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全球变化对食物网结构影响机制的研究进展 

王晴晴  高  燕  王  嵘* 

华东师范大学生态与环境科学学院, 浙江天童森林生态系统国家野外科学观测研究站, 上海 200241 

摘  要  食物网主要依靠基于不同营养级间物种互作形成的上行与下行调控维持其结构。全球变化能够改变种间关系, 威胁

生物多样性的维持, 然而目前对全球变化改变食物网结构的机制仍处于探索阶段。近年来通过大时空格局与多营养级食物网

研究, 发现全球变化的作用机制主要可归结为三种: 物候错配、关键种丧失与生物入侵。该文聚焦于这三种机制, 综述各种

机制造成的食物网结构变化并探讨相关的进化与生态驱动因素。三种干扰机制均通过改变原有种间关系, 影响食物网调控, 

改变食物网结构。不同的是, 物候错配造成的种间关系变化是由于不同物种的物候对全球变化产生非同步响应所致; 关键种

丧失则使营养级间取食/捕食关系发生变化甚至缺失; 而入侵物种通过竞争排除同营养级物种改变种间关系。最后, 该文提出

食物网结构变化的实质是物种是否能够适应快速变化的生态环境, 并据此展望未来研究方向。随着全球变化影响日益加剧, 

急需继续深入探索导致全球变化下食物网结构改变的机制, 为制定合理的生物多样性保护与生态修复规划提供重要理论支

撑。 
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Abstract 

The food web sustains its structure mainly by bottom-up and top-down regulations of the species interactions 

among different trophic levels. However, global changes can alter interspecific relationships and threaten the 

maintenance of biodiversity. It is still unclear how global change alters the structure of the food webs. In recent 

years, based on numerous studies on food webs composed of multi-trophic levels at large spatiotemporal scales, 

researchers have found that global changes alter food web structure mainly through three mechanisms: phenolog-

ical mismatching, loss of key species and biological invasion. Here we focused on these three mechanisms and 

reviewed how these mechanisms regulate food web structure change, with further discussions on the driving fac-

tors in ecology and evolution. All these three mechanisms can alter the interspecific interactions, resulting in dis-

tortion of the regulation of food webs. The major difference among these three mechanisms is how interspecific 

interactions are changed. Phenological mismatching occurs due to the asynchronous responses in the phenology of 

different species to global changes, while the loss of key species can change or even entirely destroy some critical 

feeding/predation relationships, and invasive species often simplify the food web structure by causing strong in-

terspecific competition to exclude species at the same trophic level. Finally, we pointed out that the changes in 

food web structure actually depend on the adaptation of species to the ongoing global changes and we further pro-

vided some insights into future research directions. With aggravated global change impacts, it is necessary to fur-

ther study the mechanisms underlying how global changes influence food web structure, to reinforce the extant 

theoretical basis for formulating biodiversity conservation and ecological restoration measures. 

Key words  global change; interspecific interactions; food web structure; phenological mismatching; loss of key-
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食物网是指由个体、种群与营养级之间形成的

生物间取食关系网络, 也称为“消费者—资源”互作

网络, 广义上认为除不同营养级间物种的拮抗关系

外也考虑种间互惠关系以及同一营养级中物种的竞

争关系(李妍等, 2008; Wabnitz et al., 2010)。食物网

概念是基于Charles Elton在1927年提出的食物链理

论发展而来的(Elton, 1958), 通过Raymond Linde-

man和Robert May等生态学家的不断发展形成了系

统的食物网理论(Lindeman, 1942; May, 1972; Pimm, 

1979), 并在21世纪初将复杂网络理论引入食物网

研究中(Dunne et al., 2002), 通过节点和路径的分布

特征描述了系统的连通性和最优性, 为食物网研究

提供了全新的理论框架, 促进食物网研究在近20年

中快速发展。近年来, 我国学者在食物网相关研究

领域已取得重要进展, 结合食物网结构与生物多样

性, 研究垂直多样性和水平多样性以及时空尺度对

食物网动态和稳定性的影响(Wang & Brose, 2018; 

Wang et al., 2019c)。 

目前主要认为食物网主要依靠上行(bottom-up 

control)与下行(top-down control)调控来维持其结

构、生物多样性与生态系统功能。Lindeman (1942)

首次定量研究了能量在不同营养级之间的传递过程, 

强调了食物网动态的上行调控机制。20世纪60年代, 

Hairston等美国生态学家提出的“绿色世界假说” 

(green world hypothesis), 强调捕食者对食草动物和

植物的下行调控作用(Hairston et al., 1960)。上行与

下行调控共存于绝大部分生态系统中, 两种调控共

同作用从而限制各营养级中所有物种的种群大小是

促使物种共存、维持生物多样性的重要机制

(Terborgh et al., 2001; Ewers & Didham, 2006; Estes 

et al., 2011; Wang et al., 2019b, 2020)。 

在人类世(Anthropocene)中人类活动造成了包

括全球气候快速变化、生境破碎化与环境污染等一

系列全球变化问题, 已在全球范围内造成了严重的

生态后果(Tylianakis et al., 2008; Butchart et al., 

2010)。例如, 在全球气温与降水量迅速变化的背景

下, 众多物种的自然分布范围正发生巨大变化, 甚

至灭绝(Gilman et al., 2010); 同时世界上几乎所有

的森林生态系统均发生了片断化现象, 导致动植物

栖息地大量丧失, 并引发大型猎食动物种类与数量

快速下降(Taubert et al., 2018); 此外, 全球范围内频

繁的人类活动例如国际贸易促使大量外来物种入侵, 

直接改变入侵地生态系统中的物种组成与群落结构

(Simberloff et al., 2013)。有研究估计人类活动已导

致全球物种数量下降了18.3% (Murphy & Romanuk,  

2014)。 

全球变化可能直接使物种灭绝(Butchart et al., 

2010; Cardinale et al., 2012), 也可能通过改变种间

关系, 影响食物网结构(Memmott et al., 2004; Bas-

compte, 2009;王玉玉等, 2013; Ripple et al., 2014)。然

而, 种间关系的改变影响上行与下行效应进而改变

食物网结构的潜在机制仍处于探索阶段。近年来通

过众多大时空尺度和多营养级食物网研究, 对这一

问题有了一定的认识, 可大体归结为三种机制: 物

候错配、关键种丧失与生物入侵。本文将聚焦于全

球变化影响食物网结构这一主题, 介绍上述三种机

制造成食物网上行与下行调控变化的过程与后果, 

据此展望未来生物多样性保护与生态修复的研究方

向。 

1  全球变化影响食物网结构的机制 

1.1  物候错配 

食物网中互作物种的物候特征(例如植物的开

花物候与传粉动物的活跃期和繁殖期; 浮游生物的

种群峰值与鱼类的繁殖期等)往往存在时空耦合

(Gilman et al., 2010)。然而, 由于不同物种的物候特

征对全球变化的响应存在巨大差异, 使得原本耦合

的关系发生错配, 即物候错配。物候错配改变了不

同营养级物种的相互作用强度, 甚至消除这一关系, 

阻碍能量由低营养级向高营养级流动, 导致高营养

级物种多度下降甚至灭绝, 进而降低食物链长度与

食物网复杂性(Gilman et al., 2010; Sydeman et al., 

2015)。 

目前普遍认为全球气候变暖是导致物候特征快

速变化的主要驱动因素。Thackeray等(2016)通过综

合分析10 003个涵盖812种海洋、淡水和陆地物种的

长期物候观察记录(超过20年), 发现几乎所有物种

的重要物候特征发生期均随着时间推移而提前, 但

不同营养级物种提前的幅度不一样, 其中初级消费

者物候特征发生期提前的时间最长, 平均达6.2天, 

这种非同步的物候特征变化促使物候错配的发生。

现有研究已找到了物候特征变化影响不同营养级间

种间关系的证据, 例如全球范围内传粉者多度日益

下降也与气候变暖有关。植物在变暖环境中提前开
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花, 使传粉昆虫活跃期与花期重叠时间减少, 导致

动植物群落衰退(Gilman et al., 2010; Potts et al., 

2010)。气候变化驱动的物候特征改变也已在一些特

殊生态系统中被发现。通过采用内耳石测量法分析

青 藏 高 原 湖 泊 中 的 特 有 鱼 类 色 林 错 裸 鲤

(Gymnocypris selincuoensis)的繁殖物候, 发现其与

20世纪70年代至21世纪初的气候变化有关, 该鱼类

的繁殖期平均每10年提前2.9天, 这一大型鱼类的物

候特征变化可能会影响本地水体生态系统的食物网

结构及其种群更新(Tao et al., 2018)。 

物候错配不仅发生于生态系统内部, 不同生态

系统中物种的物候特征变化能够在更大尺度上造成

物候错配。1984–2004年间, 在荷兰分布的栖息于森

林生境的长距离迁徙食虫鸟类的种类急剧减少, 这

种现象的重要成因是由于全球变暖导致西欧的春天

变得更为温暖, 不同森林生态系统中的昆虫物候特

征也发生的快速变化致使鸟类食物资源供应峰值与

长距离迁徙食虫鸟类的到达与滞留时间不匹配

(Both et al., 2010)。 

物候错配现象也在人工控制实验系统——青藏

高原草甸中的常见植食昆虫夜蛾(Melanchra pisi)及

其宿主植物条叶银莲花(Anemone trullifolia var. lin-

earis)与龙胆属植物美丽龙胆(Gentiana formosa)中

得到了验证。通常夜蛾幼虫主要以条叶银莲花为食, 

而美丽龙胆通常在夜蛾幼虫密度达到高峰后才开花, 

从而避免花序被夜蛾幼虫过度啃食。然而, 在为期3

年的人工增温实验中, 美丽龙胆花期和条叶银莲花

的营养繁殖物候在温度提升1.5 ℃的情况下提前了

一周, 而夜蛾幼虫的出现却推迟了两周; 在升温状

态下夜蛾幼虫密度增加了10倍, 但条叶银莲花的密

度却仅下降了30%, 而物候特征变化使夜蛾幼虫主

要取食美丽龙胆的花和胚珠, 对美丽龙胆造成的损

伤增加了100倍(Liu et al., 2011)。这种急剧加强的营

养级关联大大降低了龙胆植物的繁殖能力, 因此气

候变暖导致的物候错配是导致植被衰退的潜在因

素。 

全球气候变化的另一个主要特征是昼夜温差加

大, 这一变化也能够导致物候错配。以瓶子草属

(Sarracenia)植物Sarracenia purpurea叶片中的水生

微生物群落为研究对象, 检验昼夜温差加大对不同

微生物营养级的效应, 结果表明与正常昼夜温差中

的群落相比, 处于第一营养级的细菌密度在实验初

始阶段增加后开始迅速下降, 而位于第二营养级的

原生生物由于生长节律与细菌群落动态错配造成食

源匮乏 , 导致其α多样性急剧降低(Zander et al., 

2017)。 

除全球气候变化外, 许多其他类型的人类干扰

也能够改变区域气候。例如, 生境片断化将大生境

斑块分割为大量小生境片段, 导致边缘效应增强, 

改变原有的林内小气候并改变物候特征, 可能导致

物候错配进而影响种间关系的稳定(Haddad et al., 

2015; Wilson et al., 2016)。物候特征异步变化是导致

物候错配的主要因素。在受干扰环境中物候特征变

化速率可能与物种的世代周期有关, 世代周期越短

的生物适应环境变化的速度越快, 这与草本、灌木

和小型消费者(例如植食性昆虫)物候提前幅度较大

一致(Both et al., 2009; Thackeray et al., 2016)。目前

尚不清楚不同生物类群适应气候变化的潜在机制, 

这可能涉及由温度变化引发激素分泌变化调整生长

节律以及表观遗传因子引发的可塑性变化。但是, 

物种对气候变化的耐受能力是有极限的, Trisos等

(2020)研究了30 000种陆地和海洋生物能够承受的

温度阈值并根据模型预测发现大量物种将由于全球

气温持续升高而在近期集体灭绝。然而,在某些生态

系统中气候变化却未导致物候错配的发生(Hansson 

et al., 2013)。因此, 需要更多案例研究以全面分析

导致物候特征变化异步性的生物(例如种内遗传变

异水平)与环境因素(气候变暖程度、昼夜温差范围、

生境斑块大小等)并帮助预测未来不同生态系统中

食物网结构演变的趋势。此外, 地下生物群落尤其

是土壤微生物与小型土壤动物群落对生态系统服务

功能贡献巨大且对食物网结构具有重要的支持作用, 

但由于物种鉴定困难等原因, 目前关于此类群落中

物候错配的报道较少。未来可结合DNA条形码(表1)

技术深入了解这些群落中的食物网结构与动态及其

对气候变化的响应。 

1.2  关键种丧失 

食物网中的关键种是对整个食物网的稳定具有

重要作用的物种, 这些物种的丧失能够产生强大的

营养级联效应 ,  直接或间接导致大量物种灭绝

(Zhao et al., 2016)。关键种在食物网中往往处于连接

较多的节点上或相互作用强度高的连接节点上, 此

外, 能够对大量其他物种造成强烈间接影响的物种

( 例如顶级捕食者 ) 也是关键种。全球变化  
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表1  文中相关专业术语解释 

Table 1  Explanation of terminology in this review 

专业术语解释 Explanation of terminology 

 

上行调控: 通过低营养级物种的防御限制高营养级物种的可利用食物资源进而调控食物网中各物种的种群大小(Terborgh et al., 2001)。 

Bottom-up control: The defenses of species at low trophic levels limit the availability of food resource for species at high trophic levels, regulating the popula-

tion size of each species in a food web (Terborgh et al., 2001). 

下行调控: 通过高营养级物种对低营养级物种的捕食/取食控制食物网中各物种种群大小(Terborgh et al., 2001)。 

Top-down control: Species at high trophic levels control the population size of each species in a food web through preying on or feeding on the species at low 

trophic levels (Terborgh et al., 2001). 

DNA条形码技术: DNA条形码是指基因组中能够代表该物种的且在种间有足够变异的、易扩增的DNA片段。通过获取一个或多个DNA条形码片段信

息并与数据库中相关序列进行对比可快速、精确地完成物种鉴定(Hebert et al., 2003)。 

DNA barcoding: The DNA fragments can represent the genomic characters of a species but with sufficient interspecific genetic variations and can be easily 

amplified. Rapid and accurate species identification can be achieved by using one to several DNA barcode fragments and comparing the obtained sequence 

information with related sequences in gene databases (Hebert et al., 2003). 

进化军备竞赛: 自然选择在不断提高捕食者发现和捕获猎物的效率同时也会不断改进猎物及时发现和逃避捕食者的能力, 这种相互适应的进化历程

被称为进化军备竞赛(You et al., 2013)。 

Evolutionary arm race: As a result of reciprocal selection, the efficiency of predators in finding and capturing preys and the ability of preys in detecting and 

eluding predators are simultaneously and continuously improved. This type of coadaptation in evolutionary history is named as the evolutionary arms race (You 

et al., 2013). 

内禀优势: 外来种在繁殖和扩散的过程中, 某些固有特征(如生理、生态、遗传和行为等)相对于本地种具有竞争优势, 从而导致其成功入侵(Zou et al., 

2007)。 

Inherent superiority: In reproduction and dispersal processes, many alien species have advantages compared with native species, due to their inherent character-
istics in some aspects like physiology, ecology, genetics, and behavior, consequently resulting in successful invasions (Zou et al., 2007). 

入侵崩溃: 两个或多个外来物种间产生互惠关系, 促进它们在新生境的中的种群建立、繁殖与扩散, 最终导致这些物种共同入侵(Ricciardi & MacIsaac, 

2000)。 

Invasional meltdown: The population establishment, reproduction and dispersal of two or more alien species in the novel environments were facilitated by their 

reciprocal mutualism(s), ultimately leading to the co-invasion of these species (Ricciardi & MacIsaac, 2000). 

 
导致生态系统中大量关键种丧失(Butchart et al., 

2010; Wardle et al., 2011)。不同营养级中关键种丢失

对食物网结构造成的影响与作用机制存在较大差

异。 

顶级捕食者是被广为认可的关键种, 其缺失引

起生态系统下行调控机制丧失, 刺激消费者密度快

速增加从而加大对生产者的取食力度, 抑制生产者, 

最终导致整个食物网崩溃(图1)。Ripple等(2014)发现

包括狮子(Panthera leo)与灰狼(Canis lupus)在内的7

种大型肉食动物的消失对食物网中其他物种产生显

著影响, 部分物种在这些顶级捕食者丧失后多度变

化甚至超过100倍。顶级捕食者对食物网结构稳定性

的贡献也体现于受损生态系统的修复过程中。通过

恢复近岸生态系统中的顶级捕食者海獭(Enhydra 

lutris)的种群, 可以促进大叶藻(Zostera marina)海

草床的恢复(Hughes et al., 2013)。这是因为海獭能够

抑制蟹类对草食动物的捕食, 而草食动物增加使得

导致大叶藻窒息死亡的附生海藻的数量下降。频繁

的人类活动是造成顶级捕食者丧失的首要原因, 过

度狩猎往往能在短期内大大减少大型肉食动物的数

量, 同时全球范围内土地利用类型的改变缩小了顶

级捕食者的栖息地, 并隔离残存种群, 进一步威胁

到它们的生存(Ripple et al., 2014; Wilson et al., 

2016)。此外, 全球气候变化引发的物候特征改变, 

使长距离迁徙的食虫鸟类食源匮乏, 也是导致其种

群快速下降的重要因素(Both et al., 2010)。 

某些消费者也是关键种, 它们往往既以多种生

产者为食, 也是众多捕食者的猎物。理论模型预测

消费者关键种的丧失, 可能阻碍营养级间的正常能

量流动, 抑制捕食者的能量来源, 影响捕食者多度

与食物网稳定性(Kadoya et al., 2018)。同时, 消费者

关键种丧失可能改变表观竞争格局, 导致植物间竞

争加剧, 物种数减少, 降低食物网复杂性(图1)。传

粉者、种子传播动物与根瘤菌是另一类消费者关键

种, 它们与植物构成的互惠网络维持了植物种群的

繁殖与更新。这一物种类群的衰退已对生物多样性

与生态系统服务功能的维持构成严重威胁(Potts et 

al., 2010)。消费者关键种丧失与过度狩猎、生境片

断化与气候变化等干扰因素有关(Potts et al., 2010; 

Ripple et al., 2015)。 

生产者是食物网的基础, 对其上各营养级施加

上行调控效应(Scherber et al., 2010)。关键生产者的

丧失能够增强消费者取食其他生产者的力度, 造成

生产者大量灭绝, 最终威胁消费者和顶级捕食者的

生存, 导致食物网结构崩溃(图1)。群落中的优势植

物物种往往被认为是关键种。然而, 生产者中的稀

有物种也可能成为食物网中的关键种, 例如在岩质

海岸生态系统中, 将占岩石表面固着生产者生物 
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图1  关键种丧失影响食物网结构示意图。黑色箭头表示营养级关系; 红色箭头表示消费者取食力度增强。关键顶级捕食者

的缺失引起生态系统下行调控机制丧失, 刺激消费者密度快速增加从而加大对生产者的取食力度, 最终导致整个食物网崩溃; 

关键消费者的丧失可能阻碍营养级间的正常能量流动, 抑制捕食者的能量来源, 同时改变表观竞争格局, 导致生产者之间竞

争加剧, 物种数减少; 关键生产者的丧失能够增强消费者取食其他生产者的力度, 造成生产者大量灭绝, 最终威胁消费者和

顶级捕食者的生存。 

Fig. 1  Schematic diagram of the impacts of loss of keystone species on food web structure. The black arrows represent trophic rela-

tionships, and the red arrows indicate the strengthened consumption by consumers. Loss of key top predators causes the absence of 

top-down regulation, drastically increasing consumer density and feeding intensity on producers and consequently leading to melt-

down of food webs; Local extinction of key consumers may restrict energy flow between trophic levels, detrimentally affecting top 

predators with a simultaneous consequence of aggravating inter-specific competition among producers, which can reduce the species 

richness of producers; Disappearance of key producers intensifies the feeding on the remnant producers, causing the extinction of 

these species and in turn threatening the existence of consumers and top predators. 

 
量小于10%的海藻与无脊椎动物移除使消费者生物

量下降42%–47% (Bracken & Low, 2012)。因此, 为

了确定关键生产者, 需在了解食物网结构的基础上, 

进一步量化分析食物网中各连接的强度。现有研究

表明陆地与水生生态系统中分解者多样性的丧失显

著降低碳氮循环速率, 影响生态系统物质能量流动

(Handa et al., 2014), 但是目前仍不明确关键分解者

丧失对食物网结构的影响。 

关键种丧失对食物网结构与稳定性造成何种程

度的影响与食物网复杂性有关。在复杂食物网中往

往很少存在关键种, 因为在这样的食物网中很少存

在不可替代的物种。因而即便某一营养级中物种的

多样性发生变化, 其效应可能仅能传递至相邻营养

级(Scherber et al., 2010)。据此推测在高纬度高海拔

地区, 由于本地生态系统中食物网结构简单, 关键

种丧失将造成较为严重的影响。此外, 食物网结构

形成的生态与进化机制目前仍有待研究。目前认为

不同营养级间的互作物种可能存在进化军备竞赛
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(表1), 例如菜粉蝶(Pieris rapae)与其宿主植物拟南

芥(Arabidopsis thaliana)在细胞色素P450基因家族

与谷胱甘肽转移酶等涉及植物防御与动物解毒功能

的基因在进化上存在显著相关性, 这在一定程度上

解释了消费者与生产者间相互适应的方式(Nallu et 

al., 2017)。了解这种进化方式的起源与历程, 有助

于揭示关键种的形成机制并预测其丧失带来的长期

效应。 

1.3  生物入侵的影响 

生物入侵(biological invasion)是一个物种从原

产地扩散到新环境后成功适应新环境并破坏本地生

态系统、威胁生物多样性维持的过程(Simberloff et 

al., 2013)。外来物种入侵已成为一个备受关注的全

球性环境问题, 它不仅降低生物多样性水平, 破坏

生态系统功能, 而且干扰农业生产, 威胁人类健康

(Wardle et al., 2011; Simberloff et al., 2013)。我国是

受生物入侵严重干扰的国家, 目前已查明我国外来

入侵物种数达529种, 分布于全国各地, 其中仅松材

线虫(Bursaphelenchus xylophilus)一种就已毁灭松林

33万余hm2, 对松林生态系统造成毁灭性打击(鞠瑞

亭等, 2012)。全球变化是促进生物入侵的重要因素, 

日益频繁的国际贸易导致外来入侵物种迅速增加, 

同时人类干扰破坏本地生态系统导致生态位空缺也

为 外 来 物 种 提 供 了 可 乘 之 机 (Hulme, 2009; 

Petitpierre et al., 2012)。此外, 全球气候变化也导致

大量物种的分布范围快速扩张, 提高了外来物种入

侵的风险 (Butchart et al., 2010)。Zettlemoyer 等

(2019)发现外来物种相比于本地物种具有更强的物

候可塑性, 更容易适应日益变暖的环境, 造成生物

入侵。生物入侵能够改变种间关系造成严重生态后

果, 因此伴随着生物入侵, 入侵地食物网结构往往

发生剧烈变化 (Wardle et al., 2011; 鞠瑞亭等 , 

2012)。 

外来入侵物种对同营养级物种具有很强的竞争

优势, 这可能是由于其具有内禀优势(表1), 资源利

用效率高, 可塑性强等特点, 也可能是经历了快速

适应性进化与天敌释放过程, 或者获得互利共生生

物的协助(鞠瑞亭等, 2012)。因此在入侵地食物网中, 

外来入侵物种通常没有强大的天敌且对低营养级物

种的捕食强度很高, 排除同营养级物种后将大大降

低食物网复杂性并阻碍营养与能量向高营养级流动

(Ehrenfeld, 2010; Gallardo et al., 2016)。 

目前普遍认为入侵植物对食物网结构的破坏最

为严重。许多入侵植物能在入侵地获得本地传粉与

种子传播动物以及共生微生物(如根瘤菌), 在剥夺

本地植物互惠网络的同时促进其种群扩张(Traveset 

& Richardson, 2014)。例如 , 外来千屈菜科植物

Lythrum salicaria的花序密度远高于本地植物种类, 

因而成功吸引更多的传粉昆虫为其传粉, 使传粉者

造访本地植物花序的频率至少下降了20% (Goodell 

& Parker, 2017)。许多豆科入侵植物就在入侵地获得

了共生根瘤菌, 从而大大提高了其在新环境中的适

合度(Traveset & Richardson, 2014)。在缺乏消费者取

食的情况下, 入侵植物通过竞争排除其他植物, 最

后甚至可能导致本地消费者与捕食者灭绝, 引发整

个食物网的崩溃(Pyšek et al., 2012; Gallardo et al., 

2016)(图2)。例如, 外来植物互花米草(Spartina al-

terniflora)入侵上海崇明东滩湿地后, 造成本地优势

植物海三棱藨草(Scirpus mariqueter)分布区迅速缩

小, 改变了地表植物碎屑理化性质与植物根系氧气

含量, 进而影响地下微生物与底栖动物群落组成, 

最终降低鸟类尤其是长距离迁徙候鸟的多样性(鞠

瑞亭等, 2012; Tong et al., 2018)。在水生生态系统中, 

大型入侵水生植物能够从根本上改变本地食物网结

构, 大大减少处于最高营养级的鱼类多度(Gallardo 

et al., 2016)。外来植物入侵还可能协助更多外来物

种的成功侵入, 比如入侵松科植物与其共生菌根真

菌(Dickie et al., 2010), 加剧生物入侵对食物网的影

响, 造成入侵崩溃(Invasional meltdown)(表1)。此外, 

入侵植物降低植物多样性, 能够改变土壤微生物群

落, 影响地下食物网结构(Kardol & Wardle, 2010)。 

入侵捕食者或者病原体在竞争排除同营养级中

乡土种的同时可能由于其捕食偏好改变消费者表观

竞争格局, 由此产生的营养级联效应可能导致消费

者物种组成与群落结构的改变并影响低营养级物种

(图2)。外来鱼类物种入侵能够抑制底栖动物与浮游

生物数量, 从而促进浮游植物的生长(Gallardo et al., 

2016)。此外, 某些入侵捕食者通过捕食在不同生境

间迁徙的消费者, 从而改变本地植被组成。例如, 北

极狐(Alopex lagopus)入侵阿留申群岛的部分岛屿后

大肆捕猎海鸟, 导致海鸟数量快速下降, 由此造成

鸟粪匮乏, 使得土壤肥力下降, 从而导致当地原有

的草原植被类型向适应贫瘠土壤的苔原植被类型转

变(Croll et al., 2005)。然而某些广食性外来捕食者的 
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图2  外来物种入侵影响食物网结构示意图。黑色箭头表示营养级关系; 红色箭头表示消费者取食力度或捕食者捕食强度增

强。入侵捕食者在竞争排除同营养级中乡土种的同时由于其捕食偏好改变消费者表观竞争格局并影响低营养级; 入侵消费者

通过竞争减少消费者物种数对生产者产生较大的取食压力, 同时阻断顶级捕食者的食物来源, 进而破坏食物网的上行和下行

调控, 改变食物网结构; 在缺乏消费者取食的情况下, 入侵生产者通过竞争排除其他生产者并阻断能量流动, 导致消费者与

捕食者灭绝, 引发整个食物网的崩溃。 

Fig. 2  Schematic diagram of the impacts of alien invasive species on food web structure. The black arrows represent trophic rela-

tionships, and the red arrows indicate the increased consumption or the strengthened predation. Invasive predators can exclude native 

predators by competition and alter the interspecific competition of consumer due to their feeding preference, impacting the species 

composition at lower trophic levels; Invasive consumers exclude native consumers, intensify feeding on some producers and restrict 

food resources of top predators, disturbing top-down and bottom-up regulations and changing food web structure; In the absence of 

natural enemies, invasive producers exclude native producers and cut off energy flow, leading to massive extinction of consumers and 

top predators and meltdown of food webs. 

 
入侵也可能替代原有捕食者的作用, 通过下行调控

维持食物网稳定。例如, 在澳大利亚干旱地区, 移除

外来顶级捕食者澳洲野狗(Canis lupus dingo)致使消

费者与中型捕食者赤狐(Vulpes vulpes)的密度提高, 

从而使草地盖度与小型哺乳动物种类减少(Letnic et 

al., 2009)。 

入侵消费者与入侵杂食动物对食物网影响的研

究案例较少, 其潜在威胁可能是通过竞争排除减少

消费者物种数并对生产者产生较大的取食压力, 同

时阻断部分顶级捕食者的食物来源, 进而破坏食物

网的上行和下行调控, 改变食物网结构(图2)。例如, 

Gibson等(2013)发现在泰国水库岛屿森林中, 本地

小型哺乳动物由于外来啮齿动物的入侵而加速灭

绝。此外, 入侵土壤微生物可能影响地表植物获取

根瘤菌 , 从而影响植物多样性以及食物网结构

(Ehrenfeld, 2010; Kardol &Wardle, 2010)。 

掌握生物入侵破坏食物网结构的机制, 对生态

修复具有重大应用价值。尽管清除入侵物种是开展
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生态修复的基础, 但是针对不同入侵物种在对其进

行清除后, 需开展不同的后续恢复措施。例如移除

入侵植物后应该尽量恢复本地动植物群落, 通过占

据生态位预防入侵植物再次侵袭的同时, 促进地下

生物群落的恢复; 而消灭入侵捕食者后则需同时恢

复本地顶级捕食者与消费者类群, 以确保营养级联

效应与食物网下行调控的力度(Kardol & Wardle, 

2010)。 

2  讨论和展望 

种间关系的稳定是维持食物网中上行与下行调

控的基础, 也是促使物种共存与生物多样性的重要

机制(Terborgh, 2015; Wang et al., 2019a, 2019b; 

Wang et al., 2020)。人类活动导致的全球变化除了能

够直接导致物种灭绝, 还能通过改变种间关系破坏

食物网结构 , 威胁生物多样性的长期维持

(Bascompte, 2009)。由上文所述, 全球变化造成物候

错配改变不同营养级物种的互作关系强度, 影响物

质能量流动与食物网调控, 进而改变食物网结构; 

同时全球变化导致食物网关键种丧失能够造成营养

级间捕食关系发生变化甚至缺失, 致使物种遭遇过

度捕食而灭绝, 或者打破同一营养级中的种间竞争

平衡而降低物种多样性; 此外, 入侵物种通过竞争

排除同营养级物种阻断食物网中物质能量流动, 降

低食物网结构复杂性。不同生态系统对上述三种干

扰机制的响应可能与食物网中互作物种间协同进化

历程、种间关系的专一性程度以及食物网内部的嵌

套结构有关。 

种间关系的维持往往伴随着互作物种间长期的

协同进化, 通常这种进化关系越紧密种间关系越牢

固, 受外界干扰而发生快速变化的可能性就较低; 

而协同进化关系不紧密的互作物种在全球变化背景

下更容易发生种间关系变化(例如种间互作强度变

化、互惠关系向拮抗关系转变等), 进而导致食物网

结构迅速改变(Futuyma & Agrawal, 2009; Kiers et al., 

2010)。然而, 具有紧密协同进化关系的物种一般为

专性物种(specialist), 双方任何一方灭绝经常会导

致另一方也灭绝, 因此在全球变化干扰强度大的情

况下与泛性物种(generalist)相比具有较高的灭绝风

险(Weiner et al., 2014)(图1, 图2)。此外, 在复杂食物

网中并非所有物种均与其他任一物种间存在种间关

系, 往往形成与部分物种间互作关系密切而与其他

物种间关系较为疏远的情况, 即形成了嵌套结构

(Dalsgaard et al., 2013)。目前认为嵌套结构的存在能

够有效阻止种间关系变化产生的影响蔓延至整个食

物网, 因而促进群落稳定性和物种共存(Neutel et al., 

2007)。 

总而言之, 全球变化对食物网结构产生影响的实

质是物种是否能够适应日益变化的生态环境, 形成生

态-进化动态(eco-evolutionary dynamics)(Hoffmann & 

Sgrò, 2011; Zuppinger-Dingley et al., 2014)。同时种

间关系与食物网结构受全球变化的影响程度主要取

决于维系互作关系的关键性状是否受到变化环境的

选择(Althoff et al., 2014)。然而, 目前在大多数生态

系统中对食物网物种组成与结构仍未有清晰认识, 

并且物种适应生物与非生物环境的机制研究也尚处

于初始阶段。因此, 今后研究的重点应聚焦于生态

网络分析尤其是地上—地下生物与植物—微生物的

相互作用(Bardgett & van der Putten, 2014; Traveset 

& Richardson, 2014 ), 揭示完整食物网结构并全面

评估全球变化造成的影响; 同时还应利用日益成熟

的全基因组测序、表观遗传学分析与基因组关联分

析技术, 确定调控物种关键适应性状特征的基因

(Olsen et al., 2016; Nallu et al., 2017), 建立基因组-

性状-环境因子动态数据库, 厘清全球变化背景下

种间关系与食物网结构改变的机制, 以预测未来生

物多样性变化的趋势并制定合理的生物多样性保护

与生态修复措施。 
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