术体系，如应用

高通量测序技术提高捕食者所取食猎物种类和数量

的检出率及准确性，进一步明确捕食关系和作用频

率。目前，关于农田节肢动物食物网的研究多集中

在寄主-寄生物食物网上，随着分子检测技术的进

步，定量评价猎物-捕食性天敌食物网将变得更为

广 泛 和 简 便（Derocles et al.，2018；Clare et al.，

2019）。针对不同食物网模型，验证物种多样性降

低、害虫种群地位演替等因素介导的食物网营养关

系变化，特别是通过级联效应引起的更高营养层级

（天敌昆虫）多样性和功能的变化，有助于降低有益

节肢动物二次灭绝的风险。从外部环境、植物、节肢

动物以及时空等多个视角综合评价节肢动物食物网

的发展趋势，趋利避害，提高物种多样性，维持生态

系统的稳定性，促进天敌昆虫的保育和生物控害功

能。此外，不能忽视生物和非生物环境中发生的潜

在进化反应，这包含了驱动害虫生态调控的重要因

素，通过生态和进化数据之间的持续反馈来构建食

物网，将有助于筛选更能适应气候变暖的高效天敌

品种（Montserrat et al.，2021）。

近年来，随着我国种植结构的调整，土地利用方

式也发生了很大变化，一些地方农业集约化程度不

断加深，田埂旁边非作物生境比例持续减少。而农

田景观格局的改变也影响了节肢动物群落结构和多

样性（Liu et al.，2018；Yang et al.，2019）及生态系统

功能，特别是天敌昆虫对害虫的生物控制作用（Liu

et al.，2016）。基于农田生态系统的复杂性，不同作

物或自然（半自然）生境中节肢动物群落多样性、丰

富度等往往差异很大，针对如景观格局和气候变化

等不同环境因子、物种群落特征、食物网组成与结构

对生态系统功能影响与调控机制的研究还比较有

限，需要进一步加强。

综上，在全球化背景下，维持生物多样性和生态

系统的稳定性需要综合考虑多个因素，系统运用生

态进化反馈理论（Moreno-Mateos et al.，2020）、复合

群落理论（综合考虑不同物种之间的相互作用）（Pil‐

lai et al.，2011），整合生态系统中的食物网关系，同

时结合生境的优化、物种多样性的维持、关键物种的

保育、天敌昆虫生态服务功能的发挥，深入了解生态

系统的过程、尺度和发展趋势（The Quintessence

Consortium，2016；Carpentier et al.，2021；Kortsch et
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al.，2021），积极应对全球变化对农田生态系统带来

的影响和挑战，这对于创新和丰富农田害虫综合管

理理论与技术具有重要意义。
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Michalko R, Košulič O, Martinek P, Birkhofer K. 2021. Disturbance by

1期 刘 冰等：农田节肢动物食物网结构与天敌控害功能 107



invasive pathogenic fungus alters arthropod predator-prey food-

webs in ash plantations. Journal of Animal Ecology, 90(9):

2213-2226

Montoya JM, Pimm SL, Solé RV. 2006. Ecological networks and their

fragility. Nature, 442(7100): 259-264

Montserrat M, Serrano-Carnero D, Torres-Campos I, Bohloolzadeh M,

Ruiz-Lupión D, Moya-Laraño J. 2021. Food web engineering:

ecology and evolution to improve biological pest control. Cur‐

rent Opinion in Insect Science, 47: 125-135

Moreno-Mateos D, Alberdi A, Morriën E, van der Putten WH,

Rodríguez-Uña A, Montoya D. 2020. The long-term restoration

of ecosystem complexity. Nature Ecology & Evolution, 4(5):

676-685

Müller CB, Adriaanse ICT, Belshaw R, Godfray HCJ. 1999. The struc‐

ture of an aphid-parasitoid community. Journal of Animal Ecol‐

ogy, 68(2): 346-370

Muneret L, Mitchell M, Seufert V, Aviron S, Djoudi EA, Pétillon J,

Plantegenest M, Thiéry D, Rusch A. 2018. Evidence that organic

farming promotes pest control. Nature Sustainability, 1(7): 361-
368

Novak M. 2013. Trophic omnivory across a productivity gradient: intra‐

guild predation theory and the structure and strength of species

interactions. Proceedings of the Royal Society B: Biological Sci‐

ences, 280(1766): 20131415

Ouyang F, Su WW, Zhang YS, Liu XH, Su JW, Zhang QQ, Men XY,

Ju Q, Ge F. 2020. Ecological control service of the predatory

natural enemy and its maintaining mechanism in rotation-

intercropping ecosystem via wheat-maize-cotton. Agriculture,

Ecosystems & Environment, 301: 107024

Pálinkás Z, Kiss J, Zalai M, Szénási Á, Dorner Z, North S, Woodward

G, Balog A. 2017. Effects of genetically modified maize events

expressing Cry34Ab1, Cry35Ab1, Cry1F, and CP4 EPSPS pro‐

teins on arthropod complex food webs. Ecology and Evolution, 7

(7): 2286-2293

Pedroso BM, Morales-Silva T, Faria LDB. 2021. Dominant parasitoid

species diminishes food web structural complexity and function.

Journal of Insect Conservation, 25(4): 671-682

Peralta G, Frost CM, Rand TA, Didham RK, Tylianakis JM. 2014.

Complementarity and redundancy of interactions enhance attack

rates and spatial stability in host-parasitoid food webs. Ecology,

95(7): 1888-1896

Petchey OL, Brose U, Rall BC. 2010. Predicting the effects of tempera‐

ture on food web connectance. Philosophical Transactions of the

Royal Society of London, Series B: Biological Sciences, 365

(1549): 2081-2091

Pillai P, Gonzalez A, Loreau M. 2011. Metacommunity theory explains

the emergence of food web complexity. Proceedings of the Na‐

tional Academy of Sciences of the United States of America, 108

(48): 19293-19298

Poisot T, Mouquet N, Gravel D. 2013. Trophic complementarity drives

the biodiversity-ecosystem functioning relationship in food

webs. Ecology Letters, 16(7): 853-861

Raymond L, Ortiz-Martínez SA, Lavandero B. 2015. Temporal vari‐

ability of aphid biological control in contrasting landscape con‐

texts. Biological Control, 90: 148-156

Riggi LGA, Bommarco R. 2019. Subsidy type and quality determine

direction and strength of trophic cascades in arthropod food

webs in agroecosystems. Journal of Applied Ecology, 56(8):

1982-1991

Romanuk TN, Zhou Y, Valdovinos FS, Martinez ND. 2017. Robustness

trade-offs in model food webs.//Bohan DA, Dumbrell AJ, Mas‐

sol F. Advances in ecological research: networks of invasion, a

synthesis of concepts. Amsterdam: Elsevier, pp. 263-291

Rondoni G, Fenjan S, Bertoldi V, Ielo F, Djelouah K, Moretti C, Buon‐

aurio R, Ricci C, Conti E. 2018. Molecular detection of field pre‐

dation among larvae of two ladybird beetles is partially pre‐

dicted from laboratory experiments. Scientific Reports, 8: 2594

Roubinet E, Jonsson T, Malsher G, Staudacher K, Traugott M, Ekbom

B, Jonsson M. 2018. High redundancy as well as complementary

prey choice characterize generalist predator food webs in agro‐

ecosystems. Scientific Reports, 8: 8054

Rudolf VHW. 2012. Seasonal shifts in predator body size diversity and

trophic interactions in size-structured predator-prey systems.

Journal of Animal Ecology, 81(3): 524-532

Sanders D, Kehoe R, Cruse D, van Veen FJF, Gaston KJ. 2018b. Low

levels of artificial light at night strengthen top-down control in

insect food web. Current Biology, 28(15): 2474-2478

Sanders D, Sutter L, van Veen FJF. 2013. The loss of indirect interac‐

tions leads to cascading extinctions of carnivores. Ecology Let‐

ters, 16(5): 664-669

Sanders D, Thébault E, Kehoe R, van Veen FJF. 2018a. Trophic redun‐

dancy reduces vulnerability to extinction cascades. Proceedings

of the National Academy of Sciences of the United States of

America, 115(10): 2419-2424

Scherber C, Eisenhauer N, Weisser WW, Schmid B, Voigt W, Fischer

M, Schulze ED, Roscher C, Weigelt A, Allan E, et al. 2010.

Bottom-up effects of plant diversity on multitrophic interactions

in a biodiversity experiment. Nature, 468(7323): 553-556

Schneider FD, Brose U, Rall BC, Guill C. 2016. Animal diversity and

ecosystem functioning in dynamic food webs. Nature Communi‐

cations, 7: 12718

Smith-Ramesh LM, Moore AC, Schmitz OJ. 2017. Global synthesis

suggests that food web connectance correlates to invasion resis‐

tance. Global Change Biology, 23(2): 465-473

Snyder WE, Evans EW. 2006. Ecological effects of invasive arthropod

generalist predators. Annual Review of Ecology, Evolution, and

Systematics, 37: 95-122

Sun SC. 2017. Food-web structure and ecosystem functioning.//Yu ZL.

Current knowledge and future challenges. Beijing: Higher Edu‐

cation Press, pp. 254-271 (in Chinese) [孙书存 . 2017. 食物网结

构与生态功能 .//于振良 . 生态学的现状与发展趋势 . 北京: 高

等教育出版社, pp. 254-271]

Szénási Á, Pálinkás Z, Zalai M, Schmitz OJ, Balog A. 2014. Short-

term effects of different genetically modified maize varieties on

arthropod food web properties: an experimental field assess‐

ment. Scientific Reports, 4: 5315

Tack AJM, Gripenberg S, Roslin T. 2011. Can we predict indirect inter‐

actions from quantitative food webs: an experimental approach.

108 植 物 保 护 学 报 49卷



Journal of Animal Ecology, 80(1): 108-118

The Quintessence Consortium. 2016. Networking our way to better

ecosystem service provision. Trends in Ecology & Evolution, 31

(2): 105-115

Thies C, Haenke S, Scherber C, Bengtsson J, Bommarco R, Clement

LW, Ceryngier P, Dennis C, Emmerson M, Gagic V, et al. 2011.

The relationship between agricultural intensification and biologi‐

cal control: experimental tests across Europe. Ecological Appli‐

cations, 21(6): 2187-2196

Thompson RM, Brose U, Dunne JA, Hall RO Jr., Hladyz S, Kitching

RL, Martinez ND, Rantala H, Romanuk TN, Stouffer DB, et al.

2012. Food webs: reconciling the structure and function of biodi‐

versity. Trends in Ecology & Evolution, 27(12): 689-697

Toju H, Baba YG. 2018. DNA metabarcoding of spiders, insects, and

springtails for exploring potential linkage between above- and

below-ground food webs. Zoological Letters, 4: 4

Tooker JF, Pearsons KA. 2021. Newer characters, same story: neonic‐

otinoid insecticides disrupt food webs through direct and indirect

effects. Current Opinion in Insect Science, 46: 50-56

Tscharntke T, Klein AM, Kruess A, Steffan-Dewenter I, Thies C. 2005.

Landscape perspectives on agricultural intensification and

biodiversity-ecosystem service management. Ecology Letters, 8

(8): 857-874

Tylianakis JM, Binzer A. 2014. Effects of global environmental

changes on parasitoid-host food webs and biological control.

Biological Control, 75: 77-86

Tylianakis JM, Laliberté E, Nielsen A, Bascompte J. 2010. Conserva‐

tion of species interaction networks. Biological Conservation,

143(10): 2270-2279

Tylianakis JM, Morris RJ. 2017. Ecological networks across environ‐

mental gradients. Annual Review of Ecology, Evolution, and

Systematics, 48: 25-48

Valladares G, Cagnolo L, Salvo A. 2012. Forest fragmentation leads to

food web contraction. Oikos, 121(2): 299-305

van Altena C, Hemerik L, de Ruiter PC. 2016. Food web stability and

weighted connectance: the complexity-stability debate revisited.

Theoretical Ecology, 9(1): 49-58

Vance-Chalcraft HD, Rosenheim JA, Vonesh JR, Osenberg CW, Sih A.

2007. The influence of intraguild predation on prey suppression

and prey release: a meta-analysis. Ecology, 88(11): 2689-2696

Veres A, Petit S, Conord C, Lavigne C. 2013. Does landscape composi‐

tion affect pest abundance and their control by natural enemies?

A review. Agriculture, Ecosystems & Environment, 166: 110-
117

Vollhardt IMG, Ye ZP, Parth N, Rubbmark O, Fründ J, Traugott M.

2019. Influence of plant fertilisation on cereal aphid-primary

parasitoid-secondary parasitoid networks in simple and complex

landscapes. Agriculture, Ecosystems & Environment, 281: 47-55

von Burg S, van Veen FJF, Álvarez-Alfageme F, Romeis J. 2011.

Aphid-parasitoid community structure on genetically modified

wheat. Biology Letters, 7(3): 387-391

Vorburger C. 2014. The evolutionary ecology of symbiont-conferred re‐

sistance to parasitoids in aphids. Insect Science, 21(3): 251-264

Vorburger C, Perlman SJ. 2018. The role of defensive symbionts in

host-parasite coevolution. Biological Reviews, 93(4): 1747-1764

Wan NF, Zheng XR, Fu LW, Kiær LP, Zhang ZJ, Chaplin-Kramer R,

Dainese M, Tan JQ, Qiu SY, Hu YQ, et al. 2020. Global synthe‐

sis of effects of plant species diversity on trophic groups and in‐

teractions. Nature Plants, 6(5): 503-510

Wang SP. 2020. Food web structure and functioning: theoretical ad‐

vances and outlook. Biodiversity Science, 28(11): 1391-1404

(in Chinese) [王少鹏 . 2020. 食物网结构与功能: 理论进展与展

望 . 生物多样性, 28(11): 1391-1404]

Wang SP, Brose U, Gravel D. 2019. Intraguild predation enhances bio‐

diversity and functioning in complex food webs. Ecology, 100

(3): e02616

Wirta HK, Hebert PDN, Kaartinen R, Prosser SW, Várkonyi G, Roslin

T. 2014. Complementary molecular information changes our per‐

ception of food web structure. Proceedings of the National Acad‐

emy of Sciences of the United States of America, 111(5): 1885-
1890

Yacine Y, Allhoff KT, Weinbach A, Loeuille N. 2021. Collapse and res‐

cue of evolutionary food webs under global warming. Journal of

Animal Ecology, 90(3): 710-722

Yang F, Liu B, Zhu YL, Desneux N, Liu LT, Li CH, Wyckhuys KAG,

Lu YH. 2022. Transgenic Cry1Ac + CpTI cotton does not com‐

promise parasitoid-mediated biological control: an eight-year

case study. Pest Management Science, 78(1): 240-245

Yang F, Liu B, Zhu YL, Wyckhuys KAG, van der Werf W, Lu YH.

2021. Species diversity and food web structure jointly shape

natural biological control in agricultural landscapes. Communi‐

cations Biology, 4: 979

Yang GQ, Wu JC, Zhang SX, Zhang JH, Yang YQ, Wang HQ. 2004.

The relationship among structures, intrinsic rate of increase of

functional guilds, and link numbers of arthropod community in

three types of rice field under organic rice production system.

Acta Ecologica Sinica, 24(4): 686-692 (in Chinese) [杨国庆, 吴

进才, 张士新, 张建汉, 杨衍强, 王洪全 . 2004. 三种类型稻田节

肢动物群落结构、亚群落内禀增长率与链节数的关系 . 生态学

报, 24(4): 686-692]

Yang L, Liu B, Zhang Q, Zeng YD, Pan YF, Li ML, Lu YH. 2019.

Landscape structure alters the abundance and species composi‐

tion of early-season aphid populations in wheat fields. Agricul‐

ture, Ecosystems & Environment, 269: 167-173

Ye ZP, Vollhardt IMG, Parth N, Rubbmark O, Traugott M. 2018. Facul‐

tative bacterial endosymbionts shape parasitoid food webs in

natural host populations: a correlative analysis. Journal of Ani‐

mal Ecology, 87(5): 1440-1451

Zhang GR, Gu DX, Zhang WQ. 1996. Enzyme-linked immunosorbent

assay (ELISA) and its application in predation studies. Chinese

Journal of Biological Control, 12(1): 33-38 (in Chinese) [张古

忍, 古德祥, 张文庆 . 1996. 酶联免疫吸附试验在捕食作用研究

中的方法与应用 . 中国生物防治, 12(1): 33-38]

Zhao ZH, Hui C, He DH, Li BL. 2015. Effects of agricultural intensifi‐

cation on ability of natural enemies to control aphids. Scientific

Reports, 5: 8024

（责任编辑：李美娟）

1期 刘 冰等：农田节肢动物食物网结构与天敌控害功能 109


