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长江中下游湖群大型底栖动物群落结构及影响因素

蔡永久,姜加虎,张摇 路,陈宇炜,龚志军*

(中国科学院南京地理与湖泊研究所, 湖泊与环境国家重点实验室, 南京摇 210008)

摘要:长江中下游地区是我国淡水湖泊分布最为密集的区域,其中面积大于 10 km2 的湖泊总面积占相同级别中国淡水湖泊总

面积的 51. 3% 。 目前对本地区湖泊大型底栖动物研究主要是关于单个湖泊或几个湖泊之间的比较,将区域内湖泊作为一个整

体来分析的研究较少。 为揭示现阶段长江中下游浅水湖泊底栖动物群落现状及其主要影响因素,于 2008 年和 2009 年夏季对

本地区 5 个湖群 69 个湖泊大型底栖动物和水化学进行了调查,并分析区域过程和局域环境条件在决定该地区底栖群落结构中

的相对重要性。 结果表明水体矿化度、电导率及氮磷指标在不同湖群间具有显著差异,而高锰酸盐指数、叶绿素 a 及营养状态

指数无显著差异。 密度方面,以寡毛类和摇蚊幼虫为优势类群的湖泊共 46 个,占总数量的 66. 7% ,以螺类为优势类群之一的湖

泊 16 个,占总数量的 23. 2% ;生物量方面,以螺类为优势的湖泊数量最多(33 个),占总数量的 46. 4% ,但以寡毛类和摇蚊幼虫

占优势的湖泊亦有 27 个,占总数量的 39. 1% ,双壳类仅在 9 个湖泊占据优势。 典范对应分析结果表明该地区底栖动物群落结

构是局域环境条件和区域过程共同作用的结果,两类因子共解释了 33. 9% 的底栖动物群落变异,其中局域环境因子占被解释

量的 48. 1% ,空间变量占 35. 4% 。 空间变量较高的解释量表明对整个长江中下游地区湖泊而言,区域过程对底栖动物的分布

也起着非常重要的作用。
关键词:长江中下游; 湖群; 浅水湖泊; 局域和区域过程; 大型底栖动物

Structure of macrozoobenthos in lakes along the Yangtze River and relationships
with environmental characteristics
CAI Yongjiu, JIANG Jiahu, ZHANG Lu, CHEN Yuwei, GONG Zhijun*

State Key Laboratory of Lake Science and Environment, Nanjing Institute of Geography and Limnology, Chinese Academy of Sciences, Nanjing 210008, China

Abstract: In the middle and lower reaches of the Yangtze River, there are 108 freshwater lakes with surface area larger
than 10 km2, accounting for 51. 3% of the total freshwater lake area in China. However, few studies of macrozoobenthos
were conducted at the regional scale, contrasting with many studies focused on individual or several lakes. To elucidate
macrozoobenthic community structure and their relationships with spatial and environmental factors in shallow lakes along
the Yangtze River, physicochemical parameters and macrozoobenthos were measured in 69 lakes of this region during
summer in 2008 and 2009. We also evaluated the relative influences of local environmental conditions versus regional
processes on macrozoobenthic community structure. The results showed that total dissolved solids ( TDS), conductivity,
nitrogen and phosphorus differed significantly among the five lake districts, but not for chemical oxygen demand (CODMn),
chlorophyll a and Trophic State Index (TSI) index. In terms of density, 46 lakes (66. 7% of the total 69 lakes) were
dominated by Oligochaeta and Chironomidae, and Gastropoda was one of the dominant taxa in 16 lakes. With respect to
biomass, 27 lakes were also dominated by Oligochaeta and Chironomidae, and 33 and 9 lakes were dominated by Gastropod
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and Bivlavia due to their relatively large body size, respectively. Canonical correspondence analyses (CCA) showed that
macrozoobenthic community structure reflected the influence of local conditions (TSI, Macrophytes, Chl a, TDS) as well as
regional processes. Only 33. 9% of variation in a density matrix was explained by local environmental conditions and
regional processes. Of the total explained variation, 48. 1% and 35. 4% were purely related to local environmental
parameters and spatial variables, respectively. The high proportion of variation related to spatial variables indicated the
importance of regional processes on spatial patterns of macrozoobenthic assemblages in this region.

Key Words: the middle and lower reaches of the Yangtze River; lake district; shallow lakes; local and regional
processes; macrozoobenthos

湖沼学研究开展以来,对于单个湖泊长期深入的研究,加深了对湖泊生态系统结构和重要过程的认识,这
也是湖沼学研究开展以来湖沼学家研究的重点。 近年来,湖沼学研究不再局限于单个湖泊,而将视野扩大到

湖泊所在的地理区域和流域范围,甚至全球尺度[1鄄2]。 湖泊比较是区域湖沼学的重要研究内容,多个湖泊的

比较研究对湖沼学理论的发展具有重要意义[1],同时对湖泊生态系统的管理和保护也具有指导作用[3]。 湖

群的存在为比较湖沼学提供了得天独厚的条件。 Riera 等将湖群定义为一块湖泊富集的景观,这些湖泊具有

相同的起源、气候和流域特征[4]。 尽管如此,湖群内湖泊的物理、化学和生物特征也可能存在着显著差异。
了解这些差异背后的驱动因素是区域湖沼学的主要内容之一。 在区域层次上,通过对多个湖泊的比较研究,
更有助于找出湖泊间和湖群间各种差异的内在机制。 然而,对于湖群的研究不能只考虑湖泊自身的环境特

征,同时需要将湖泊所在的地理位置考虑在内[5]。
种库假说认为:生物群落的结构不仅与所在地的环境条件和生态过程(如竞争和捕食)有关,也受其潜在

的物种库即区域种库所左右。 在区域和局域尺度上起主导作用的过程是不同的。 捕食、寄生、竞争以及环境

波动(即干扰)等生态过程的作用主要发生在局域水平上,而物种的长距离扩散、物种形成、大范围的绝灭以

及物种分布区的变化等生物地理学过程主要发生在区域尺度[6]。 局域和区域过程共同作用于群落的结构和

物种组成,并且两者的相对作用大小随群落类型、环境条件及尺度而变化[7]。 自然界中,生物群落受到多尺

度过程的影响,群落结构多尺度调控的概念来源于环境筛选。 要想成功建立一个局域群落,每个物种必须通

过多尺度下一系列的环境筛选[7]。 在大尺度上,历史事件和气候限制形成了各区域独特的物种库,且只有物

种库的一部分物种最终能在局域群落中共存。 对于湖泊生态系统来说,局域群落的物种必须通过区域、流域、
湖群、生境等多个尺度环境因子的筛选。 这些因子对物种的特性具有筛选作用,只有那些具有特定特性且能

通过各级因子筛选的物种才能最终形成局域群落。
长江中下游平原是我国淡水湖泊分布最密集的核心区,且主要分布在长江两侧。 根据其地理位置和流域

特征,可分为洞庭湖群、江汉湖群、鄱阳湖群、华阳湖群、苏皖湖群和太湖湖群[8],为开展区域湖沼学研究提供

了天然条件。 关于长江中下游地区湖泊底栖动物群落结构及其影响因素已有一些研究,但主要是关于单个湖

泊或几个湖泊之间的比较,将区域或流域内湖泊作为一个整体来分析的更少[9]。 本文尝试将长江中下游湖

泊作为一个整体,假设底栖动物受到局域和区域过程的共同作用,通过比较分析不同湖群水体理化参数和底

栖动物群落结构,并利用 partial CCA 解析区域过程和局域环境条件在决定本地区湖泊底栖动物群落结构中

的相对重要性。
1摇 材料与方法

1. 1摇 研究区域及底栖动物样品采集

共调查大于 10 km2 的湖泊 69 个,分属洞庭湖群、江汉湖群、鄱阳湖群、华阳湖群和太湖湖群(图 1)。 采

样时根据湖泊面积大小,在敞水区布设若干采样点(附录 1)。 底栖动物定量采集用 1 / 16 m2 改良 Peterson 采

泥器,每个样点采集 1—2 次,泥样经 60 目尼龙筛洗净后,剩余物至于白磁盘中将底栖动物活体逐一挑出,样
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本用 10%福尔马林溶液保存。 样品带回实验室鉴定至尽可能低的分类单元[10鄄12],统计各个分类单元的数量,
然后用滤纸吸去表面固定液,置于电子天平上称重,最终结果折算成单位面积的密度和生物量。 样品采集时

间为 2008 年 6 月至 8 月及 2009 年 7 月至 8 月。
1. 2摇 环境因子的测定

采集底栖动物样品时,同时现场测定环境指标并采集水样分析水化学参数。 透明度(SD)用赛氏盘测定,
pH、电导率(Cond)和矿化度(TDS)于现场用 YSI 6600 V2 多参数水质监测仪测定。 采集水样冷冻保存带回实

验室,氨氮(NH4 鄄N)、硝态氮(NO3 鄄N)、正磷酸盐磷 (PO4 鄄P)用微量流动注射分析仪(Skalar鄄SA1000)测定,总
悬浮颗粒物(TSS)、总氮(TN)、总磷(TP)、叶绿素 a (Chl a)及高锰酸盐指数(CODMn)的测定参考标准方

法[13]。 水生植被盖度指数(Macrophytes):现场采样时估计采样点附近区域水生植物覆盖情况,分为 5 个等级

0,1—25% ,26—50% ,51—75% ,76—100% ,分别赋值为 0—4。 为评价各湖泊营养状态,参照蔡庆华等改进的

湖泊富营养化评价综合模型计算各点的营养状态指数(TSI) [14],计算公式为:
TSI = 0. 540 TSI (Chl a) + 0. 297 TSI (SD) + 0. 163 TSI (TP)

式中,TSI (Chl a)、TSI (SD)、TSI (TP)按照 Carlson 提出的营养状态指数计算方法获得,计算公式分别为:
TSI (Chl a)= 10伊(6-(2. 04-0. 68 (ln (Chl a))) / ln2)
TSI (SD)= 10伊(6-ln(SD) / ln2)
TSI (TP)= 10伊(6-ln(48 / TP) / ln2)

式中,Chl a、SD、TP 单位分别为 滋g / L、m、滋g / L。
1. 3摇 数据分析

数据分析前,各湖泊多个采样点的环境因子数据和底栖动物数据进行平均,理化数据进行 Z 标准化(平
均值 0,标准差 1),物种数据进行对数转换。
1. 3. 1摇 湖群比较分析:

由于不同湖群湖泊数量相差较大,且数据转换后仍不能满足方差分析的要求,故采用 Kruskal鄄Wallis 非参

数检验比较各湖群水体理化参数的差异性,多重比较采用 Games鄄Howell 方法。 由于部分环境因子之间存在

高度相关性,利用主成分分析对环境因子进行降维分析。
运用 Bray鄄Cutis 相似性指数分析不同湖群湖泊底栖动物群落相似性,并利用相似性分析 (ANOSIM) 检验

各湖群湖泊底栖动物群落差异显著性,多元分析采用对数转换后的密度数据,分析软件用 PRIMER 5. 0[15] 和

PAST 2. 01[16]。
1. 3. 2摇 影响因素解析

用 partial CCA 解析局域环境条件和区域过程对本地区底栖动物群落的影响,分析时需构建两个解释变

量矩阵,分别是局域环境因子和空间变量[17]。 局域环境因子矩阵 [E],包括水体理化因子、TSI 指数、水生植

被盖度指数以及主成分分析中各湖泊在前二个主成分的得分,将主成分作为环境因子的原因是许多环境因子

之间存在共线性,而主成分作为多个因子的线性组合,在实际分析中可能会更好地反映出环境梯度的影响。
空间变量利用湖泊的经纬度为基础构建,鉴于空间过程的影响并不是简单的线性格局,也包括其它复杂的过

程(如隔离、斑块),在这里采用 9 个空间变量组合,分别为 X、Y、XY、X2、Y2、X2Y、XY2、X3、Y3,X 和 Y 分别为各

湖泊采样点经度和纬度的平均值(附录 1)。 同时考虑到不同湖群底栖动物可能具有显著差异,将 5 个湖群作

为哑变量进入分析,经纬度变量和哑变量共同构成空间变量矩阵 [S]。 CCA 分析时,分别用局域环境因子和

空间变量作为解释变量,物种数据为对数转换后的密度数据,并剔除出现率小于 10%的物种,因子筛选采用

向前引入法(琢=0. 05),基于 Monte Carlo permutation 检验(n=9999)。
根据 Borcard 的方法[17],将物种数据矩阵的总变异分解成不同组分:1)将筛选后环境因子和空间变量一

起进入 CCA 分析,计算出总解释量[E+S];2)环境因子独立解释量[E | S],分析时环境因子为解释变量,空间

变量为协变量;3)空间变量独立解释量[S | E],分析时空间变量为解释变量,环境变量为协变量,排序结果的
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显著性用 Monte Carlo permutation 检验(n=9999)。 空间变量和环境变量共同解释部分[E疑S]计算公式为[E
+S]-[E | S]-[S | E],未解释部分为 1-[E+S],分析软件采用 CANOCO 4. 5[18]。
2摇 结果

2. 1摇 水体理化特征

表 1 为不同湖群水体理化参数和营养状态指数,非参数分析结果表明电导率、矿化度、TSS 及水体中氮磷

浓度在各湖群间具有显著差异。 电导率和矿化度呈现出一致的变化趋势,其中鄱阳湖群最低(平均值分别为

150. 4 滋s / cm、99. 04 mg / L),洞庭湖群、江汉湖群和华阳湖群处于中间水平,太湖湖群最高,其电导率和矿化度

的平均值分别为 532. 03 滋s / cm 和 345. 86 mg / L。 水体中 TN 和 TP 的共同变化特征是太湖湖群显著高于其他

湖群(除和鄱阳湖群 TP 无显著差异),洞庭湖群和华阳湖群水体 TN 和 TP 含量均较低(表 1),水体中 CODMn、
Chl a 及 TSI 指数在各湖群间无显著差异。

表 1摇 各湖群水体理化特征及非参数 Kruskal鄄Wallis检验结果

Table 1摇 Physicochemical characteristics of the five lake districts, showing the results of Kruskal鄄Wallis tests

参数
Parameters

鄱阳湖群
Poyang Lake
District

洞庭湖群
Dongting Lake
District

江汉湖群
Jianghan Lake
District

华阳湖群
Huayang Lake
District

太湖湖群
Taihu Lake
District

P

SD / m 0. 79
(0. 27—2. 69)

0. 48
(0. 26—0. 65)

0. 71
(0. 17—1. 92)

0. 64
(0. 23—1. 23)

0. 41
(0. 24—0. 77) 0. 269

pH 8. 18
(7. 47—9. 42)

8. 7
(7. 64—9. 52)

8. 53
(7. 99—9. 27)

8. 3
(7. 63—8. 96)

8. 65
(8. 43—8. 9) 0. 102

Cond / (滋s / cm) 150. 4
(61. 68—261. 13)a

275. 21
(111—461. 39)b

304. 49
(143—515. 42)b

228. 05
(141. 38—318. 5)b

532. 03
(360. 17—672)c <0. 001

TDS / (mg / L) 99. 04
(39. 89—169. 75)a

165. 48
(72. 17—267. 33)b

197. 26
(92. 94—334. 75)b

148. 21
(91. 81—206. 67)b

345. 86
(234. 33—437)c <0. 001

TSS / (mg / L) 21. 69
(0. 87—57. 42)ab

23. 39
(12. 93—44. 31)ab

20. 23
(4. 4—70)b

14. 01
(6. 5—23. 07)a

35. 99
(16. 57—67. 17)b 0. 045

NO3鄄N / (mg / L) 0. 31
(0—0. 94)ab

0. 47
(0—2. 23)b

0. 06
(0—0. 47)a

0. 03
(0—0. 08)a

0. 94
(0. 67—1. 46)c <0. 001

NH4鄄N / (mg / L) 0. 14
(0. 05—0. 19)a

0. 41
(0. 1—0. 94)ab

0. 36
(0. 07—0. 94)b

0. 28
(0. 12—0. 57)ab

0. 61
(0. 29—1. 16)b 0. 001

TN / (mg / L) 1. 21
(0. 48—2. 03)b

0. 58
(0. 36—1. 15)a

0. 91
(0. 3—2. 44)ab

0. 85
(0. 49—1. 91)ab

2. 52
(1. 83—3. 16)c <0. 001

PO4鄄P / (滋g / L) 10. 06
(1. 66—56. 68)a

8. 25
(1. 36—29. 41)a

20. 12
(1. 27—96. 23)ab

6. 18
(0. 86—37. 33)a

87. 82
(11. 27—186. 38)b <0. 001

TP / (滋g / L) 99. 96
(35—210. 67)ab

62. 77
(21. 67—173. 33)a

83. 79
(24—255. 01)a

63. 55
(28—228. 11)a

173. 25
(109. 7—256. 86)b <0. 001

CODMn / (mg / L) 5. 25
(2. 82—7. 76)

5. 88
(3. 44—6. 74)

5. 73
(3. 79—7. 23)

5. 16
(3. 86—6. 53)

5. 99
(3. 67—11. 06) 0. 608

Chla / (滋g / L) 26. 35
(1. 94—67. 39)

34. 3
(3. 38—78. 77)

29. 45
(2. 54—100. 72)

26. 09
(6. 05—99. 41)

20. 39
(3. 68—61. 78) 0. 318

TSI 指数
61. 04
(42. 64—74. 47)

64. 81
(52. 39—75. 98)

63. 32
(46. 81—80. 18)

61. 32
(53. 69—75. 24)

64. 81
(56. 09—74. 53) 0. 656

摇 摇 不同字母间表示差异显著

主成分排序图反映了 69 个湖泊的环境特征(图 2)。 第一主成分与 SD、TSS、TN、TP、CODMn、Chl a 及 TSI
指数相关性较高,表明 PC1 主要反映了水体的营养状态;第二主成分与电导率及矿化度相关性最高,其主要

反映了水体的离子浓度;第三主成分与各环境因子的相关性都较低(表 2)。 前 3 个主成分的方差解释率分别

为 39. 08% 、17. 99%及 10. 63% 。
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图 1摇 长江中下游湖泊空间分布图

Fig. 1摇 Spatial distribution of the studies lakes in the middle of lower reaches of the Yangtze River

表 2摇 69 个湖泊环境参数主成分分析结果,包括各主成分的特征值、方差解释率及与环境参数相关系数

Table 2摇 Statistical characteristics of PCA, including the eigenvalues, percentage of variance explained, and correlations for each environmental

variable with the first 3 principle components

参数 Parameters PC1 PC2 PC3

SD / m 0. 725 0. 213 0. 059

pH -0. 651 -0. 222 -0. 364

Cond / (滋s / cm) -0. 470 0. 745 -0. 332

TDS / (mg / L) -0. 479 0. 763 -0. 297

TSS / (mg / L) -0. 718 -0. 108 0. 387
NO3 鄄N / (mg / L) -0. 220 0. 596 0. 424
NH4 鄄N / (mg / L) -0. 408 0. 126 0. 464

TN / (mg / L) -0. 720 0. 270 0. 465
PO4 鄄P / (滋g / L) -0. 390 0. 264 -0. 504

TP / (mg / L) -0. 780 0. 137 0. 057
CODMn / (mg / L) -0. 659 -0. 245 0. 030

Chl a / (滋g / L) -0. 697 -0. 568 -0. 126

TSI -0. 866 -0. 425 -0. 112

特征值 Eigenvalue 5. 081 2. 339 1. 38

方差解释率 Percentage of variance explained / % 39. 08 17. 99 10. 63

2. 2摇 不同湖群底栖动物类群组成

图 3 为不同类群底栖动物在各湖泊总密度和总生物量中所占比重。 密度方面,鄱阳湖群中,赤湖以摇蚊

幼虫和螺类为优势类群,双壳类(主要是河蚬)和寡鳃齿吻沙蚕在珠湖和军山湖比重较高,鄱阳湖的优势种为

河蚬,其他中小型湖泊为寡毛类和摇蚊幼虫共同主导。 洞庭湖群中,摇蚊幼虫在芭蕉湖和珊珀湖占据绝对优

势,城市湖泊岳阳南湖完全被寡毛类主导(97. 39% ),平均密度为 2192 个 / m2,黄盖湖为寡毛类和摇蚊幼虫共

同主导,螺类在湖南东湖等 6 个湖泊中占据一定比重。 根据优势类群,江汉湖群的 30 个湖泊可分为两组,其
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图 2摇 69 个湖泊水体理化参数主成分分析

摇 Fig. 2摇 Principal components analysis (PCA) of physicochemical

parameters in the 69 studied lakes

中以寡毛类和摇蚊幼虫占据优势的湖泊有 22 个,而以

螺类和寡毛类及摇蚊幼虫占主导的湖泊有 8 个,其中大

冶湖、 斧头湖和洪湖螺类所占比重较高, 分 别 为

95郾 71% 、71. 88%和 63. 34% 。 华阳湖群类群组成较为

多样,6 个中小型湖泊(武山湖、太白湖、武昌湖、升金湖

和破岗湖)以寡毛类和摇蚊幼虫为优势类群,菜子湖和

白荡湖的优势类群为螺类,大型湖泊龙感湖和泊湖的优

势种为寡鳃齿吻沙蚕。 太湖湖群中除澄湖和淀山湖的

优势种分别为钩虾和寡鳃齿吻沙蚕外,其它湖泊优势类

群均为寡毛类和摇蚊幼虫。 对所有湖泊进行分析发现,
以寡毛类和摇蚊幼虫为优势类群的湖泊共 46 个,占所

调查湖泊的 66. 7% ,以螺类为优势类群之一的湖泊 16
个,占总数量的 23. 2% ,双壳类和其它种类占优势的湖

泊共 7 个(表 3)。

表 3摇 不同类群底栖动物占优势湖泊数量在各湖群的分布

Table 3摇 Number of lakes dominated by different taxonomic groups in the five lake districts

湖群
Lakes

密度 Density

寡毛类和
摇蚊幼虫
Oligochaeta
Chironomidae

螺类
Gastropoda

双壳类
Bivalvia

其它
Others

生物量 Biomass

寡毛类和
摇蚊幼虫
Oligochaeta
Chironomidae

螺类
Gastropoda

双壳类
Bivalvia

其它
Oothers

鄱阳湖群 6 1 2 1 4 2 4 0
洞庭湖群 6 5 0 0 3 6 2 0
江汉湖群 22 8 0 0 13 17 0 0
华阳湖群 6 2 0 2 5 5 0 0
太湖湖群 6 0 0 2 2 2 3 1
合计 Total 46 16 2 5 27 32 9 1

生物量方面,虽然螺类和双壳类个体较大,在多数湖泊对总生物量贡献较大,但寡毛类和摇蚊幼虫的贡献

率在部分湖泊亦较高。 鄱阳湖群中,以寡毛类和摇蚊幼虫占优势的湖泊有 4 个,螺类和双壳类占优势的湖泊

分别为 2 个和 4 个。 洞庭湖群大部分湖泊为螺类(6 个)和双壳类(2)所主导,其余 3 个湖泊为摇蚊幼虫所主

导。 江汉湖群螺类为优势的湖泊有 17 个,寡毛类和摇蚊幼虫为主的湖泊 13 个,数量大致相当。 华阳湖群中

5 个湖泊为螺类所主导,2 个为寡毛类和摇蚊幼虫共同主导,其余 3 个湖泊以这 3 个类群共同主导。 太湖湖群

中各类群占优的湖泊数量相当,其中钩虾对澄湖生物量贡献较大。 整体分析发现,虽然以螺类为优势的湖泊

数量最多(32 个),占总数量的 46. 4% ,但以寡毛类和摇蚊幼虫占优势的湖泊亦较多(27 个),占总数量的

39郾 1% ,双壳类仅在 9 个湖泊占据优势(表 3)。

表 4摇 不同湖群湖泊大型底栖动物群落 Bray鄄Curtis相似性分析

Table 4摇 Bray鄄Curtis similarity analyses of macrozoobenthic communities in the five lake districts

鄱阳湖群 洞庭湖群 江汉湖群 华阳湖群 太湖湖群

鄱阳湖群 0. 070 0. 005 0. 031 0. 012
洞庭湖群 67. 70% 0. 065 0. 003 0. 041
江汉湖群 73. 48% 70. 08% 0. 432 0. 074
华阳湖群 69. 85% 70. 17% 67. 01% 0. 042
太湖湖群 70. 70% 66. 62% 70. 42% 67. 52%

摇 摇 *下方为不相似性百分比,上方为显著性水平
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摇 摇 Bray鄄Curtis 相似性系数结果表明不同湖群底栖动物群落不相似性百分比较高,介于 67. 52% 至 73. 48%
(表 4)。 ANOSIM 分析结果表明鄱阳湖群和洞庭湖群与华阳湖群和太湖湖群底栖动物群落组成具有显著差

异,鄱阳湖群和洞庭湖群之间无显著差异;江汉湖群除与鄱阳湖群具有显著差异外,与其它湖群均无显著差

异,这可能是因为江汉湖群湖泊数量较多,按底栖优势类群可分为两组,将江汉湖群湖泊分为两组进入分析时

发现,所有湖群间均具有显著差异(鄱阳湖群和洞庭湖群间除外)。 NMDS 排序分析显示除江汉湖群部分湖泊

分布较为集中外,其它湖群湖泊空间聚集现象并不明显,这表明湖群内部底栖动物群落变化也较大,湖群因子

不能很好地反映本区域湖泊底栖动物群落的变化。
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图 3摇 各湖群 4 种常见类群大型底栖动物在总密度和生物量中所占比重

Fig. 3摇 Relative abundance and biomass of the four common taxonomic groups in the five lake districts

2. 3摇 影响因素解析

2. 3. 1摇 局域环境条件

典范对应分析表明局域环境因子中 TSI 指数、Macrophytes、Chl a、TDS 及 PC2 与 69 个湖泊底栖动物群落

关系最显著。 第一轴和第二轴的特征值较大,分别为 0. 198 和 0. 146,分别解释了 10. 2%和 7. 4%的物种数据

变异及 43. 9%和 32. 3%的物种鄄环境关系变异,第三轴解释了 3. 0%的物种数据变异和 12. 9%的物种鄄环境关

系变异,第四轴特征值和解释率都相对较低,前 3 轴基本反映了底栖群落与局域环境因子的关系。 蒙特卡罗
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摇 图 4摇 基于 69 个湖泊大型底栖动物密度的 Bray鄄Curtis 相似性系

数的非度量多维标度排序图

Fig. 4摇 Ordination plot of macrozoobenthic communities based on

Bray鄄Curtis similarity coefficients in the 69 lakes

检验结果表明 CCA 前 3 个排序轴均显著(P1,2 <0郾 001,
P3 =0. 008),第四轴不具有显著性(P4 = 0. 53)。 第一

轴与 TSI、Macophytes、Chl a 相关性较高,其主要反映了

水体营养状态及生境的异质性;第二轴与 Chl a 相关性

最高,第三轴与 TDS 和 PC2 呈显著正相关(表 5 和图

5)。 从各因子进入 CCA 分析的顺序及其解释量可以看

出,TSI 指数、Macrophytes 和 Chl a 解释量相对较高,而
TDS 和 PC2 相对较低。 物种与环境因子的排序图显示

水生盖度指数与螺类相关性较高,TSI 和 Chl a 与摇蚊

科幼虫及颤蚓科的种类相关性较高,PC2 则与钩虾、双
壳类及寡鳃齿吻沙蚕呈正相关关系(图 5)。
2. 3. 2摇 空间过程

利用空间变量和湖群哑变量作为解释因子,CCA
分析最终筛选出 5 个空间变量组合最大程度地解释了

底栖动物群落变异,而 5 个哑变量并没有在组合之内。
蒙特卡罗检验结果表明 CCA 分析前两个排序轴均显著(P1,2 < 0. 01),第三轴和第四轴不具有显著性(P3 =
0郾 08,P4 = 0. 11)。 相比于局域环境因子的 CCA 分析,空间变量的 CCA 分析前两轴特征值较小,分别为 0郾 159
和 0. 081,共解释了 12. 3%的物种数据变异和 66. 7% 的物种鄄环境关系变异(表 6)。 空间变量与第一轴相关

性较低,第二轴与变量 Y、X3 及 X 相关性较强。 从排序图中可以看出,各湖群湖泊在排序图中能较好的区分

开来,其中洞庭湖群湖泊位于排序图的下方,江汉湖群湖泊主要位于排序图左方,鄱阳湖群湖泊位于排序图右

侧,太湖湖群湖泊较为分散地分布区排序图上方,华阳湖群湖泊位于排序图中心区域(图 6)。

图 5摇 69 个湖泊大型底栖动物群落与局域环境因子的典范对应分析排序:湖泊,物种,仅显示与环境因子相关性较高的种类

Fig. 5摇 CCA biplots of macrozoobenthic communities in 69 lakes, showing the first three axes and the most strongly correlated local

environmental variables: lakes, species, only show species with high correlations with environmental variables

2. 3. 3摇 方差分解

局域环境因子和空间变量对底栖动物群落变异的总解释量为 33. 9% ,其中局域环境因子独立解释的部

分为 16. 3% ,稍大于空间变量的解释率 12. 0% ,由空间过程控制的局域环境因子解释量最小,仅为 5. 6% 。
partial CCA 分析发现当以空间变量为协变量时,PC2 和 TDS 并不具有显著性,表明电导率和矿化度主要受湖

泊所处地理区域控制。 方差分解结果表明长江中下游地区湖泊底栖动物并不简单受到局域环境因子的影响,
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区域过程在调节底栖群落结构中同样起着重要的作用。

表 5摇 底栖动物群落与局域环境因子的典范对应分析结果,各因子括号中的数值分别代表因子筛选时进入 CCA 分析的顺序和对底栖群落变异

的解释量

Table 5摇 Summary statistics for the first four axes of the canonical correspondence analysis (CCA) of species鄄environment, Values after the

environmental variables refer to the entry ranks of variables in forward selection and the percentage of variance explained in species data

轴 Axes 1 2 3 4

特征值 Eigenvalues 0. 198 0. 146 0. 058 0. 029

种类鄄环境相关性 Species鄄environment correlations 0. 832 0. 76 0. 746 0. 519

物种数据累积变化百分比 Cumulative percentage variance of species data 10. 2 17. 6 20. 6 22. 1

物种鄄环境关系累积变化百分比
Cumulative percentage variance of species鄄environment relationship 43. 9 76. 2 89. 1 95. 5

TSI (1, 8. 37% ) -0. 853 -0. 314 0. 042 0. 380

Macrophytes (2, 7. 70% ) 0. 830 -0. 191 0. 122 0. 505

Chl a (3, 8. 26% ) -0. 775 -0. 508 -0. 129 0. 349

TDS (4, 3. 34% ) -0. 102 -0. 238 0. 965 -0. 028

PC2 (5, 4. 67% ) 0. 244 0. 428 0. 851 -0. 102

表 6摇 底栖动物群落与空间变量的典范对应分析结果,各因子括号中的数值分别代表因子筛选时进入 CCA 分析的顺序和对底栖群落变异的解

释量

Table 6摇 Summary statistics for the first four axes of the canonical correspondence analysis (CCA) of species鄄environment, Values after the

environmental variables refer to the entry ranks of variables in forward selection and the percentage of variance explained in species data

轴 Axes 1 2 3 4

特征值 Eigenvalues 0. 159 0. 081 0. 056 0. 046

种类鄄环境相关性 Species鄄environment correlations 0. 798 0. 735 0. 731 0. 563

物种数据累积变化百分比 Cumulative percentage variance of species data 8. 2 12. 3 15. 2 17. 6

物种鄄环境关系累积变化百分比
Cumulative percentage variance of species鄄environment relationship 44. 2 66. 7 82. 2 95

Y(1, 4. 47% ) -0. 426 0. 722 0. 510 0. 166

X2(2, 4. 21% ) 0. 477 0. 372 0. 783 -0. 002

X3(3, 3. 95% ) 0. 286 0. 792 0. 417 -0. 220

XY (4, 2. 98% ) 0. 322 0. 156 0. 783 -0. 157

X(5, 3. 59% ) 0. 227 0. 839 0. 015 -0. 046

3摇 讨论

3. 1摇 水体理化特征

电导率和矿化度在不同湖群间差异显著。 电导率和矿化度是湖泊水化学的重要基础参数,它们直接反映

了水体的离子总量,又可间接反映湖泊盐类物质积累的环境条件。 矿化度受不同湖群所处流域的自然限制,
因而呈现出明显的区域差异。 在五个湖群中,鄱阳湖群矿化度最低,所有湖泊的最低值也出现在该湖群的军

山湖(39. 9 mg / L),相比之下,太湖湖群湖泊的电导率都较高,如淀山湖、元荡湖和澄湖都超过了 400 mg / L。
湖群之间矿化度的显著差异可能与地质背景、流域降水及湖泊换水周期有一定的关系。

长江中下游地区的年降水量一般都在 1000 mm 以上,但其在各大湖群也呈现出地区性的分异,如鄱阳湖

地区的鄱阳县年降水量比洞庭湖地区的岳阳、常德、沅江多 250—300mm,而后者又比太湖地区的吴县东山及

上海多 200—300mm,表明鄱阳湖区年降水量最丰、洞庭湖区次之,太湖地区降水量相对最少[8]。 另一方面,
鄱阳湖群降水丰沛,水系发达,它上承赣、抚、信、饶、修 5 条河流,来水量丰富,水体交换快,可溶性盐类不易因

水蒸发而积累。 此外,鄱阳湖流域土壤类型多为红壤,而红壤呈酸性,含盐量较低[19],故入湖河流的矿化度也

较低,这些因素共同造就了鄱阳湖群成为本区矿化度最低的湖群。
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摇 图 6摇 69 个底栖动物群落与空间变量的典范对应分析排序图

Fig. 6 摇 CCA biplots of macrozoobenthos communities in 69

lakes, showing the first two axes and the most strongly

correlated spatial variables

湖泊换水周期也直接决定了离子在湖泊水体中的积

累。 鄱阳湖、洞庭湖和石臼湖是目前长江中下游仅有的天

然通江湖泊,虽分属不同的湖群,地质背景差异较大,但矿

化度均较低,分别为 73、155 及 122 mg / L。 这主要是因为

它们与长江的水体交换频繁,换水周期较短,稀释作用较

为明显,因而矿化度也较低。 华阳湖群湖泊多为大中型湖

泊,部分湖泊季节性与长江相通,其矿化度也较低。
研究发现反映水体营养盐含量的指标在湖群间存在

显著差异,水体中营养盐含量除与地质背景有关,其受人

类活动影响更多。 华阳湖群总氮和总磷水平均最低,这是

因为该地区湖泊多为大中型湖泊,且季节性与长江相通,
不适宜进行施肥养殖,养殖方式多为人放天养,因此其氮

磷含量较低。 鄱阳湖群、洞庭湖群和江汉湖群除有几个大

型(鄱阳湖、洞庭湖)和大中型湖泊(洪湖、军山湖、梁子湖)
外,其他湖泊均面积较小,湖泊多被集体、个人或公司承包

经营,养殖过程中为追求产量,多采用投饵投肥的养殖方

式,因此营养盐含量较高,且 3 个湖群之间无显著差异。
太湖湖群不仅担任着养殖的功能,其周边工农业发达、人
口众多,污水不可避免地进入湖泊水体,过去几十年中一直接纳生产生活污水,因此营养盐含量最高。 研究发

现 Chl a 在湖群间不具有显著差异,表明其并不简单受水体营养盐含量影响,Chl a 主要反映了浮游植物的生

物量,其它因素(如鱼类和浮游动物捕食、气候条件等)对其控制作用也不可忽视,可惜未能获得这方面数据。
3. 2摇 影响因素解析

3. 2. 1摇 局域环境因子

CCA 分析中筛选出 5 个局域环境因子与底栖动物群落关系最密切。 其中 TSI 指数和 Chl a 反映了水体的

营养水平,Macrophytes 主要反映了生境的异质性程度,PC2 主要代表了电导率和矿化度,先前分析表明电导

率和矿化度不仅仅受地质背景影响,更反映了湖泊的换水周期和稀释条件。 从排序图中可以看出,PC2 和

Macrophytes 均位于 TSI 指数和 Chl a 的反方向,CCA 分析中相关系数介于-0. 370 至-0. 542 间,换水周期直接

影响了水体的营养状态和 Chl a 浓度,而水草覆盖度较高的湖泊水体营养状态一般较低,说明 5 个环境因子之

间是相互关联的。 因此,筛选出的环境因子主要反映了水体的营养状态和生境的异质性。 关于水体营养状态

和水生植被对底栖动物群落结构影响的研究较多,长江中下游地区湖泊水体营养状态较高,一方面与其较高

的本底值有关,另一方面是人类活动的结果,本文研究的湖泊营养水平均已到达或超过中营养水平。 富营养

化对底栖动物的影响往往是间接的,主要是改变了生境条件和食物质量,如氧含量、底质粒径和异质性、有机

质含量、食物中元素比例和必需脂肪酸含量[20]。 水生植被的存在为底栖动物提供了栖息和躲避捕食的场所,
同时其复杂的构件结构也增加了可供多个物种共存的空间[21]。
3. 2. 2摇 区域过程

研究淡水底栖动物分布的一个重要方面就是分析地理因素和环境因素对其分布的限制作用。 某物种在

特定生境的缺失可能是该物种并没有扩散到该生境,也可能是它已经扩散到了该地区,但是由于环境条件不

利于其存活或竞争,从而导致它没有繁衍下去。 相反,一个物种在特定地点的出现可能是它竞争优势更强,也
有可能是它到了这里,而它潜在的竞争对手并没有扩散到这里。 扩散受多种因素的影响,如高山、距离、扩散

方式、种群大小[7]。 一个种群在新生境的竞争和繁衍能力取决于它对新环境的适应能力。 许多底栖动物是

世界性分布种类,而另一些种类则仅出现在特定的气候区或地理区域。
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生态学研究中,关于底栖动物群落大尺度空间格局的研究较少。 推测起来,区域过程的影响在小范围地

理区域可以忽略。 然而,对整个长江中下游地区的研究不能忽视区域过程的影响。 本文研究结果表明超过

40%的被解释的底栖动物群落变化可归结于空间因素,尽管部分空间因素解释量可能是未测量环境因子共同

的解释量,但是如此高的比重表明至少部分物种受空间过程影响更明显。 事实上,在调查中也发现部分物种

值出现在某些特定湖泊,如耳河螺(Rivularia auriculata)和双龙骨河螺(R. bicarinata)只在洞庭湖群和鄱阳湖

群湖泊中采集到,寡鳃齿吻沙蚕在调查湖泊中的分布上限为鄱阳湖群,其主要分布在长江下游两侧的湖泊中,
而在中游的洞庭湖群和江汉湖群均未采集到,寡鳃齿吻沙蚕为海洋河口性种类,可见其在本区湖泊中的分布

受到空间扩散的限制。 在 CCA 分析中,筛选的空间变量包括 X、Y、XY、X2 及 X3,表明底栖动物群落并不简单

受空间经度和纬度梯度的影响,而更复杂的景观格局(表现为高次方的空间变量),如斑块、隔离等在决定底

栖群落结构中也起着重要作用。 CCA 分析中,5 个湖群哑变量并没有进入最终的 CCA 模型,可能是因为哑变

量与某些空间变量存在相关,单独分析每个哑变量对底栖群落的解释能力发现,4 个湖群哑变量(除华阳湖

群)均与底栖群落显著相关,解释率介于 3. 08%—4. 36% ,与空间变量的解释率相当,这种结果说明湖群并不

是解释本区底栖群落变化的最佳空间变量,这可能是因为部分湖泊在历史上同属于一个湖群,如洞庭湖群和

江汉湖群由云梦泽演化形成,而鄱阳湖群和华阳湖群在历史上均是彭蠡泽的一部分,因此它们的物种库可能

存在重叠。
3. 2. 3摇 区域过程和局域环境条件的相对重要性

底栖动物受到从局域到区域多重因素的影响,本研究中,大尺度的空间变量和局域环境因子对解释底栖

动物群落变化都非常重要。 淡水生物群落的地理格局常对应于大尺度的历史、气候和地理因素。 一些学者认

为大型无脊椎动物群落结构变化与大尺度的区域过程关系更密切,其次才是局域环境条件[22]。 在极地溪流

和湖泊中,底栖群落变化经常与纬度梯度联系密切[23鄄24]。 区域过程和局域环境条件对生物群落的影响与尺

度相关,一般而言,随着研究范围的减小,局域环境因子的解释量逐渐增加,而空间变量和受空间限制的环境

因子的解释量却逐渐降低。 本地区湖泊虽覆盖了很大的地理范围,但是在决定底栖群落结构时局域环境条件

比大尺度的空间趋势更重要。 这可能与本地区湖泊的特征有关,所调查的湖泊虽属于不同湖群或流域,但均

为整个长江流域的一部分,多数湖泊的形成都与长江有密切的关系,且许多物种在该区域是广泛分布的,可能

并没有受到扩散的限制,更多的是受到局域环境条件的限制。 Johnson 和 Goedkoop 对瑞典湖泊[25] 及 Sandin
和 Johnson 对瑞典溪流[26]底栖动物的研究也发现局域环境因子较空间变量更重要,这可能与其较小的研究区

域范围有关。 本文中与纬度相关的区域过程对本区湖泊底栖动物群落的影响较小,这可从 CCA 分析筛选出

的空间变量组合看出,其原因是本区湖泊纬度跨度小,湖泊主要是沿经度上分布,而纬度对生物种群的影响一

般较经度更明显。 另外,Donohue 等研究发现富营养化导致底栖动物群落在局域和区域尺度上均趋于同质

化[27],而本区湖泊营养状态普遍较高,可能导致该区湖泊底栖群落趋于同质化,从而降低了空间变量的解

释率。
本研究中,CCA 解释的底栖动物群落变异量较低,共为 33. 9% ,覫kland 指出低的解释率所提供的信息也

是非常有价值的[28]。 低解释率在生态学数据中是很常见的,主要是因为生态学数据繁杂且庞大,另外野外调

查取得数据也不可避免地与实际情况存在差异,特别是物种数据,由于野外工作条件及人力财力的限制,不可

能获得所有物种的数据。 本文中局域环境因子的解释也较低,独立解释率为 16. 3% ,这主要是因为测定的因

子数量较少,本文使用的因子主要是水体的理化参数,而有关沉积物和生境的数据未能获得,如沉积物有机质

含量、粒径组成、底质类型、鱼类潜在捕食压力、与河流和其它湖泊的连通性。 这些因子都对底栖动物的组成、
密度和生物量有显著影响,因此导致局域环境因子的解释率较低。
致谢:周方正、邓建明、吴召仕帮助采集野外样品, 特此致谢。
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附录 1摇 研究湖泊经纬度、面积及采样点个数

Appendix 1摇 Longitude, Latitude, surface areas and number of sampling sites of the 69 studied lakes

湖群
Lake district

湖泊
Lake

代码
Code

经度(E)
longitude

纬度(N)
latitude

面积 / km2

Surface area
样点数 / 个

Number of sites

鄱阳湖群 鄱阳湖 1 116. 2691 29. 2827 2933. 0 35

Poyang lake district 军山湖 2 116. 3291 28. 5446 192. 5 7

珠湖 3 116. 6443 29. 1425 80. 8 4

赤湖 4 115. 7046 29. 7847 80. 4 4

赛城湖 5 115. 8818 29. 6875 61. 3 4

新妙湖 6 116. 1620 29. 3650 47. 8 3

南北湖 7 116. 2254 29. 6806 24. 7 3

陈家湖 8 116. 3736 28. 6549 22. 0 3

太泊湖 9 116. 7216 30. 0087 20. 7 3

瑶湖 10 116. 0602 28. 6946 *16. 1 3

洞庭湖群 洞庭湖 11 112. 6466 29. 0243 2432. 5 30

Dongting lake district 大通湖 12 112. 6454 29. 3638 114. 2 6

黄盖湖 13 113. 1107 29. 3363 86. 0 5

毛里湖 14 111. 9452 29. 4190 36. 8 3

安乐湖 15 112. 5135 29. 2069 30. 0 3

珊珀湖 16 111. 8749 29. 7151 26. 0 3

柳叶湖 17 111. 7460 29. 0764 24. 0 3

湖南东湖 18 112. 1856 28. 8212 23. 2 3

北民湖 19 112. 0296 29. 4285 14. 5 2

芭蕉湖 20 113. 1850 29. 4421 12. 3 2

岳阳南湖 21 113. 5438 29. 7043 12. 0 2

江汉湖群 洪湖 22 113. 3583 29. 8697 344. 4 8

Jianghan lake district 梁子湖 23 114. 5358 30. 2450 304. 3 7

长湖 24 112. 3977 30. 4171 129. 1 6

斧头湖 25 114. 2405 30. 0011 114. 7 5

西凉湖 26 114. 0797 29. 9580 72. 1 4

大冶湖 27 115. 1004 30. 0982 68. 7 4

网湖 28 115. 3359 29. 8686 42. 3 3

鲁湖 29 114. 1981 30. 2129 40. 2 3

涨渡湖 30 114. 7014 30. 6434 35. 2 3

汤逊湖 31 114. 3799 30. 4210 36. 6 3

汉阳东湖 32 114. 0523 30. 5443 34. 4 3

武昌东湖 33 114. 3787 30. 5592 33. 7 3

赤东湖 34 115. 3887 30. 1217 26. 8 3

野潴湖 35 114. 0761 30. 8608 26. 6 3

豹澥湖 36 114. 5492 30. 4161 25. 8 1

东西汊湖 37 113. 6606 30. 8352 24. 3 3

武湖 38 114. 4915 30. 7972 21. 2 3

上津湖 39 112. 4716 30. 0488 18. 6 2

朱婆湖 40 115. 3947 29. 8332 17. 7 2

淤泥湖 41 112. 1003 29. 7924 16. 5 2

牛浪湖 42 111. 9659 29. 8278 15. 9 2

童家湖 43 114. 1656 30. 8010 14. 4 2

钟祥南湖 44 112. 6215 31. 1410 13. 7 2

海口湖 45 115. 2453 30. 0577 12. 9 2
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摇 摇 续表

湖群
Lake district

湖泊
Lake

代码
Code

经度(E)
longitude

纬度(N)
latitude

面积 / km2

Surface area
样点数 / 个

Number of sites

汉阳西湖 46 113. 9004 30. 5068 12. 7 2

上涉湖 47 114. 2109 30. 1335 11. 9 2

策湖 48 115. 1599 30. 2528 11. 8 2

严西湖 49 114. 4719 30. 5726 11. 8 2

花马湖 50 115. 0429 30. 2999 10. 3 2

磁湖 51 115. 0525 30. 2089 *9. 6 2

华阳湖群 龙感湖 52 116. 1557 29. 9410 316. 2 8

Huayang lake district 黄大湖 53 116. 3911 30. 0183 299. 2 8

泊湖 54 116. 4224 30. 1659 180. 4 7

菜子湖 55 117. 1047 30. 8105 172. 1 7

武昌湖 56 116. 7112 30. 2695 100. 5 5

升金湖 57 117. 0234 30. 3683 78. 5 4

破岗湖 58 117. 1689 30. 6501 60. 0 4

白荡湖 59 117. 3690 30. 8161 39. 7 3

武山湖 60 115. 5881 29. 9095 25. 1 3

太白湖 61 115. 8078 29. 9722 16. 1 3

太湖湖群 滆湖 62 119. 8157 31. 6105 146. 5 6

Taihu lake district 阳澄湖 63 120. 7836 31. 4357 119. 0 5

洮湖 64 119. 5652 31. 6268 89. 0 5

淀山湖 65 120. 9522 31. 1082 63. 7 4

澄湖 66 120. 8207 31. 2175 45. 0 3

宜兴三氿 67 119. 8097 31. 3668 23. 2 3

昆承湖 68 120. 7473 31. 5831 18. 0 2

元荡湖 69 120. 8895 31. 0677 12. 9 2

摇 摇 湖泊面积数据源自《中国湖泊志》 [29] ,*瑶湖和磁湖在书中无记录,面积数据源于 Google earth 面积测量工具,经纬度数据为用于 CCA 分析

中构建空间变量的基础数据
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