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摘要  为探究干旱林线区不同树种非结构性碳水化合物(NSC)的季节格局以及生物因素(树种)和非生物因素

(气候)在其中的作用, 选取内蒙古高原东南缘  4 种典型乔木(樟子松、白桦、小叶杨和华北落叶松)作为研究

对象, 对其生长季叶片、树干中的可溶性糖、淀粉及总非结构性碳水化合物的浓度进行比较。结果表明: 不

同功能型树种  NSC 各组分浓度具有相似的季节格局(生长季初期短暂上升, 生长季旺期持续下降, 生长季末

期由于生长减缓而逐渐回升), 说明气候因素在  NSC 季节动态中起主导作用。不同树种  NSC 季节均值总体上

具有显著差异(p<0.05), 白桦  NSC 各组分含量均高于樟子松, 体现生物因素的影响。更加干旱的局地气候条

件使得樟子松  NSC 含量高于小叶杨及华北落叶松, 说明干旱林线  NSC 含量影响因子的复杂性。叶片可溶性

糖及 TNC 含量高于树干, 而淀粉含量低于树干, 这与植物不同器官的功能差异有关。 
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Abstract  To examine the seasonal patterns of non-structural carbohydrates (NSC) in different tree species and 

the roles of biotic (tree species) and abiotic (climate) factors on these patterns at xeric timberline, the authors 

monitored seasonal patterns of non-structural carbohydrates in four different tree species (Pinus sylvestris var. 

mongolica, Betula platyphylla, Populus simonii and Larix principis-rupprechtii) in southeastern Inner Mongolian 

Plateau of China. The results show that tree species with different foliar habit types have broadly similar seasonal 

non-structural carbohydrates (NSC) patterns (NSC concentration increased at the beginning of the growing season, 

and reduced in summer because of high growth rate, then increased slowly in the end), which suggests a climatic 

determination. Significant differences (p<0.05) in NSC concentrations are observed between four tree species. 

NSC concentration in birch is significant higher than that in pine, reproducing the pattern that deciduous species 

have higher NSC pool than ever green ones, which suggests a biotic determination. Due to the relatively drier 

climates, NSC concentration in larch and poplar turn to be lower than that in pine, implying a combined effect of 

both biotic and abiotic factors. The sugar and TNC (total non-structural carbohydrates) concentrations in leaf are 

significantly higher than those in stem, but the starch concentration in leaf is lower, which is consistent with the 

different roles of leaf and stem. 

Key words  non-structural carbohydrate (NSC); seasonal pattern; xeric timberline; Populus simonii; Pinus 
sylvestris var. mongolica; Betula platyphylla; Larix principis-rupprechtii



北京大学学报 (自然科学版 )  第 55 卷  第 3 期  2019 年 5 月 

554 

干旱胁迫是森林面对的主要非生物胁迫之一 , 

会限制树木的生长 , 导致树木的碳平衡失调 [1–3]。

近几十年来, 全球气候变化导致的升温和干旱加剧, 

干旱主导的树木死亡事件频发, 并且大多发生在干

旱林线区 [4–6]。虽然关于树木如何响应干旱已经有

广泛的讨论[5,7], 但具体的生理学适应机制还存在较

多疑点。 

非结构性碳水化合物(non-structural carbohyd-

rates, NSC)是参与植物生命代谢的重要物质, 主要

包括可溶性糖和淀粉[1], 是树木遭受环境胁迫时生

长所需及灾后恢复的重要能量来源 [4]。树木体内

的  NSC 含量能较好地表征其碳供应状态, 有助于理

解树木死亡的生理机制[8]。NSC 也是树木体内供需

平衡的重要衡量指标, 其季节动态对于理解树木干

旱胁迫下的适应机制具有重要意义[9–10]。目前关于

树木  NSC 季节格局的讨论主要基于对树木幼苗的

控制实验[11–13], 对于不同功能型树种成年林的野外

观测研究相对匮乏。由于对干旱气候下非结构性碳

水化合物的季节动态认识有限, 所以关于水分亏缺

条件下的  NSC 积累是一个主动的过程还是被动的

过程尚存在争论[14]。 

干旱林线区的树木会周期性地遭受水分胁迫 , 

对不同尺度的水分亏缺响应敏感 [15]。中国北方的

干旱林线区存在巨大的水分梯度差异, 拥有不同功

能型的树种组成, 使得这一区域成为探究不同功能

型树木对干旱适应策略的理想区域。本研究在生长

季对内蒙古高原东南缘干旱林线区的主要树种樟子

松 (Pinus sylvestris var. mongolica) 、 白 桦 (Betula 
platyphylla)、华北落叶松(Larix principis-rupprechtii)
和小叶杨(Populus simonii)进行野外连续采样, 通过

比较不同功能型树种叶片及树干组织的  NSC 季节

动态, 尝试认识内蒙古高原东南缘干旱林线区不同

功能型乔木  NSC 的季节格局、在不同器官间的分

配格局及其积累是否存在差异。由于白桦、华北落

叶松和小叶杨会周期性地经历落叶期, 而  NSC 又是

树木休眠期呼吸及发芽期生长的重要能量来源 [1], 

所以本文研究结果有助于认识在干旱胁迫下生物因

素(如树种)和非生物因素(如气候)在树木非结构性

碳积累过程中的作用。本文提出如下假说: 如果气

候因素主导非结构性碳的积累, 那么不同功能型乔

木间  NSC 的季节动态不存在显著差异; 如果生物因

素主导, 则不同功能型乔木间  NSC 的季节动态存在

显著差异。 

1 材料与方法 
1.1 研究区概况 

研究区位于内蒙古高原的东南缘, 锡林郭勒盟

多伦县(115.30—116.55°E, 41.45—42.39°N)(图  1), 

地处阴山山麓东端, 浑善达克沙地南端, 北与克什

克腾旗毗邻, 南与河北省围场县接壤。该地区海拔

约  1150 m, 年均降水量约  365 mm (图  2), 四季降水

分配不均, 多集中在夏季, 6—8 月降水量占全年的 

 
图 1  研究区位置 

Fig. 1  Location of study site 
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图 2  研究区 2017 年的年际降水量及温度变化 
Fig. 2  Precipitation and temperature variation of study site in 2017 

表 1  样地及样木基本信息(平均值±标准误差, n=3) 
Table 1  Basic characteristics of the sampled trees and sites (mean±SE, n=3) 

样地 代码 纬度/(°N) 经度/(°E) 树种 功能型 平均树高/m 平均胸径/cm 

蔡木山 CMS 42.39 116.79 
樟子松 常绿针叶 8.23±1.87 9.71±1.46 

白桦 落叶阔叶 9.56±2.13 10.86±3.57 

南沙口 NSK 42.12 116.44 小叶杨 落叶阔叶 20.9±1.75 33.21±5.16 

一家河 YJH 42.32 116.66 华北落叶松 落叶针叶 13.04±1.46 14.17±2.23 

 
 
65%~70%。年均蒸发量高达  1750 mm, 约为年均降

水量的  4.5 倍。历年平均气温为  1.6℃, 一月平均气

温为–12.9℃, 7 月平均气温  21.0℃, 5 月底到  9 月中

旬为生长季。主要土壤类型为栗钙土, 占全县土地

面积的  70.26%, 其次为风沙土, 占  16.67%。该地区

位于东亚季风的尾闾区, 大陆性气候显著, 植被生

长季较短, 植被类型为温带森林到温带草原的过渡

类型[16], 对气候变化反应敏感。 

1.2 野外采样 
本研究选取不同功能型树种樟子松、白桦、小

叶杨和华北落叶松为研究对象(表  1)。为了减小立

地条件的影响, 每个树种分别随机选取  3 株胸径与

树高相近的健康优势木。分别在  2017 年的  5—9 月

对  3 个样地树种的树叶和树干取样  9 次 , 每次间隔

约  15 天。采样的具体时间参照当地树种的物候规

律, 每次取样 3 天内完成。 

为避免冠层差异, 选取冠层中部的树叶代表整

个树冠。取样时, 人工爬至冠层高度, 用枝剪在树

冠中部随机剪取长势良好的树枝, 然后将所取枝条

上的叶片摘下, 编号后装入自封袋中保存。用内径

为  5 mm 的生长锥在每株样木胸高处(距地面  1.4 m)

钻取树芯样品。每次取样时, 钻取位置均轻微向左

侧(或右侧)轻微挪动 , 避免与上次取样部位重合。

取样部位留下的树洞用黄油填满, 避免病原体侵袭, 

将样品编号装袋保存。 

所有样品获取后两小时内用微波炉(1 min, 600 

W)进行高温杀青, 使酶变性[17], 然后带回实验室烘

干研磨, 过  100 目筛, 在  65℃恒温箱内烘干至恒重, 

每个样品混匀后常温密封保存, 用作 NSC 分析。 
1.3 室内分析 

采用改进的苯酚–浓硫酸法测定可溶性糖和淀

粉的浓度[18]。 

标准曲线的绘制: 将蔗糖(分析纯)在  80℃恒温

箱中烘至恒重, 用万分之一天平称取  0.1000 g 样品, 

加少量蒸馏水, 溶解后转入  100 mL 容量瓶, 得到蔗

糖标准液 ; 取  6 支  10 mL 离心管 , 用蒸馏水将蔗糖

标准液定容至不同浓度(定容体积为  1 mL), 然后分

别加入  0.5 mL 28％的苯酚溶液 , 再缓慢加入  2.5 

mL 浓硫酸 , 摇匀显色  30 分钟。以空白为参照 , 用

紫外可见分光光度计(T6 新世纪 , 北京普析通用仪

器有限责任公司 )在  485 nm 波长下比色测定吸光

值。测得蔗糖浓度在  10~100 μg/mL (对应光密度为
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0.13~1.72)范围内 , 与  485 nm 的光密度有最好的线

性关系, 超出这个范围的蔗糖浓度与所测光密度线

性拟合度不达标 (实验过程中需要调整样品浓度 , 

使其测定光密度值在  0.13~1.72 之间)。 

可溶性糖的提取: 用万分之一天平称取研磨后

的样品若干, 为了让测定的吸光值控制在标线限度

内, 称取树干样品 0.0200 g, 叶片样品 0.0100 g。将样

品放入  10 mL 离心管 , 加入  1 mL 80％酒精抽提过

夜。以  5000 rpm 离心  10 分钟, 吸取上清液至离心

管。在残渣中加入酒精, 离心后, 上清液一并倒入

10 mL 离心管, 定容至  8 mL。由于不同部位可溶性

糖含量不同, 为了让吸光值在标线限度内, 叶片样

品抽取  0.5 mL 样液, 树干样品抽取  1.0 mL 样液, 不

足  1.0 mL 的用酒精补足。 

淀粉的提取: 将上述提取后的残渣, 加入  1 mL

盐酸于沸水中煮  1.5 小时, 然后以  5000 rpm 离心  10 

分钟, 吸取上清液至离心管, 用酒精定容至  8 mL。

最后, 抽取 0.2 mL 样液用于测定。 

淀粉和可溶性糖的测定 : 在待测溶液中加入

0.5 mL 28%的苯酚溶液和  2.5 mL 浓硫酸溶液, 震荡

混匀 , 显色  30 分钟后 , 采用紫外可见分光光度计

(T6 新世纪, 北京普析通用仪器有限责任公司), 在

485 nm 波长下测定吸光值, 再根据蔗糖的标准曲线

计算可溶性糖和淀粉的浓度。计算公式为  

 可溶性糖含量(％) = (C·VT)/(V1·W),  

式中, C 为光度计显示的数值(μg), VT 为提取液体积

(mL), V1 为吸取样品液体积(mL), W 为选取的鲜叶

重量(g)。 

1.4 数据分析 
本文将  TNC (total non-structural carbohydrates) 

定义为可溶性糖与淀粉之和, 即  TNC=可溶性糖+淀

粉。采用方差分析(ANOVA)和  Tukey–Kramer HSD

检验, 多重比较不同树种、采样时间和组织中 NSC

浓度和含量差异的显著性。所有统计分析均采用

SPSS 20.0 (SPSS Inc., Chicago)完成。所有图均在

Origin 8.0 (Origin Lab, North-ampton MA)中完成。 

2 结果分析 
2.1 不同树种非结构性碳水化合物季节动态 

不同功能型树种的叶片  NSC 各组分含量以及

树干的淀粉和  TNC 均表现出明显的季节性波动 , 

而树干的可溶性糖含量没有明显的季节性变化(图

3)。樟子松、白桦、华北落叶松及小叶杨的叶片

NSC 含量呈现相似的季节格局: 生长季初期短暂上

升, 在  6 月达到峰值; 随着生长速率加快, NSC 逐渐

下降, 在生长季中期(7 月初)达到最低值, 随后由于

生长速率减缓逐渐回升, 樟子松的回升幅度明显小

于其他树种。不同树种的树干  NSC 含量亦呈现生

长季先上升后下降、生长季末期小幅上升的趋势 , 

但树干  NSC 上升趋势明显滞后于叶片  NSC。 

2.2 不同树种各器官非结构性碳水化合物含

量的差异分析 
不同功能型树种虽有相似的季节格局, 但其波

动幅度存在明显的差异(图  3)。方差分析结果显示, 

除树干可溶性糖外 , 不同树种叶片及树干可溶性

糖、淀粉及  TNC 含量差异显著(p<0.05, 表  2), 叶片

可溶性糖含量白桦与小叶杨显著高于樟子松及落叶

松 , 且差异显著(图  4, p<0.05), 叶片淀粉含量为白

桦>樟子松>小叶杨>华北落叶松, 且差异显著(图  4, 

p<0.05), 叶片  TNC 含量为白桦>小叶杨>樟子松>落

叶松, 差异显著(图  4, p<0.05); 树干淀粉及  TNC 均

表现为白桦>樟子松>小叶杨>华北落叶松, 树干可

溶性糖含量均小于  1%, 且差异不显著。樟子松、

白桦、小叶杨及华北落叶松可溶性糖含量均为叶

片>树干 , 淀粉含量为叶片<树干 , TNC 含量叶片>

树干, 且差异显著(图  5, p<0.05)。 

3 讨论 
常绿针叶树种(樟子松)、落叶阔叶树种(白桦、

小叶杨)及落叶针叶树种(华北落叶松)具有相似的非

结 构 性 碳 水 化 合 物 季 节 格 局 :  在 结 束 休 眠 期 后 , 

NSC 含量出现短暂的上升 , 随着生长速率的加快 , 

NSC 含量逐渐降低, 并在夏初达到最低峰值; 生长

季后期随着生长的减缓, NSC 含量逐渐回升, 这与

文献 [8,19–20]总结的温带树种  NSC  季节格局一

致。非结构性碳水化合物是一种源汇平衡的产物[1], 

树木在结束休眠期迎来夏初降水后, 叶片开始进行

光合作用, 而此时生长速率缓慢, 因此碳同化产物

积累, NSC 含量增加。随着生长速率升高, 碳同化

速率逐渐低于碳消耗速率, NSC 含量降低并达到最

低值。对于落叶树种, 非结构性碳库是休眠期维持

性 呼 吸 及 生 长 季 前 期 展 叶 最 主 要 的 物 质 来 源 之

一 [21], 落叶树种发芽期需要消耗大量的  NSC 储量

用于生长代谢[22–23]。对于常绿针叶树种, 生长季中 
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NSC = mean ± SE, n=3 

图 3  不同树种非结构性碳水化合物的季节动态 
Fig. 3  Seasonal NSC dynamics of different functional types 
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表 2  不同树种非结构性碳水化合物各组分浓度影响因子方差分析 
Table 2  MANOVA for effects of species and sampling dates on the NSC concentrations 

器官 影响因子  Df 
可溶性糖 淀粉 TNC 

F p F p F p 

叶片 

树种 3 46.715 p<0.05 49.492 p<0.05 69.988 p<0.05 

季节 8 27.518 p<0.05 23.805 p<0.05 40.207 p<0.05 

树种×季节 24 4.701 p<0.05 5.762 p<0.05 6.673 p<0.05 

树干 

树种 3 61.164 p=0.65 203.716 p<0.05 206.516 p<0.05 

季节 8 7.724 p<0.05 15.877 p<0.05 16.239 p<0.05 

树种×季节 24 4.905 p<0.05 3.178 p<0.05 3.400 p<0.05 

注: p<0.05 表明差异显著。 

 
a, b, c 和 d 表示显著性差异组别(α=0.05) 

图 4  不同树种叶片及树干非结构性碳水化合物的季节均值比较 
Fig. 4  Comparison between the NSC concentrations of different trees for each tissue and site 

期  NSC 含量的快速下降可能是由强烈的碳汇过程

(如生长、传输和抵御环境胁迫)导致。许多研究表

明, 在树木受到环境胁迫时, NSC 库可以帮助树木

进行灾后重建和修复, 在碳同化量无法满足需求时

作为碳源, 支持树木各项代谢过程[4,9,20,24–25]。本研

究区的早春干旱胁迫也许就是生长季非结构性碳水

化物下降的重要诱因之一。生长季后期的非结构性

碳水化合物含量回升可能是树木为了应对冬季低温

而形成的一种适应机制, 树木体内储存的  NSC 可以

帮助植物在面对低温胁迫时进行渗透调节 [26–28]。

樟子松的回升趋势明显低于其他树种, 生长季后期

的  NSC 含量趋于稳定, 可能是由于与其他树种截然

不同的叶物候所致, 常绿针叶树种的老龄针叶是重

要的  NSC 库[29], 与落叶树种相比, 常绿树种早春的

光合作用可以大大地缓解生长季的碳供给压力。树

干  NSC 波动趋势滞后于叶片  NSC, 可能是由碳源

过程(如光合作用)与碳汇过程(如转运和生长)的不

同步造成的 , 尤其在降水季节变率较大的地区(如

干旱林线区)[4,30]。 

虽然不同功能型树种具有相似的季节格局, 但

NSC 浓度却存在显著差异, 本研究中, 白桦叶片及

树干  NSC 均显著大于樟子松 , 与文献[8]的结果一

致。经典观点认为落叶树种比常绿树种拥有更高

的  NSC 库 [1,8], 落叶阔叶树种由于叶面积的季节性

更替, 需要储存更多的  NSC 来弥补光合面积减少所

带来的同化产物缺失[31], 特别是抵御非生长季的低

温胁迫[28]。关于针阔混交林的研究也发现, 落叶阔

叶树种(红枫)的  NSC 浓度约为  24 mg/g, 而常绿针叶

树种(云杉)的  NSC 浓度还不到  20 mg/g[20]。本研究

中华北落叶松的叶片及树干  NSC 均低于樟子松, 小

叶杨树干 NSC 低于樟子松, 叶片  NSC 大于樟子松, 

可能是因为樟子松取样地点比华北落叶松及小叶杨

取样地点的水分条件更恶劣。控制实验结果表明 , 

在相对干旱的条件下, 树木会积累更多的  NSC 用于  
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*表示差异显著(p<0.05) 

图 5  不同树种可溶性糖、淀粉及 TNC 含量在叶片及 
树干木质部的分布 

Fig. 5  Distribution patterns of NSC in tree different species 
between leaf and stem 

支撑植物生长 [13], 关于木本植物  NSC 动态的研究

也认为 , 落叶树种 NSC 含量高于常绿树种并不是

绝对的[4]。 

不同树种叶片及树干的  NSC 各组分含量明显

不同。与树干相比 , 叶片中的可溶性糖及  TNC 含

量更高, 淀粉含量更低。叶片是树木主要的碳同化

器官, 作为“碳源”提供碳水化合物以供植物生长[9]。

本研究中叶片可溶性糖及  TNC 高于树干 , 与文献

[22]的结果一致, 叶片  NSC 浓度反映的是一种短期

的源–汇波动 [33], 较高的代谢速率以及需要时刻保

持正常的细胞膨压, 使其  NSC 组成由可溶性糖含量

主导[34]。作为主要的“碳汇”, 树干是树木重要的碳

储存器官, 由于其木质化比例较高, NSC 主要以淀

粉的形式储存, 所以表现出树干淀粉含量高于叶片

淀粉。 

4 结论 
干 旱 林 线 区 的 不 同 功 能 型 树 种 (樟 子 松 、 白

桦、小叶杨和华北落叶松) NSC 具有相似的季节变

化格局, 表明气候因素在  NSC 季节变化中起主导作

用。不同功能型的树种, 其非结构性碳水化合物季

节均值差异显著, 总体上落叶树种比常绿树种拥有

更高的  NSC 库 , 说明生物因素主要影响  NSC 各组

分含量。本研究中, 华北落叶松的叶片及树干  NSC

均低于樟子松, 小叶杨树干  NSC 低于樟子松, 叶片

NSC 大于樟子松, 可能与局地气候有关, 说明干旱

林线树木  NSC 积累的复杂性。叶片和树干  NSC 含

量差异显著 , 叶片可溶性糖及  TNC 含量大于树干 , 

而叶片淀粉含量小于树干, 与不同器官间的功能差

异有关。 
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