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中幼龄林华山松非结构性碳水化合物季节变化
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摘 要 【目的】探究不同龄林华山松非结构性碳水化合物(NSC)及其组分在各器官的分配随季节变化特征,对于

揭示不同龄林华山松的碳分配机制有重要意义。【方法】以幼、中龄林华山松为研究对象,通过周期性采样,测定不

同龄林华山松不同器官NSC及其组分含量,探究其年内季节动态变化。【结果】(1)不同龄林华山松植株NSC及其

组分在各器官间的分配规律基本一致,淀粉含量表现为根>叶>枝>茎,且茎中淀粉含量显著低于其他器官,可溶

性糖和NSC含量在叶、根、枝间差异不明显;茎中糖淀比显著高于其他器官。(2)在整个生长季内,华山松 NSC及

其组分主要受季节影响,季节×器官间交互作用的影响次之,林龄的影响最小。(3)在不同龄林中各器官 NSC及

其组分之间的相关性基本一致,除幼龄林糖淀比与淀粉、NSC,中龄林糖淀比与淀粉为负相关外,其余指标之间均

为正相关。【结论】华山松各器官NSC及其组分含量存在明显的季节波动,当环境变化时不同器官间的碳供需协

同变化,有利于华山松生长,并增强其应对极端环境的抵抗力和适应性。

关键词 非结构性碳水化合物;华山松;季节动态;器官;碳分配
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Abstract [Objective]
 

It
 

is
 

of
 

great
 

significance
 

to
 

explore
 

the
 

distribution
 

of
 

NSC
 

(non-structural
 

carbohy-
drate)

 

and
 

their
 

components
 

in
 

different
 

organs
 

with
 

seasonal
 

changes
 

for
 

revealing
 

the
 

mechanism
 

of
 

car-
bon

 

distribution
 

in
 

different
 

age
 

Pinus
 

armandii.
 

[Methods]
 

The
 

contents
 

of
 

NSC
 

and
 

their
 

components
 

in
 

different
 

organs
 

of
 

young
 

and
 

middle-aged
 

P.
 

armandii
 

were
 

determined
 

by
 

periodic
 

sampling
 

to
 

explore
 

the
 

seasonal
 

changes
 

of
 

P.
 

armandii
 

during
 

the
 

year.
 

[Results]
 

(1)
 

The
 

distribution
 

pattern
 

of
 

NSC
 

and
 

their
 

components
 

in
 

different
 

age
 

P.
 

armandii
 

was
 

the
 

same
 

among
 

all
 

organs,
 

where
 

the
 

starch
 

content
 

was
 

in
 

the
 

order:
 

Roots
 

>
 

leaves
 

>
 

branches
 

>
 

stems.
 

The
 

starch
 

content
 

in
 

stems
 

was
 

significantly
 

low-
er

 

than
 

that
 

in
 

other
 

organs,
 

while
 

the
 

content
 

of
 

soluble
 

sugar
 

and
 

NSC
 

in
 

leaves,
 

roots
 

and
 

branches
 

was
 

not
 

significantly
 

different.
 

The
 

ratio
 

of
 

sugar
 

to
 

starch
 

in
 

stems
 

was
 

significantly
 

higher
 

than
 

that
 

in
 

other
 



organs.
 

(2)
 

During
 

the
 

growing
 

season,
 

NSC
 

and
 

their
 

components
 

were
 

mainly
 

affected
 

by
 

seasons,
 

fol-
lowed

 

by
 

the
 

interaction
 

between
 

seasons
 

and
 

organs,
 

and
 

the
 

influence
 

of
 

forest
 

age
 

was
 

the
 

least.
 

(3)
 

The
 

correlation
 

between
 

NSC
 

and
 

their
 

components
 

in
 

different
 

P.
 

armandii
 

organs
 

was
 

the
 

same.
 

Except
 

the
 

negative
 

correlation
 

between
 

the
 

ratio
 

of
 

sugar
 

to
 

starch
 

and
 

starch,
 

NSC
 

in
 

young-aged
 

P.
 

armandii
 

and
 

the
 

ratio
 

of
 

sugar
 

to
 

starch
 

and
 

starch
 

in
 

middle-aged
 

P.
 

armandii,
 

the
 

other
 

indexes
 

were
 

positively
 

correlated.
 

[Conclusion]
 

NSC
 

and
 

their
 

components
 

in
 

various
 

organs
 

of
 

P.
 

armandii
 

had
 

obvious
 

season-
al

 

fluctuations.
 

When
 

the
 

environment
 

changed,
 

the
 

carbon
 

supply
 

and
 

demand
 

of
 

different
 

organs
 

changed
 

synergistically,
 

which
 

was
 

conducive
 

to
 

the
 

growth
 

of
 

P.
 

armandii,
 

and
 

enhanced
 

its
 

resistance
 

and
 

adaptability
 

to
 

cope
 

with
 

extreme
 

environment.
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  非结构性碳水化合物(non-structural
 

carbohy-
drate,NSC)是光合作用生产过剩时形成的碳水化

合物临时贮存库[1],其含量的变化在很大程度上反

映植物的代谢过程、生长状况[2]和应对环境变化的

生存策略。NSC主要包括可移动的可溶性糖和不

可移动的淀粉[3],二者在能量供给上扮演着不同的

角色且它们之间的相互转化机制是植物抵御胁迫环

境的关键[4]。植物不同器官的功能具有差异性,叶
片是光合作用的重要场所;茎是树木生物量的主

体[5];枝条是重要的运输枢纽,它与树木整体的碳供

应状况密切相关;根系是 NSC主要的储存器官之

一。研究表明,植物 NSC含量存在明显的季节差

异,一般情况下,在休眠季节可溶性糖含量能够达到

峰值,与此相反淀粉含量的峰值则出现在生长季

节[6]。NSC含量及其分配在物种及器官之间表现

出差异性和不确定性[7],在不同季节存在多样性。
例如秦岭东段不同海拔处栓皮栎(Quercus

 

variabi-
lis)枝条NSC含量季节变化并不明显[8];兴安落叶

松(Larix
 

gmelinii)不同根序淀粉的浓度随季节呈

现出先下降再上升至峰值后下降的趋势[9];Song
等[10]对毛竹(Phyllostachys

 

edulis)叶片NSC含量

季节变化研究发现,NSC含量在夏季最低。不同林

龄间NSC含量及其组分存在差异。
黄土高原不同林龄刺槐(Robinia

 

pseudoaca-
cia)NSC随林龄的增加,叶片NSC含量先增加后减

小,枝、干和根NSC含量逐渐增加[11]。沙生植物木

麻黄(Casuarina
 

equisetifolia)从幼龄林到成龄林阶

段,其NSC含量呈现先上升后下降趋势[12];不同林

龄胡杨(Populus
 

euphratica
 

Oliv.)NSC含量具有

差异,但不同器官 NSC分配方式相同[13]。在林分

发展过程中开展NSC及各组分的动态研究十分必

要,这有利于量化森林生态系统中NSC含量在不同

龄林中的时间模式,也有助于了解林分在1年中的

生长状态。

华山松(Pinus
 

armandii)是松科(Pinaceae)松
属(Pinus)常绿乔木,是中国特有的五针松树种,其
针叶、花粉及松脂药用价值较高,材质优良可作为建

筑和家具材料[14],是中国西部重要的造林树种,在
生态安全和区域经济方面发挥着重要作用[15]。目

前,关于华山松的研究不断深入,在群落结构及演替

趋势、病虫害防治、育苗造林技术、遗传改良、植物多

样性等[16]方面取得丰硕的研究成果,但针对华山松

不同林龄和器官NSC含量及其组分的季节性动态

变化的研究相对较为有限。
基于此,本文通过在1年内对中、幼龄林华山松

的根、茎、枝、叶取样并分析,以探究NSC在华山松

不同器官的分布规律和不同龄林华山松NSC随季

节的变化规律,为探讨华山松林应对季节性碳分配

提供数据支持,有助于揭示环境变化背景下华山松

的生长适应机制,并为其经营关键技术的制定提供

理论依据。

1 材料和方法

1.1 试验地概况

研究野外试验地位于云南省昆明市宜良县国有

花园林场内(101°27'—101°28'E,26°11'—26°25'
N),海拔为1

 

300~2
 

800
 

m,该研究区受到亚热带

季风气候的影响,冬春干燥少雨,夏季较湿润,全年

无极端天气,冬无严寒,夏有凉热,年平均降雨量

912.2
 

mm,年平均气温16.3
 

℃,该地区主要土壤类

型为红壤,约占85%。
在全面深入踏查后,根据一致性、典型性和代表

性的原则选取华山松人工林内具备相同或相似立地

条件区域,设置30
 

m×30
 

m矩形样地,用森林罗盘

仪对边界进行闭合导线测量(闭合差1/200)以提高

样地设置的准确性,幼、中龄林内各设置3块样地,
各样地间设置宽度至少为5

 

m的缓冲带,样地基本

情况详见表1。
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表1 样地调查基本信息

Table
 

1 Basic
 

information
 

of
 

the
 

sample
 

plot
 

survey

林分
类型
Stand

 

types

林龄/年
Stand

 

age
/Year

样地号
Land

 

sample
 

number

海拔
Elevation
/m

经纬度
Longitude

 

and
 

latitude

平均
胸径
DBH
/cm

平均树高
Average

 

height/m

中龄林
Middle-
aged

 

forests
23

1 2
 

346 103°05'09″E
24°54'04″N 21.27 13.33

3 2
 

339 103°05'09″E
24°53'48″N 21.73 13.53

6 2
 

299 103°05'33″E
24°53'49″N 18.33 10.90

幼龄林
Young-
aged

 

forests
12

2 2
 

368 103°05'09″E
24°54'03″N 12.97 8.07

4 2
 

329 103°05'38″E
24°53'48″N 12.23 7.27

5 2
 

335 103°5'37″E
24°53'48″N 12.13 6.40

1.2 样品采集方法与预处理

华山松的生长前期在春季,生长初期在夏季,生
长旺盛期在秋季,生长末期则在冬季。从2021年1
月初开始,于春、夏、秋、冬4个季节(1,5,8,11月

份)以每季度1次的频率到研究区采样,共计采样4
次。在每块样地中随机选择3株具有平均树高、胸
径[17]的华山松作为标准木。用高枝剪法[18]采集枝

条和针叶,取样标准为剪取每株标准木的南向树冠

中上部长势良好的树枝,根据节点获取当年生和1
年生枝条,之后将枝条和针叶分离。用内径5

 

mm
的生长锥采集树干样品,取样部位为标准木胸径处

(距离地面约1.3
 

m的位置)。用挖掘法[19]在距离

标准木1
 

m处用小铁锹挖掘0—20
 

cm深土层的细

根,并挑选出直径小于2
 

mm 的细根混合作为样

品[20]。相同样地内采集的不同器官样品分别均匀

混合装袋标记作为1个重复,幼、中龄林均得到3个

重复。
将样品迅速带回实验室清洗去除表面污渍,先

放入烘箱中以105
 

℃杀青30
 

min后再以75
 

℃将样

品烘至恒重,最后将样品磨碎至通过0.125
 

mm
(120目)筛,用于后续非结构性碳水化合物含量的

测定。

1.3 测定方法

用蒽酮比色法[21]测定样品中可溶性糖(soluble
 

sugar,SS),用苯酚硫酸比色法[22]测定淀粉(starch,

ST),根据葡萄糖标准曲线,换算成各器官中可溶性

糖和淀粉含量,其中NSC含量是可溶性糖和淀粉含

量的总和[23-24],以单位质量的养分含量(g/kg)表
示,糖淀比(ratio

 

of
 

sugar
 

to
 

starch,SS/ST)用质

量比。

1.4 数据分析

用SPSS
 

26.0进行数据统计分析,通过描述性

统计分析华山松各器官NSC及其组分含量统计学

特征,变异系数(cofficien
 

of
 

variation,CV)=标准

偏差/平均数×100%;经检验所得数据符合正态分

布特征和方差齐性要求,用单因素方差分析法(one-
way

 

ANOVA)分析相同季节不同器官、相同器官不

同季节、相同龄林不同器官的NSC及其组分含量差

异显著性,用LSD(least-significant
 

different)进行

多重比较;用GLM 模型中的双因素方差分析检验

季节、器官和林龄对NSC及其组分的影响;用Pear-
son相关性分析探究不同龄林各器官中 NSC及其

组分的相关关系。用Origon
 

2021和Excel
 

2013完

成绘图和表格制作。

2 结果与分析

2.1 华山松各器官NSC及其组分含量随季节的变化

幼、中龄林华山松各器官NSC及其组分含量在

生长季节均呈现出一定程度的动态变化(图1、图

2)。随春-夏-秋-冬的季节变化,在幼、中龄林的各器

官中可溶性糖、淀粉、NSC含量有极显著差异(P<
0.01);糖淀比在叶片中无显著差异(P>0.05),在
根系中有显著差异(P<0.05),在其他器官中均极

显著差异(P<0.01)。
在幼龄林各器官NSC及其组分的季节动态中

(图1),叶可溶性糖含量为0.89~2.21
 

g/kg,淀粉

含量为0.78~2.13
 

g/kg,NSC含量为1.70~4.33
 

g/kg,糖淀比为1.04~1.44,除糖淀比外,其余指标

表现为从1—8月显著下降。茎可溶性糖含量为

0.74~1.48
 

g/kg,淀粉含量为0.17~1.08
 

g/kg,

NSC含量为1.28~2.55
 

g/kg,糖淀比为1.50~
8.54;从5月开始淀粉含量呈下降趋势、可溶性糖含

量先下降后上升,NSC含量下降后趋于稳定,8月之

后糖淀比显著上升并达最大值。枝可溶性糖含量为

0.65~3.72
 

g/kg,淀粉含量为0.34~2.25
 

g/kg,

NSC含量为0.98~6.25
 

g/kg,糖淀比为0.56~
1.69;在整个生长季可溶性糖含量呈下降趋势,淀
粉、NSC含量为下降—上升—下降,糖淀比则为上

升—下降—上升。根可溶性糖含量为0.74~2.20
 

g/kg,淀粉含量为0.65~3.99
 

g/kg,NSC含量为

1.39~6.19
 

g/kg,糖淀比为0.56~1.68;在整个生

长季,糖淀比基本为上升趋势,其余指标先下降后趋

于稳定。
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不同小写字母表示NSC及其组分在同一器官不同季节间差异显著(P<0.05);不同大写字母表示NSC及其

组分在同一季节不同器官间差异显著(P<0.05)。下同。

图1 华山松幼龄林各器官NSC及其组分的季节动态

Different
 

lowercase
 

letters
 

indicate
 

that
 

NSC
 

and
 

their
 

components
 

were
 

significantly
 

different
 

in
 

different
 

seasons
 

in
 

the
 

same
 

organ
 

(P
 

<0.05).
 

Different
 

capital
 

letters
 

indicate
 

that
 

NSC
 

and
 

their
 

components
 

were
 

significantly
 

different
 

among
 

different
 

organs
 

in
 

the
 

same
 

season
 

(P<0.05).
 

The
 

same
 

as
 

below.

Fig.1 Seasonal
 

dynamics
 

of
 

NSC
 

and
 

their
 

components
 

in
 

various
 

organs
 

of
 

young-aged
 

P.
 

armandii
 

forests

  在中龄林各器官NSC及其组分的季节动态中

(图2)叶可溶性糖含量为0.86~3.34
 

g/kg,淀粉含

量为0.66~2.15
 

g/kg,NSC含量为1.52~5.48
 

g/kg,
糖淀比为1.15~1.57;除糖淀比外,其余指标先下

降后趋于稳定。茎可溶性糖含量为0.68~1.56
 

g/kg,
淀粉含量为0.24~0.87

 

g/kg,NSC含量为1.11~
2.42

 

g/kg,糖淀比为0.82~2.14;可溶性糖、NSC
含量先升高再下降后趋于稳定;淀粉含量在5月后

显著下降并达到最低值;糖淀比在8月后显著上升

并达最高值。枝可溶性糖含量为0.57~2.02
 

g/kg,
淀粉含量为0.29~2.08

 

g/kg,NSC含量为0.86~
4.10

 

g/kg,糖淀比为0.70~2.12;可溶性糖含量在

整个生长季先下降后基本不变,淀粉、NSC含量为

下降—上升—下降,糖淀比则为上升—下降—上升。
根可溶性糖含量为0.83~2.67

 

g/kg,淀粉含量为

0.57~3.68
 

g/kg,NSC含量为1.29~6.35
 

g/kg,
糖淀比为0.82~1.17;可溶性糖、淀粉、NSC含量在

整个生长季先下降,8月后趋于稳定;糖淀比在1—5
月显著上升随后基本不变。

幼、中龄林华山松各器官可溶性糖含量在秋季

(8月)无显著差异(P>0.05),在其他季节表现为

显著差异(P<0.05);淀粉、NSC含量在各生长季

有显著差异(P<0.05);幼龄林中糖淀比在秋季(8
月)无显著差异(P>0.05),在其他季节差异显著

(P<0.05)。中龄林中糖淀比在夏季(5月)无显著

差异(P>0.05),在其他季节差异显著(P<0.05)。
综上所述,相同季节,幼、中龄林各指标在不同器官

间差异显著。幼龄林中,春季可溶性糖、NSC主要

分配到枝条,淀粉主要分配到根系。除糖淀比外,各
指标在夏季主要分配到针叶,在秋季主要集中于枝

条,在冬季主要存在于根系和针叶。在中龄林,除糖

淀比外,春、冬季各指标主要集中于根系,夏季主要

分配到针叶,秋季主要存在于枝条。在整个生长季,
幼、中龄林糖淀比普遍在茎出现最大值。
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图2 华山松中龄林各器官NSC及其组分的季节动态

Fig.2 Seasonal
 

dynamics
 

of
 

NSC
 

and
 

their
 

components
 

in
 

various
 

organs
 

of
 

middle-aged
 

P.
 

armandii
 

forests

2.2 华山松各器官NSC及其组分含量特征

幼、中龄林华山松各器官NSC及其组分含量在

整个生长季内的变异特征不同(表2)。幼龄林针叶

可溶性糖、淀粉、NSC含量及糖淀比的均值分别为

1.43
 

g/kg、1.31
 

g/kg、2.73
 

g/kg、1.18,中龄林对

应指标的均值分别为1.66
 

g/kg、1.23
 

g/kg、2.90
 

g/kg、1.34。

在幼龄林中针叶可溶性糖、淀粉含量均值高于

中龄林,NSC含量、糖淀比均值小于中龄林。幼龄

林茎各指标平均值分别为1.13
 

g/kg、0.69
 

g/kg、

1.82
 

g/kg、3.36,中龄林茎各指标的均值分别为

1.00
 

g/kg、0.59
 

g/kg、1.59
 

g/kg、2.97;幼龄林枝

各指标的均值分别为1.56
 

g/kg、1.20
 

g/kg、2.76
 

g/kg、1.76,中龄林枝各指标的均值分别为1.13
 

g/kg、1.10
 

g/kg、2.23
 

g/kg、1.40;幼龄林茎和枝的

NSC及其组分含量均值均大于中龄林。根系各指

标在幼龄林中分别为1.27
 

g/kg、1.61
 

g/kg、2.88
 

g/kg、1.19,在中龄林中分别为1.28
 

g/kg、1.42
 

g/kg、2.70
 

g/kg、1.28;幼龄林根系的可溶性糖含

量、糖淀比均值小于中龄林,淀粉、NSC含量高于中

龄林。变异系数(CV)能够反映数据的离散程度,

CV≤10%是弱变异,10%<CV<100%是中等变

异,CV≥100%是强变异。中龄林根系淀粉含量、幼
龄林 及 中 龄 林 茎 中 糖 淀 比 (变 异 系 数 分 别 为

105.37%、139.21%、108.89%)均存在强变异,且极

差较高,说明在根系和茎中,这2个指标浓度波动

较大。

2.3 华山松NSC整体差异影响因素

对不同龄林华山松各器官在不同季节中的

NSC及其组分含量进行双因素方差分析,结果(表

3)表明,林龄对可溶性糖含量、糖淀比有显著影响

(P<0.05);季节、器官及其交互作用分别对 NSC
及其组分含量有极显著影响(P<0.01);林龄×器

官只对可溶性糖含量有极显著影响(P<0.01)。可

溶性糖、淀粉、NSC含量主要受季节影响,季节×器

官间交互作用的影响次之,林龄对其影响最小;糖淀

比受季节×器官间交互作用的影响最大,其次是季

节影响,林龄对其影响最小且不显著。
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表2 华山松各器官NSC及其组分含量的统计学参数

Table
 

2 Statistical
 

parameters
 

of
 

the
 

contents
 

of
 

NSC
 

and
 

their
 

components
 

in
 

various
 

organs
 

of
 

P.
 

armandii

指标
Indexe

林龄
 

Stand
 

age

器官
 

Organ

均值
Mean
/(g/kg)

值范围
Value

 

range
/(g/kg)

CV
/%

可溶
性糖
含量

 

Soluble
 

sugars
 

content

幼龄
 

Young-
age

 

叶
 

Leaf 1.43±0.66a 0.64~3.87 46.12

茎
 

Stem 1.13±0.45a 0.39~2.05 40.27

枝
 

Branch 1.56±1.36a 0.54~5.35 87.26

根
 

Root 1.27±0.77a 0.59~3.27 60.80

中龄
 

Middle-
age

 

叶
 

Leaf 1.66±1.35a 0.55~5.97 81.04

茎
 

Stem 1.00±0.50b 0.00~2.09 50.27

枝
 

Branch1.13±0.69b 0.43~3.05 61.16

根
 

Root 1.28±0.87a 0.49~3.23 68.39

淀粉
含量

 

Starches
 

content

幼龄
 

Young-
age

 

叶
 

Leaf 1.31±0.61a 0.54~2.49 46.95

茎
 

Stem 0.69±0.48b 0.06~1.71 69.59

枝
 

Branch 1.20±0.96a 0.14~3.24 79.90

根
 

Root 1.61±1.51a 0.19~5.70 93.95

中龄
 

Middle-
age

 

叶
 

Leaf 1.23±0.64a 0.36~2.54 51.81

茎
 

Stem 0.59±0.40b 0.00~1.34 66.56

枝
 

Branch 1.10±0.74a 0.20~2.82 67.47

根
 

Root 1.42±1.50a 0.30~5.93 105.37

NSC

幼龄
 

Young-
 

age

叶
 

Leaf 2.73±1.19b 1.38~6.15 43.43

茎
 

Stem 1.82±0.75b 0.49~3.49 41.05

枝
 

Branch2.76±2.20b 0.71~8.59 79.68

根
 

Root 2.88±2.16a 0.97~8.89 75.07

中龄
 

Middle-
age

 

叶
 

Leaf 2.90±1.86a 0.94~7.95 64.29

茎
 

Stem 1.59±0.68b 0.58~3.14 42.72

枝
 

Branch 2.23±1.30a 0.67~5.25 58.40

根
 

Root 2.70±2.30a 0.91~8.36 84.95

糖淀比
 

Ratios
 

of
 

sugar
 

to
 

starch

幼龄
 

Young-
 

age

叶
 

Leaf 1.18±0.44b 0.68~2.85 37.08

茎
 

Stem 3.36±2.67a 0.47~25.17139.21

枝
 

Branch1.76±1.03b 0.30~3.97 58.44

根
 

Root 1.19±0.78b 0.18~4.07 65.42

中龄
 

Middle-
age

 

叶
 

Leaf 1.34±0.58b 0.53~3.01 43.00

茎
 

Stem 2.97±0.23a 0.00~17.61108.89

枝
 

Branch1.40±0.96b 0.33~4.96 68.55

根
 

Root 1.28±0.64b 0.39~2.91 49.97

注:不同小写字母表示 NSC及其组分在不同器官间差异显著

(P<0.05)。

Note:
 

Different
 

lowercase
 

letters
 

indicate
 

that
 

NSCs
 

and
 

their
 

components
 

are
 

significantly
 

different
 

among
 

different
 

organs
 

(P<

0.05).

表3 华山松NSC及其组分含量的变异来源分析

Table
 

3 Analysis
 

of
 

variation
 

sources
 

of
 

NSC
 

and
 

its
 

components
 

in
 

P.
 

armandii

变异
来源

 

Sources
 

of
 

variation

指标
 

Index SS df MS F

林龄
 

Stand
 

age

可溶性糖含量
 

Soluble
 

sugar
 

content 0.438 1 0.438 1.363

淀粉含量
 

Starch
 

content 0.923 1 0.923 5.216*

NSC 2.632 1 2.632 4.616*

糖淀比
 

Ratio
 

of
 

sugar
 

to
 

starch
0.957 1 0.957 0.299

季节
 

Season

可溶性糖含量
 

Soluble
 

sugar
 

content 93.129 3 31.034 96.693**

淀粉含量
 

Starch
 

content 134.659 3 44.886 253.714**

NSC 444.804 3 148.268 260.079**

糖淀比
 

Ratio
 

of
 

sugar
 

to
 

starch
201.263 3 67.088 20.972**

器官
 

Organ

可溶性糖含量
 

Soluble
 

sugar
 

content 8.491 3 2.830 8.816**

淀粉含量
 

Starch
 

content 29.192 3 9.731 55.001**

NSC 57.768 3 19.256 33.777**

糖淀比
 

Ratio
 

of
 

sugar
 

to
 

starch
182.304 3 60.768 18.996**

林龄×
季节

 

Stand
 

age×
Season

可溶性糖含量
 

Soluble
 

sugar
 

content 0.544 3 0.181 0.565

淀粉含量
 

Starch
 

content 0.234 3 0.078 0.441

NSC 1.132 3 0.377 0.662

糖淀比
 

Ratio
 

of
 

sugar
 

to
 

starch
1.675 3 0.558 0.174

林龄×
器官

 

Stand
 

age×
Organ

可溶性糖含量
 

Soluble
 

sugar
 

content 4.184 3 1.395 4.345**

淀粉含量
 

Starch
 

content 0.125 3 0.042 0.235

NSC 4.335 3 1.445 2.535

糖淀比
 

Ratio
 

of
 

sugar
 

to
 

starch
4.269 3 1.423 0.445

季节×
器官

 

Season×
Organ

可溶性糖含量
 

Soluble
 

sugar
 

content 44.971 9 4.997 15.564**

淀粉含量
 

Starch
 

content 69.499 9 7.722 43.648**

NSC 185.475 9 20.608 36.149**

糖淀比
 

Ratio
 

of
 

sugar
 

to
 

starch
340.737 9 37.860 11.835**

注:SS、df、MS分别代表平方和、自由度、均方,*表示P<0.05,

**表示P<0.01。

Note:
 

SS,
 

df,
 

and
 

MS
 

represent
 

sum
 

of
 

squares,
 

degree
 

of
 

free-
dom,

 

and
 

mean
 

squares,
 

*
 

indicates
 

P<0.05,
 

**
 

indicates
 

P<0.01.
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2.4 华山松各器官NSC及其组分的相关性

对幼、中龄林华山松各器官NSC及其组分进行

Person相关分析,结果(图3)表明,在不同龄林中各器

官NSC及其组分之间的相关性基本一致。幼、中龄林

可溶性糖与淀粉、NSC显著正相关(P<0.05),淀粉与

NSC极显著正相关(P<0.01);幼龄林糖淀比与淀粉、

NSC显著负相关(P<0.05);中龄林糖淀比与淀粉极显

著负相关(P<0.01),随林龄的变化,幼龄林的相关系

数略大于中龄林。进一步分析各器官NSC及其组分

之间的相关性,说明幼、中龄林中除针叶外,各器官

NSC与淀粉的相关系数大于与可溶性糖的相关系数,
即除针叶外,不同器官NSC含量主要受淀粉调控。

SS.可溶性糖;S.淀粉;NSC.非结构性碳水化合物;SS/S.糖淀比。*表示P≤0.05。

图3 华山松幼龄林(A)和中龄林(B)不同器官内NSC及其组分之间的相关系数

SS,
 

soluble
 

sugar.
 

S,
 

starch.
 

NSC,
 

non-structural
 

carbohydrates.
 

SS/S,
 

ratio
 

of
 

sugar
 

to
 

starch.
 

*
 

indicates
 

P≤0.05.

Fig.3 Correlation
 

coefficients
 

between
 

NSC
 

and
 

their
 

components
 

in
 

different
 

organs
 

of
 

young
 

forest
 

(A)
 

and
 

middle-aged
 

forest
 

(B)
 

of
 

P.
 

armandii

3 讨 论

3.1 华山松非结构性碳水化合物的分配特征

NSC作为能量物质在树木生长代谢过程中发

挥重要作用,其在不同植物组织中的含量和分配能

够反映植物器官应对碳供应状况以及适应环境变化

的差异[25-26]。在幼龄林中,可溶性糖含量在枝中最

高,这与高丽源[27]的研究结果类似,蒙古栎(Quer-
cus

 

mongolica)、春榆(Ulmus
 

japonica)和五角槭

(Acer
 

mono)枝条的木质部在生长季前期以可溶性

糖为主,原因在于可溶性糖通常被认为既可以调节

植物的渗透压,又能够直接为植物的生长和代谢供

能,而淀粉则是作为植物的主要储能物质[28]。树木

在生长季为了更加高效利用NSC,枝条中的NSC一

般以可溶性糖形式为主。淀粉、NSC含量在根系中

最高,这与刘万德等[29]对云南普洱季风常绿阔叶林

的研究结果一致,分析原因为干旱胁迫下华山松幼苗

以降低生长速率的形式确保长期干旱下的碳供应,根
系作为NSC的“汇”,NSC在根系中以淀粉的形式储

存起来,同时根系作为养分的“源”,为充分获得和利

用有限的水分,叶片产生的光合同化物优先运输到根

系以保持和提高根系活力,促进根系生长。在中龄林

中,可溶性糖、NSC含量在叶中最高,传统上,能通过

光合作用来制造碳水化合物的植物组织和器官被认

为是碳源[30]。根据这个定义,具有生理活性的针叶

可以作为碳源,当植物体在生长、呼吸及养分吸收等

消耗的碳水化合物的活动与储存不产生竞争时,针叶

中的储存量提高。淀粉含量在根系中最高,说明华山

松的根系是淀粉的存储器官,华山松通过将根系中存

储的淀粉转化为可溶性糖来维持代谢促进吸水,从而

应对水分亏缺的生境。中、幼龄林糖淀比在茎中最

高,说明茎在树木生长过程中消耗大量的淀粉,可溶

性糖分配到茎中较多,以提供生长和呼吸的需要并增

强防御,既有助于树干外侧新生组织细胞的加粗生

长,同时也能够避免树干内部形成栓塞[31],高浓度的

可溶性糖可增强膜透性,提高细胞的渗透调节能力,
不仅可保障木质部水分的长距离运输,以满足地上部

分的水分需求,还能够在外侧木质部面临更大的温度

波动时增加御寒、防冻的能力[32]。

3.2 华山松非结构性碳水化合物的季节变化规律

植物NSC含量在不同生长阶段的动态特征能

够作为植物生长规律及其对环境变化适应策略的反

映[11]。水分是植物生长发育的主要限制性因素,植
物在缺水环境下可通过一系列生理、生化反应来调

节自身代谢过程,以减轻胁迫威胁,维持正常生长发
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育及生理代谢[33]。在本研究中,春季(1月份),幼
龄林中可溶性糖含量在枝中显著高于其他器官,说
明在降水较少情况下,叶片光合作用合成的碳水化

合物主要供给枝条,便于维持渗透压,是提高植物生

存安全的主动储存。淀粉主要储存于根系中,其含

量较高有利于抵御不良环境,根和枝中的NSC显著

高于其他器官,茎中除糖淀比外各指标含量最低,说
明茎用于伸长和加粗生长的碳利用降低。在中龄林

中,NSC及其组分在叶和根系中较高,说明在缺少

水分的情况下,相较于光合和呼吸作用,华山松的生

长发育速度会先下降,茎和枝的碳利用率下降,光合

同化碳水化合物含量大于植物正常生理代谢需

求[34],叶和根系作为重要的存储器官,其含有的NSC
及其组分含量因盈余而上升。Savi等[35]认为栓塞

动力学与NSC之间的转化有密切的关联,茎木质部

的栓塞恢复与干旱胁迫结束时可溶性碳水化合物的

含量有关。到了夏季(5月),各器官中可溶性糖、淀
粉和NSC含量下降,这与李娜妮等[28]的研究类似,
森林植物叶片可溶性糖、淀粉和NSC含量与降水呈

显著负相关关系。幼、中龄林中可溶性糖、淀粉、

NSC含量在叶茎中较高,在生长季初期,研究区降

雨增强,地上部分器官恢复程度较大,叶片的光合产

物盈余,同时为修复茎木质部的栓塞,需要更多的淀

粉降解为可溶性糖。根系位于光合产物运输路径的

末端,是重要的碳汇及储存器官,当碳供给短缺时,
根系受影响最大[36]。根系中可溶性糖含量下降说

明可溶性糖作为根系呼吸消耗和春季再生的能源被

转移利用,这与刘香萍等[37]的研究结果一致。枝是

树体与叶片间重要的NSC运输通道[18]。在秋季(8
月),幼、中龄林各器官可溶性糖含量相差不大,淀
粉、NSC含量在枝中较高,在茎中最低,说明在快速

生长季,叶片光合作用大量积累的物质通过枝回到

树体,而茎干利用更多的碳进行结构性生长而非储

存NSC[38]。冬季(11月),不同龄林中NSC及其组

分含量在根中较高,是因为在生长季末期,枝条将光

合产物从“源”(叶片)到“汇”(根)自上向下运输,地
上部分生长减缓,植物光合作用的产物被更多地分配

到地下用于根系的生长并在根系中储存[39]。

3.3 华山松非结构性碳水化合物变异来源分析

华山松各器官NSC及其组分受树种本身和季

节的影响不同。可溶性糖、淀粉、NSC含量主要受

季节的影响,季节×器官间交互作用对它们的影响

次之。Martínez-Vilalta等[40]根据所查阅的121个

发表文献中了解到,在自然生境下177个物种的

NSC测定数据,对林木 NSC及其组分年季变化特

征进行分析,结果表明,在1年内总NSC、淀粉和可

溶性糖的季节性变化较明显。糖淀比受季节与器官

间交互作用的影响最大,其次是受季节影响,林龄对

其影响最小且不显著。杜梦甜等[9]的研究中,季节

和根系等级的交互作用对糖淀比有极显著影响,与
本研究结果类似。在一株林木上,根、茎、叶、花、果
实等不同器官之间NSC会相互转移,为植物细胞分

裂分化和植物体生长发育提供能源物质,以维持自

身生理代谢活动,也用于植物自身形态与结构的构

建[41-42]。不同器官分配到的NSC含量的差异,一方

面是由于植物个体碳的合成和分配机制,另一方面

是由于植物群落对环境适应性。季节对树木 NSC
及其组分的影响来源于不同季节的光照、温度、水分

对植株生长发育的影响。如Sala等[43]认为,在树木

长时间处于土壤水分亏缺的情况下,为了避免细胞快

速失水,叶片会降低膨压从而逐渐关闭气孔,因此光

合作用也受到抑制,导致碳同化效率降低。生长季是

诸多生态因子的综合体现,因此,对植物NSC及其组

分含量季节变化的研究还须做更深入的探究。
综合华山松地上和地下器官生长的同步分析,

将更有助于正确理解华山松的碳供应机制及其对区

域环境的生理生态适应机制。

4 结 论

(1)华山松幼、中龄林NSC及其组分在各器官

间的分配规律基本一致,表现为淀粉含量根>叶>
枝>茎,茎中淀粉含量显著低于其他器官,可溶性糖

和NSC在叶、根、枝中含量差异不明显;茎糖淀比显

著高于其他器官。华山松在生长过程中,NSC的分

配格局维持不变,有利于其快速生长。
(2)在整个生长季内,华山松NSC及其组分主

要受季节影响,季节×器官间交互作用的影响次之。
不同龄林各器官 NSC及其组分最大值均出现在1
月。不同龄林各指标最小值除幼龄林可溶性糖和

NSC含量出现在8月外,其余各指标均出现在11月。
(3)在不同龄林中各器官NSC及其组分之间的相

关性基本一致,除幼龄林糖淀比与淀粉、NSC,中龄林糖

淀比与淀粉为负相关外,其余指标之间为正相关。
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