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近百年来枝角类群落响应洱海营养水平、外来鱼类引入以及水生植
被变化的特征∗
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（云南师范大学旅游与地理科学学院高原湖泊生态与全球变化重点实验室，昆明 ６５０５００）

摘　 要： 近几十年来，以大型湖泊为代表的云南部分湖泊受人类活动的持续影响出现了生态环境的明显变化．洱海作为

云南面积第 ２ 大淡水湖泊，经历了多重环境压力（富营养化、外来鱼类引入、水生植被退化等）的影响．在湖泊现代监测数

据面临时段较短、缺乏连续记录的背景下，湖泊沉积物的连续记录可以提供湖泊生态环境变化的长期历史并可用于生态

响应模式的识别．以目前处于富营养水平的洱海为研究对象，应用湖泊沉积物记录进行多指标分析，探讨多重环境压力影

响下洱海枝角类群落的长期变化特征以及影响因素，并与已有研究成果和现代监测数据进行对比，探讨了枝角类群落对

环境压力响应的空间差异性．通过分析沉积物枝角类记录，重建了近百年来洱海枝角类群落的变化历史，结果表明过去

１００ 年来，枝角类的生物量总体呈增加趋势，尤其从 １９９０ 年左右开始，象鼻溞生物量显著增加，物种相对组成出现明显变

化（如 Ｂｏｓｍｉｎａ ｌｏｎｇｉｓｐｉｎａ 被 Ｂ． ｌｏｎｇｉｒｏｓｔｒｉｓ 取代） ．同时象鼻溞的生物量、壳长与触角长度在 １９９０ｓ 初期有明显降低的趋势，
与同期外来鱼类（如银鱼）引种成功的时间一致．限制性聚类分析结果表明，枝角类群落结构的变化有 ３ 个主要阶段：
１９９０ｓ 以前，底栖枝角类为群落的主要组成；１９９０ ２０００ 年左右，浮游枝角类（以象鼻溞为主）在枝角类群落结构中的比例

迅速增加；从 ２０００ 年以后，枝角类群落组成以浮游枝角类为主．同时，枝角类数据的主成分（ＰＣＡ）分析显示，仅有 ＰＣＡ 主

轴 １ 呈现显著的变化且解释了群落结构变化的 ６１．６４％ ，进一步分析表明水生植被变化可能是驱动枝角类变化的主要环

境梯度，如底栖枝角类生物量减少响应了湖泊水生植被的退化．与已有研究对比表明，浅水湖区沉积物记录的枝角类生物

量在 １９７０ｓ 急剧增加与 １９８０ｓ 急剧降低等现象并没有被深水区的沉积物记录所反映，指示了洱海生态系统的变化模式存

在空间差异性．同时象鼻溞个体大小的变化模式反映了外来鱼类引入导致的鱼类捕食压力的变化．总之，本文揭示了枝角

类群落结构与生物量的长期变化，反映了洱海富营养化过程、水生植被的退化与外来鱼类引入的长期驱动影响，因此对

洱海的生态管理与修复工作应考虑多个环境压力的影响并加强对湖泊生态系统的评价．
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卢慧斌等：近百年来枝角类群落响应洱海营养水平、外来鱼类引入以及水生植被变化的特征 １３３　　

ｌｏｗ ｂａｓｉｎ ｏｆ Ｌａｋｅ Ｅｒｈａｉ， ｗｈｉｃｈ ａｒｅ ｃｕｒｒｅｎｔｌｙ ｅｕｔｒｏｐｈｉｃ． Ｗｅ ａｉｍｅｄ ｔｏ ｒｅｃｏｇｎｉｚｅ ｔｈｅ ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｄｒｉｖｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ ｃｌａ⁃
ｄｏｃｅｒａｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ， ａｎｄ ｔｏ ｔｅｓｔ ｆｏｒ ｗｈｅｔｈｅｒ ｓｐａｔｉａｌ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｅｘｉｓｔｓ ｉｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ａ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｗｉｔｈ ｍｏｎｉｔｏ⁃
ｒｉｎｇ ｄａｔａ ａｎｄ ｐｒｅｖｉｏｕｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｄｅｅｐ ｂａｓｉｎ ｏｆ Ｌａｋｅ Ｅｒｈａｉ． Ｏｕｒ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｃｌａｄｏｃｅｒａｎ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｓｈｏｗｅｄ ａｎ ｏｖｅｒａｌｌ
ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｔｒｅｎｄ ｉｎ ｔｈｅ ｐａｓｔ ｃｅｎｔｕｒｙ， ａｎｄ ｓｉｎｃｅ １９９０ｓ ｂｏｓｍｉｎｉｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｗｉｔｈ ａ ｇｅｎｅｒａｌ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ｔｈｅ ｏｌｉｇｏ⁃
ｔｒｏｐｈｉｃ ｔａｘｏｎ ｏｆ Ｂｏｓｍｉｎａ ｌｏｎｇｉｓｐｉｎａ ｒｅｐｌａｃｅｄ ｂｙ Ｂ． ｌｏｎｇｉｒｏｓｔｒｉｓ． Ｉｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ， ｂｏｓｍｉｎｉｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｈｅ ｂｏｄｙ ｓｉｚｅ （ ｉ．ｅ． ｃａｒａｐａｃｅ
ａｎｄ ａｎｔｅｎｎｕｌｅ ｌｅｎｇｔｈ） ｄｉｓｐｌａｙｅｄ ａ ｄｅｃｒｅａｓｅ ｄｕｒｉｎｇ ｅａｒｌｙ １９９０ｓ， ｗｅｒｅ ｉｎ ｇｏｏｄ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｐｅｒｉｏｄ ｗｈｅｎ ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
ｏｆ ｔｈｅ ｅｘｏｔｉｃ ｎｏｏｄｌｅｆｉｓｈ ｗａｓ ｗｅｌｌ ｅｓｔａｂｌｉｓｈｅｄ． Ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｎｓｔｒａｉｎｅｄ ｃｌｕｓｔｅｒ ａｎａｌｙｓｉｓ， ｔｈｅ ｈｉｓｔｏｒｉｃａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｃｌａｄｏｃｅｒａｎ ｃｏｍｍｕ⁃
ｎｉｔｙ ｗｅｒｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚｅｄ ｂｙ ｔｈｒｅｅ ｄｉｓｔｉｎｃｔ ｐｈａｓｅｓ： ｌｉｔｔｏｒａｌ ｃｌａｄｏｃｅｒａｎｓ ｗｅｒｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｂｅｆｏｒｅ ｔｈｅ １９９０ｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ
ｐｅｌａｇｉｃ ｃｌａｄｏｃｅｒａｎｓ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｒａｐｉｄｌｙ ｆｒｏｍ ｔｈｅ １９９０ｓ ｂｅｆｏｒｅ ｔｈｅ ｐｅｌａｇｉｃ ｃｌａｄｏｃｅｒａｎｓ ｂｅｃａｍｅ ｐｒｅｄｏｍｉｎａｎｔ ｄｕｒｉｎｇ ｅａｒｌｙ ２０００ｓ． Ｔｈｅ
ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｍａｃｒｏｐｈｙｔｅ ｃｏｖｅｒａｇｅ ａｃｃｏｕｎｔｅｄ ｆｏｒ ６１．６４％ ｏｆ
ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｖａｒｉａｎｃｅ ｉｎ ｔｈｅ ｃｌａｄｏｃｅｒａｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ． Ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｐｒｅｖｉｏｕｓ ｓｔｕｄｉｅｓ， ｗｅ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｃｌａ⁃
ｄｏｃｅｒａｎｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ １９７０ｓ ａｎｄ ａｎ ａｂｒｕｐｔ ｄｅｃｒｅａｓｅ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ １９８０ｓ ｒｅｃｏｒｄｅｄ ｉｎ ｓｈａｌｌｏｗ ｂａｓｉｎ ｏｆ Ｌａｋｅ Ｅｒｈａｉ ｗｅｒｅ ｎｏｔ ｒｅｆｌｅｃｔｅｄ ｉｎ
ｔｈｅ ｃｏｒｅ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｄｅｅｐ ｂａｓｉｎ， ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈａｔ ｓｐａｔｉａｌ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｅｘｉｓｔｓ ｉｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ Ｌａｋｅ Ｅｒｈａｉ． Ｗｅ ａｌｓｏ ｆｏｕｎｄ ｔｈｅ ｏｂ⁃
ｖｉｏｕｓ ｓｈｉｆｔ ｏｆ ｂｏｓｍｉｎｉｄ ｂｏｄｙ ｓｉｚｅｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｆｉｓｈ ｉｎｔｒｏｄｕｃｔｉｏｎ． Ｏｖｅｒａｌｌ， ｏｕｒ ｒｅｓｕｌｔｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈｅ ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｃｌａｄｏｃｅｒａｎ
ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｍａｉｎｌｙ ａｓ ａ ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ｌａｋｅ ｅｕｔｒｏｐｈｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｍａｃｒｏｐｈｙｔｅ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ， ｗｈｉｌｅ ｆｉｓｈ ｉｎｔｒｏ⁃
ｄｕｃｔｉｏｎ ａｌｓｏ ｐｌａｙｅｄ ａ ｒｏｌｅ ｉｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｉｎｇ ｚｏｏｐｌａｎｋｔｏｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｔｈｒｏｕｇｈ ｃｈａｎｇｉｎｇ ｐｒｅｄａｔｉｏｎ ｐｒｅｓｓｕｒｅ． Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ ｔｈｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ
ｓｔｒｅｓｓｏｒｓ ｗｈｉｃｈ ｃｏｕｌｄ ｂｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｔｈｒｏｕｇｈ ｓｅｄｉｍｅｎｔａｒｙ ｒｅｃｏｒｄｓ ｓｈｏｕｌｄ ｂｅ ｔａｋｅｎ ｉｎｔｏ ａｃｃｏｕｎｔ ｆｏｒ ｓｕｓｔａｉｎａｂｌｅ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ａｎｄ ｅｃｏ⁃
ｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｏｆ Ｌａｋｅ Ｅｒｈａｉ ｔｈｒｏｕｇｈ ｆａｃｉｌｉｔａｔｉｎｇ ｌａｋｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ．
Ｋｅｙｗｏｒｄｓ： Ｐａｌｅｏｌｉｍｎｏｌｏｇｙ；Ｌａｋｅ Ｅｒｈａｉ；ｃｌａｄｏｃｅｒａｎ；ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ；ｅｕｔｒｏｐｈｉｃａｔｉｏｎ

伴随人类活动的加剧和社会经济的持续发展，云南典型湖泊的生态系统结构与功能近年来发生了较大

变化．作为云南省面积第 ２ 大湖泊，洱海在过去几十年里，经历了富营养化、水生植被退化、水位剧烈变化、外
来鱼类引入以及土著鱼类丧失等多重环境压力的影响［１⁃２］ ．不同的环境压力对湖泊生态系统产生了重要影

响，而这些环境压力的长期生态效应又可以被湖泊沉积物记录下来［３］ ．枝角类处于湖泊食物网的中间位置，
对湖泊生态环境的变化十分敏感，已成为评价湖泊生态环境变化的重要指标之一［４］ ．目前对洱海湖泊生态系

统中部分重要的水生生物指标（如枝角类群落）缺乏长期、连续的监测数据和较为系统的研究，尤其是对多

重环境压力驱动枝角类群落结构变化的长期效应缺乏系统研究，因此急需开展对洱海枝角类群落长期变化

的历史重建与影响因子识别．古湖沼学的研究方法与技术手段可以为研究湖泊生态系统的长期变化提供重

要信息．例如，湖泊食物网的一些重要组成部分（如硅质藻类、几丁质无脊椎动物）可以较好地在湖泊沉积物

中保存，使得它们成为古湖沼学研究中的重要生物指标，它们在沉积物中的生物量、群落等信息可以用来重

建湖泊生物群落变化的历史，并为评价不同环境压力的长期生态效应提供基础数据［５］ ．
Ｌｉｕ 等在洱海中部（约 ２０ ｍ 水深）提取了一根大约 ３５ ｃｍ 长的沉积物柱状样，通过分析沉积物中的枝角

类群落，识别了近百年来多重环境压力（富营养化、水生植被退化以及外来鱼类引入等）对枝角类群落的影

响［６］ ．但是洱海水下地形复杂，且洱海北部、中部以及南部水深及营养状况、水生植被覆盖等差异显著．洱海

不同区域的枝角类群落对湖泊经历的多重环境压力类型与长期响应特征是否相同，仍然知之甚少．本文拟通

过利用古湖沼学的方法手段，通过提取洱海南部沉积物中的多指标信息，识别洱海近百年来枝角类群落变

化的主要特征，探讨了多重环境压力对枝角类群落变化的影响，并与已有研究进行对比，揭示洱海枝角类群

落对多重环境压力响应的空间差异模式，以期为今后湖泊的管理与修复工作提供参考信息与基础数据．

１ 材料与方法

１．１ 样品采集

洱海（２５°３６′～２５°５８′Ｎ，１００°０６′ ～ １００°１８′Ｅ）位于云南省大理白族自治州中部，跨大理市和洱源县．长
４２．５８ ｋｍ，最大宽 ８．０ ｋｍ，平均宽 ５．８ ｋｍ，面积 ２４９．０ ｋｍ２，最大水深 ２０．７ ｍ，平均水深 １０．１７ ｍ，为断陷陷落

湖［７］ ．目前湖泊水质总体处于富营养水平．采样点（２５°４０′２７″Ｎ，１００°１３′５３″Ｅ）水深 ６．３ ｍ，２０１２ 年 ３ 月利用重

力采样器在该点采集柱状沉积样（柱长 ４５．４ ｃｍ），样品密封并避光保存后 ６ ｈ 内在野外完成分样，分样间隔

为 ０．５ ｃｍ（图 １）．
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１３４　　 Ｊ． Ｌａｋｅ Ｓｃｉ．（湖泊科学），２０１６，２８（１）

图 １ 洱海采样点位置

Ｆｉｇ．１ Ｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｒｉｎｇ ｓｉｔｅ ｏｆ Ｌａｋｅ Ｅｒｈａｉ

１．２ 样品处理与数据分析

通过对样品放射性核素２１０ Ｐｂ 和１３７ Ｃｓ 进行测试分

析，利用美国 Ｃａｎｂｅｒｒａ 公司生产的高纯锗探测器、数字

化谱仪及多通道分析系统，建立了钻孔的年代学序列．具
体步骤包括：将冻干的样品研磨，称取 ３～５ ｇ（干重）样品

放入与标准源同一规格的塑料容器内并蜡封 ２ 周左右，
使２２６Ｒａ 与２１０ Ｐｂ 处于衰变平衡体系，然后测定不同深度

样品的２１０Ｐｂ 和１３７Ｃｓ 放射性强度，并应用恒定放射性通

量模式建立年代学系列（图 ２） ［８］ ．
沉积物枝角类样品的处理参照 Ｋｏｒｈｏｌａ 等的方法［４］ ．

首先将冻干的样品充分混合均匀，称取约 ０．１ ｇ（干重）样
品，倒入 １００ ｍｌ 烧杯中；再加入 ５０ ｍｌ 的 １０％ＫＯＨ 溶液，
并在电热板上加热到 ７０℃左右约 ３０ ｍｉｎ，期间用玻璃棒

轻轻搅拌，以使样品充分解絮凝；然后用 ３８ μｍ 的筛网

过滤，再用蒸馏水将筛网上的样品清洗到带有刻度的

１５ ｍｌ 离心管中，加入 ３ 滴 ９５％ 的乙醇用于样品的室温

保存，并定容．再将样品充分摇匀，利用 ０．０５ ｍｌ 的移液枪

吸取样品溶液，置于载玻片上，在电热板上以 ５０℃加热，
在样品蒸发待干前，加入两滴甘油 藏红染料，用针轻轻

搅拌使其混合并均匀分布，将盖玻片置于其上，待其冷

却后用指甲油密封盖玻片的边缘以便长期保存．枝角类

的鉴定与计数在莱卡显微镜（Ｌｅｉｃａ ＤＭ２５００）下进行，依
据 Ｆｒｅｙ［９⁃１１］ 、Ｇｏｕｌｄｅｎ 等［１２］的鉴定标准，盘肠溞科的枝角

类鉴定到种的水平，其中 Ａｌｏｎａ ｓｐｐ．为 Ａ． ｒｅｃｔａｎｇｕｌａ、Ａ．
ｇｕｔｔａｔａ 与 Ａ． ｃｏｓｔａｔａ 的合并，基于象鼻溞的头孔将其分为

Ｂｏｓｍｉｎａ ｌｏｎｇｉｓｐｉｎａ 与 Ｂ． ｌｏｎｇｉｒｏｓｔｒｉｓ 两个种，溞科的枝角

类基于其尾爪分为 Ｄａｐｈｎｉａ ｌｏｎｇｉｓｐｉｎａ 与 Ｄ． ｐｕｌｅｘ 两个群

组，Ｄａｐｈｎｉａ 为两个群组的合并．同时统计头壳、壳瓣、后腹部的个数以确定个体的数量，每个样品中枝角类

的计数不少于 １００ 个，最后换算成通量（每平方厘米每年沉积的枝角类个体数量）作为生物量的指标．并测

量玻片中所见象鼻溞的第一触角长度（ＡＬ）、壳长（ＣＬ）与刺长（ＭＬ） ［１３］ ，每个样品中象鼻溞不同部位的测量

样本个数不低于 １０．

图 ２ ２１０Ｐｂ 和１３７Ｃｓ 的放射性强度及沉积物年代学序列

Ｆｉｇ．２ ＣＲＳ ｍｏｄｅｌｅｄ ｕｎｓｕｐｐｏｒｔｅｄ ２１０Ｐｂ ａｎｄ １３７Ｃｓ ｐｒｏｆｉｌｅ ａｎｄ ａｇｅ ｖｅｒｓｕｓ ｄｅｐｔｈ
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卢慧斌等：近百年来枝角类群落响应洱海营养水平、外来鱼类引入以及水生植被变化的特征 １３５　　

沉积物样品中氮含量采用元素分析仪、联机 ＭＡＴ ２５３ 型同位素比质谱仪进行测定［１４］ ．
为探讨洱海枝角类群落变化的主要特征以及驱动因素，本文利用 Ｒ 软件，ｒｉｏｊａ 程序包对枝角类群落结

构进行 ＣＯＮＩＳＳ 聚类分析，通过 Ｂｒｏｋｅｎ⁃Ｓｔｉｃｋ 模型检验确认群落变化的主要阶段，应用 ｖｅｇａｎ 程序包对枝角

类群落结构变化进行 ＰＣＡ 分析，并通过 Ｂｒｏｋｅｎ⁃Ｓｔｉｃｋ 模型检验选择显著的 ＰＣＡ 主轴．本文所采用的统计分

析在 Ｒ 软件（版本 ｖ ２．３．０）中完成，沉积物地层图应用 Ｃ２ 软件（版本 ｖ １．４．３）进行处理分析．

２ 结果

２．１ 沉积物中枝角类生物量与个体大小变化的历史重建

过去 １００ 年来，枝角类生物量的变化总体呈现增加的趋势，但是存在波动变化的特征（图 ３）．从 １９３０ｓ
到 １９８０ｓ 枝角类生物量逐渐增加，其中底栖枝角类生物量增加显著，浮游枝角类的生物量增加幅度较小；然
而，枝角类总生物量在 １９８０ 年达到峰值，到 １９８５ 年降低到低值，其中底栖枝角类生物量大幅降低，浮游枝角

类的生物量小幅增加．大约从 １９９５ 年以后，浮游枝角类生物量显著波动上升， Ｂｏｓｍｉｎａ ｌｏｎｇｉｓｐｉｎａ 与 Ｂ． ｌｏｎ⁃
ｇｉｒｏｓｔｒｉｓ 都呈增加趋势，而底栖枝角类生物量仍然处于下降的趋势．约 ２００６ 年以后，浮游枝角类生物量呈大

幅下降的趋势，底栖枝角类生物量继续呈下降趋势．

图 ３ 洱海沉积物中枝角类生物量变化地层图

Ｆｉｇ．３ Ｓｔｒａｔｉｇｒａｐｈｉｃ ｐｌｏｔ ｓｈｏｗｉｎｇ ｓｅｄｉｍｅｎｔａｒｙ ｃｌａｄｏｃｅｒａｎ ｃｈａｎｇｅｓ ａｔ Ｌａｋｅ Ｅｒｈａｉ

通过测量象鼻溞的个体大小，发现象鼻溞生物量以及 Ｂ． ｌｏｎｇｉｓｐｉｎａ 第一触角长度、壳长在 １９９０ｓ 初期显

著减小与此时期太湖新银鱼在洱海引种成功这一事件相一致，可能指示了外来鱼类加剧了对湖泊中浮游动

物的捕食压力，从而对象鼻溞种群及其个体大小产生抑制作用（图 ４）．其中，指示象鼻溞总体大小的壳长与

较大个体物种 Ｂ． ｌｏｎｇｉｓｐｉｎａ 第一触角长度变化的相关性为 ０．２８６（ ｎ ＝ １４，Ｐ ＝ ０．３２２），而与较小个体物种

Ｂ． ｌｏｎｇｉｒｏｓｔｒｉｓ 第一触角长度变化的相关性为－０．４００（ｎ ＝ １５，Ｐ ＝ ０．１４０）．沉积物中的枝角类群落结构在 １９９０
年以前以底栖枝角类为主，象鼻溞生物量较低．从 １９９０ 年以后，底栖枝角类在枝角类群落结构中所占比例逐

渐减小，而象鼻溞比例迅速增加，并成为枝角类群落结构中的主要组成部分，其中 Ｂ． ｌｏｎｇｉｓｐｉｎａ（喜好贫营养

生境）的比例在近年来逐渐下降，而 Ｂ． ｌｏｎｇｉｒｏｓｔｒｉｓ（喜好富营养生境）的比例则逐年上升（图 ５）．
２．２ 枝角类群落结构变化的特征

枝角类群落结构变化的限制性聚类分析表明，群落结构的变化主要有 ３ 个阶段，１９９０ 年以前整个枝角

类群落结构以底栖枝角类为主导，浮游枝角类仅占到枝角类比例的 ２３％ 左右；１９９０ ２０００ 年枝角类的群落

结构发生急剧变化，浮游枝角类在枝角类中所占的比例快速升高，尤其是象鼻溞的增加，而底栖枝角类在枝

角类中的比例呈现快速下降的趋势；从 ２０００ 年以后，枝角类的群落结构基本稳定，浮游枝角类在枝角类群

地质测绘院　 社会　 ０００７．湖泊科学 ２０１６－１　 五校样　 张芸　 成品尺寸 １８５×２６０（ｍｍ）　 ４５ 字 ４４ 行　 ２０１５ ／ １２ ／ １６

􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋
􀪋

􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋



１３６　　 Ｊ． Ｌａｋｅ Ｓｃｉ．（湖泊科学），２０１６，２８（１）

图 ４ 象鼻溞总生物量、个体大小变化地层图与银鱼捕捞量历史记录对比

Ｆｉｇ．４ Ｓｔｒａｔｉｇｒａｐｈｉｃ ｐｌｏｔ ｓｈｏｗｉｎｇ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｂｏｓｍｉｎｉｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ， ｂｏｄｙ ｓｉｚｅｓ ａｎｄ ｃａｔｃｈ ｄａｔａ ｏｆ ｎｏｏｄｌｅｆｉｓｈ

落结构中的比例达到 ７０％左右，而底栖枝角类在枝角类群落结构中仅占到极小比例（图 ５）．

图 ５ 枝角类群落结构变化与限制性聚类分析

Ｆｉｇ．５ Ｐｒｏｆｉｌｅ ｏｆ ｃｌａｄｏｃｅｒａｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｈａｎｇｅｓ ｗｉｔｈ ｃｏｎｓｔｒａｉｎｅｄ ｃｌｕｓｔｅｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｖｅａｌｉｎｇ ｔｈｒｅｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｓｔａｇｅｓ

在枝角类群落结构 ＰＣＡ 分析结果基础上，运用 Ｂｒｏｋｅｎ⁃Ｓｔｉｃｋ 模型对 ＰＣＡ 主轴的显著性进行检验发现，
能显著解释湖区枝角类群落结构变化的仅有 ＰＣＡ 主轴 １，共解释了群落变化方差的 ６１．６４％ ．沿 ＰＣＡ 轴 １ 负

方向变化的枝角类为浮游的 Ｂ． ｌｏｎｇｉｓｐｉｎａ 与 Ｂ． ｌｏｎｇｉｒｏｓｔｒｉｓ，而沿 ＰＣＡ 轴 １ 正方向变化的为枝角类底栖属种，
如 Ａｌｏｎａ ａｆｆｉｎｉｓ、Ａｃｒｏｐｅｒｕｓ ｈａｒｐａｅ、Ｇｒａｐｔｏｌｅｂｅｒｉｓ ｔｅｓｔｕｄｉｎａｒｉａ 等，以及半浮游物种 Ｃｈｙｄｏｒｕｓ ｓｐｈａｅｒｉｃｕｓ（图 ６）．
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卢慧斌等：近百年来枝角类群落响应洱海营养水平、外来鱼类引入以及水生植被变化的特征 １３７　　

图 ６ 枝角类群落结构变化的 ＰＣＡ 分析

Ｆｉｇ．６ Ｔｈｅ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｉｐｌｏｔ ｏｆ ｃｌａｄｏｃｅｒａｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

３ 讨论

沉积物记录揭示了洱海近百年枝角类群落的长期变化特征．从 １９３０ｓ 开始，枝角类生物量总体持续增

加．从 １９９０ｓ 开始，枝角类群落结构发生迅速更替，浮游枝角类逐渐取代底栖枝角类成为主要组成部分，同时

喜好贫营养生境的物种 Ｂ． ｌｏｎｇｉｓｐｉｎａ 在枝角类群落中所占比例近年来有所减小，而喜好富营养生境的

Ｂ． ｌｏｎｇｉｒｏｓｔｒｉｓ 的比例则逐渐增加［１５］ ．象鼻溞在这一时期个体大小总体减小，与太湖新银鱼在洱海引种成功

的时间一致．１９８０ 年以后，枝角类群落结构出现底栖物种丰度持续偏低，对应了此阶段洱海水生植物覆盖度

的大幅度降低［２］ ．
３．１ 枝角类生物量变化特征及驱动因素

洱海沉积物氮含量的变化（图 ７）反映了洱海缓慢的富营养化过程，枝角类生物量总体增加的趋势与这

一过程相对应［５］ ，但是存在较大波动，可能反映了不同时期人类活动类型与强度的变化．例如，１９７０ｓ 枝角类

生物量的急剧增加与西洱河水电站的修建使得洱海水位下降这一事件相一致．湖泊水位的下降促进水草空

间分布的变化，南部湖底平坦的湖区水深相对较浅，水草生长茂盛，有利于底栖枝角类生境的增加［２］ ．然而，
１９８０ｓ 以后枝角类生物量的显著降低，与吴庆龙等调查发现的洱海水生高等植被在 １９８０ｓ 以后的衰退相一

致［２］ ．特别是洱海网箱养鱼的大力开展，对水草资源的破坏性开发［１６］ ，使得底栖枝角类赖以生存的环境遭到

破坏，对枝角类生物量产生抑制作用．从 １９９０ｓ 以后，底栖枝角类逐渐衰退，浮游的象鼻溞成为枝角类的重要

组成部分．而 Ｌｉｕ 等对洱海中部沉积物中的枝角类群落的研究并没有发现枝角类生物量在 １９７０ｓ 急剧增加与

１９８０ｓ 急剧降低的事件［６］ ，可能反映了浅水区生物群落对湖泊水位下降的响应比深水区更为敏感，指示了生

物群落在湖泊不同水深出现的差异性响应现象．本文的研究结果与 Ｌｉｕ 等识别的 １９９０ｓ 以后枝角类生物量的

增加，特别是象鼻溞相对丰度的急剧增加是一致的［６］ ．然而，Ｃｈｙｄｏｒｕｓ ｓｐｈａｅｒｉｃｕｓ 在 Ｌｉｕ 的研究中作为湖泊富

营养化的指示物种，在 １９９０ｓ 以后生物量显著增加［６］ ，这与我们的研究结果是不同的．Ｄｕｉｇａｎ 在对 Ｃｈｙｄｏｒｕｓ
ｓｐｈａｅｒｉｃｕｓ 的研究中发现，该种不仅出现在贫营养的水体中，也经常在湖泊与池塘沿岸区的大型植被床中被
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１３８　　 Ｊ． Ｌａｋｅ Ｓｃｉ．（湖泊科学），２０１６，２８（１）

发现，还在蓝绿藻水华出现的地点以及高水位水体的沉水植被中被发现［１７］ ．这说明 Ｃｈｙｄｏｒｕｓ ｓｐｈａｅｒｉｃｕｓ 生活

的生境广泛，其在洱海南部的变化特征与水生植被的退化趋势相一致，同时也可能受到水体营养水平、水位

变化的协同影响．
洱海从 １９８４ 年开始移植太湖新银鱼，到 １９９０ｓ 初形成稳定产量，成为洱海渔业生产中的重要组成部分．

太湖新银鱼引入后，现代调查显示洱海浮游动物中的枝角类、桡足类和轮虫的数量呈下降趋势，总生物量锐

减［２］ ．我们的沉积物记录也反映出枝角类群落响应太湖新银鱼引入这一事件．特别是象鼻溞在 １９９０ｓ 初期生

物量、个体大小（壳长以及 Ｂ． ｌｏｎｇｉｓｐｉｎａ 第一触角长度）的显著减小，与太湖新银鱼在洱海引种成功的时间相

一致．这与我们对滇池及抚仙湖沉积物中象鼻溞的研究结果一致［１８］ ．Ｌｉｕ 等也识别了抚仙湖象鼻溞个体变小

响应太湖新银鱼的引入［１９］ ．然而 Ｌｉｕ 等研究发现 Ｄａｐｈｎｉａ 休眠卵长度的减小响应洱海太湖新银鱼引入这一

事实，但是没有发现 Ｂｏｓｍｉｎａ 个体大小有明显的变化，本文结果表明洱海象鼻溞也响应了太湖新银鱼引入；
Ｌｉｕ 等还识别了 １９９９ 年 Ｄａｐｈｎｉａ 休眠卵长度的增加与太湖新银鱼的低产量相对应［６］ ．象鼻溞在 １９９９ 年较大

的壳长与 Ｂ． ｌｏｎｇｉｓｐｉｎａ 第一触角的长度也对应了洱海这一时段太湖新银鱼的低产量．２００６ 年以来，象鼻溞生

物量及其个体大小的显著减小可能反映了湖泊中增强的鱼类捕食压力作用（图 ４）．而洱海于 ２００４ 年开始实

行季节性休渔以及投放鱼苗等活动对浮游动物的群落结构产生了显著的调节作用［２０］ ．
３．２ 枝角类群落结构变化特征及驱动因素

本文的研究结果表明洱海在近百年来经历了多重环境压力的胁迫．特别是 １９７０ｓ 以来，富营养化趋势增

强、水质恶化、水位剧烈波动、水生植被退化、鱼类群落组成变动大等，这些因素都会对枝角类群落结构产生

重要影响［１⁃２］ ．现代调查数据显示洱海的水生植被在过去几十年出现了明显变化．水生高等植物在 １９５０ｓ
１９８０ｓ 呈扩展趋势，而从 １９８０ｓ 开始趋于衰退，不仅种类组成与群落类型减少，分布面积更是大为缩减［２］ ．导
致水生植被退化的原因有多种，无论是水体中氮、磷营养盐对水生植物的胁迫，还是透明度、气温、水位变化

以及食物网消费者结构改变等因素都会对水生植物生长产生直接或间接的影响，水生植被在洱海呈现长期

退化的趋势（图 ７） ［２１］ ．而我们发现水生植被的退化所造成的底栖枝角类群落生境的丧失，可能导致了枝角

类群落结构的改变．从对枝角类群落 ＰＣＡ 分析的结果来看，只有第一个主轴显著且解释了枝角类群落结构

变化的 ６１．６４％ ．从沿 ＰＣＡ 主轴 １ 两个方向变化的物种来看，呈现底栖枝角类逐渐被象鼻溞等浮游类型取代

的趋势．样品点在 ＰＣＡ 主轴 １ 上的得分与底栖枝角类比例的变化显著相关（ ｒ ＝ ０．９９５７，ｎ ＝ ２７，Ｐ＜０．００１），其
在 １９８０ 年以后的急剧变化（图 ７）与同期底栖枝角类生物量的迅速下降（图 ３）同步，可以看出枝角类群落结

构的长期变化主要是由底栖枝角类群落的变化导致的．水生植被覆盖面积在这一时期的显著减小［２２］ ，表明

底栖枝角类赖以生存的环境的丧失．生境的丧失导致底栖枝角类群落的生物量以及比例急剧下降．而这一时

期指示湖泊营养水平的沉积物总氮含量增加的趋势并不明显，浮游枝角类生物量在这一时期增加幅度也较

小，所以不可能是增加的浮游枝角类生物量对底栖枝角类生物量的稀释作用造成的底栖枝角类比例相对减

小．从 １９９５ 年以后，沉积物总氮含量显著增加，水体中总磷的监测值也同步增加（图 ７） ［６］ ，同时浮游枝角类

的生物量大幅增加（图 ３），可能造成了枝角类群落结构的改变．因此，枝角类群落结构的显著变化主要反映

了水生植被的快速变化，而富营养化的过程也可能影响枝角类群落结构的变化．
３．３ 枝角类群落的变化与洱海生态系统的稳态转变

在湖泊生态系统中，清水态（草型）和浊水态（藻型）是最常见的两种稳态．当湖泊生态系统从一种稳态

（如草型湖泊）转变到另一种稳态（如藻型湖泊）时，指示湖泊生态系统稳定性发生突变，即稳态转变［２３］ ．
Ｗａｎｇ 等结合洱海的现代监测数据，提取沉积物中记录的硅藻信息，识别了在洱海发生稳态转变的时间为

２００１ 年左右并分析了湖泊生态系统转变的预警信号［２４］ ．本文的枝角类群落结构分析发现，从 ２０００ 年左右以

后枝角类群落结构稳定，浮游枝角类成为枝角类群落结构的主要组成部分，这一结果与洱海发生稳态转变

的时间基本一致．同时，枝角类群落在 １９９０ ２０００ 年期间出现的显著变化也可能作为指示湖泊稳态转变预

警信号的重要指标．同时也可能由于不同湖区在水深等方面存在的空间差异性，从而出现浅水湖区比深水区

更早出现稳态转变的时间差异性；因此，进一步开展不同湖区的对比研究将有助于揭示生态系统稳态转变

的时空异质性是否存在．
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卢慧斌等：近百年来枝角类群落响应洱海营养水平、外来鱼类引入以及水生植被变化的特征 １３９　　

图 ７ ＰＣＡ 主轴 １ 样品点得分、底栖枝角类比例、沉积物总氮含量、
水体总磷的现代监测数据以及水生植被覆盖面积变化

Ｆｉｇ．７ Ｓｔｒａｔｉｇｒａｐｈｉｃ ｐｌｏｔ ｓｈｏｗｉｎｇ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｃｌａｄｏｃｅｒａｎ ＰＣＡ ａｘｉｓ１ ｓｃｏｒｅｓ， ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｌｉｔｔｏｒａｌ
ｃｌａｄｏｃｅｒａｎｓ，ｔｈｅ ｓｅｄｉｍｅｎｔａｒｙ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ， ｔｈｅ ｍｏｎｉｔｏｒｉｎｇ ＴＰ ｄａｔａ， ａｎｄ ｍａｃｒｏｐｈｙｔｅ ｃｏｖｅｒａｇｅ

４ 结论

本文通过对洱海沉积物多指标记录的对比研究，在重建近百年来湖泊枝角类群落长期变化历史的基础

上，识别了水生植被退化对枝角类群落结构转变可能起到主要的驱动作用，同时外来鱼类引入与富营养化

过程也对枝角类群落产生重要影响．结合已有研究，本文对比并识别了洱海不同区域的枝角类群落响应环境

压力存在一定的空间差异性，同时枝角类群落作为指示生态系统健康的重要指标也反映了与硅藻群落指示

的洱海生态系统稳态转变的时相基本一致的特征．总之，本文的结果表明沉积物记录的枝角类群落信息，可
以为了解湖泊生态系统的变化提供长期数据与一定的科学依据，同时为洱海的有效管理与生态修复提供基

础资料．
致谢：对在本研究中给予野外采样、室内分析等帮助的云南师范大学高原湖泊生态与全球变化重点实验室
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