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封面图说院 川西高山地带土壤及植被要要要青藏高原东缘川西的高山地带坡面上为草地袁沟谷地带由于低平且水分较充足袁生长

有很多灌丛遥 川西地区大约在海拔 源园园园皂 左右为林线袁以下则分布有亚高山森林遥 亚高山森林是以冷尧云杉属为建

群种或优势种的暗针叶林为主体的森林植被遥 作为高海拔低温生态系统袁高山鄄亚高山地带土壤碳被认为是我国重

要的土壤碳库遥 有研究表明袁易氧化有机碳含量与海拔高度呈显著正相关袁显示高海拔有利于土壤碳的固存遥 因

而袁这里的表层土壤总有机碳含量随着海拔的升高而增加遥
彩图及图说提供院 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 耘鄄皂葬蚤造院 糟蚤贼藻泽援糟澡藻灶躁憎岳 员远猿援糟燥皂
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温带 １２ 个树种新老树枝非结构性
碳水化合物浓度比较

张海燕， 王传宽∗， 王兴昌
（东北林业大学生态研究中心，哈尔滨　 １５００４０）

摘要：非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）是树木存活的重要碳储备。 以温带 １２ 个树种（红松、樟子松、红皮云杉、兴安落叶松、蒙古栎、
春榆、水曲柳、胡桃楸、山杨、大青杨、白桦和紫椴）为对象，在不同物候期取样 ７ 次以比较新枝和老枝的 ＮＳＣ 浓度的季节动态，
分析新枝和老枝的可溶性糖和淀粉浓度的关系，探索引起树枝 ＮＳＣ 种间差异的原因。 结果表明：除了山杨和大青杨之外，其它

树种的新枝和老枝 ＮＳＣ 浓度具有相似的季节动态，且新枝 ＮＳＣ 浓度普遍高于老枝。 常绿树种发芽前老枝 ＴＮＣ（总非结构性碳

水化合物，即糖和淀粉之和）浓度快速上升，发芽后 ＴＮＣ 变化较小，秋季 ＴＮＣ 略有回升。 落叶树种展叶前多数树种老枝 ＴＮＣ 浓

度下降；完全展叶后新枝和老枝 ＴＮＣ 浓度均逐渐升高；秋季新枝和老枝的 ＴＮＣ 大量积累，在休眠季节部分淀粉转化为可溶性

糖。 所有树种的新老枝中可溶性糖和淀粉均具有显著的线性关系；而可溶性糖、淀粉和 ＴＮＣ 在新枝和老枝之间也均有显著的

相关性。 除了红皮云杉、春榆（缺乏数据）和蒙古栎（夏季出现两次生长）之外，其它 ９ 个树种老枝的 ＴＮＣ 浓度的季节平均值、最
大值和储存能力均随枝长生长期的延长而显著下降，说明枝长生长期与 ＴＮＣ 存储功能之间相关联。
关键词：温带森林；非结构性碳水化合物；新枝；老枝；季节动态；生长节律
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碳水化合物是植物光合作用的产物，可分为结构性和非结构性碳水化合物（ＮＳＣ） ［１］ 。 碳水化合物的存储是一个动态过程，
植物组织中 ＮＳＣ 积累取决于碳（Ｃ）源与汇之间的平衡［２⁃３］ 。 以往研究认为树木体内的 ＮＳＣ 高则意味着 Ｃ 供应充足， 不存在 Ｃ
限制（即供过于求）；反之，Ｃ 储备亏缺（或周期性亏缺）则意味着 Ｃ 供给不足（即供不应求） ［４］ ，植物体内会有一部分 Ｃ 储备被

调用于缓冲此时的 Ｃ 亏缺［２］ 。 因此，树木 ＮＳＣ 的季节性波动受环境因子的季节性变化和树木生长节律的联合控制［３］ 。 但是，
无论在 Ｃ 供求矛盾最突出的季节［５］还是遭遇干旱胁迫时期［６］ ，树木 ＮＳＣ 并没有耗尽。 最近有研究认为，树木 ＮＳＣ 并不是完全

被动的积累或消耗，而可能是一个与抗逆性有关的主动存储过程［７⁃８］ 。 可见，ＮＳＣ 浓度和含量是反映树木生理生态对策的重要

指标［９⁃１０］ ，是树木生长和森林 Ｃ 循环模型构建的重要参数［１１⁃１３］ 。
在温带气候条件下，秋季 ＮＳＣ 以可溶性糖的形式运输到存储库（包括枝、干、根以及常绿针叶），以便作为树木休眠期和翌

年春季新组织生长的重要 Ｃ 储备［１４］ 。 经典的温带树木 ＴＮＣ（即糖和淀粉之和）变化模式为：春季展叶前后 ＴＮＣ 下降，夏末生长

减缓时 ＴＮＣ 开始积累，秋季进入休眠期前 ＴＮＣ 增加到最大值［３，１４］ 。 尽管树木 ＮＳＣ 季节动态受叶性状（常绿和落叶）和生长节

律影响［５，１５⁃１６］ ，但是其中哪些是主导因子仍然不清楚，因而大部分模型忽略了 ＮＳＣ 这一重要参数［１１］ 。 近期研究表明，模型中加

入快速周转和慢速周转两个 ＮＳＣ 库时，可以大大提高森林 Ｃ 循环年际波动的模拟精度［１２］ 。
芽（叶）物候与光合作用强度紧密相关，而树枝与芽距离最近，因此老枝可能是春季新枝生长的重要 Ｃ 源［１７⁃１８］ 。 温带常绿

树种树枝 ＴＮＣ 在展叶期间通常变化不明显，可能是由于老叶在春季的 Ｃ 供给起到了缓冲作用［１９⁃２０］ 。 然而，落叶树种春季新枝

的快速生长可能消耗大量老枝的 Ｃ 储备［１９，２１］ ，但 Ｌａｎｄｈäｕｓｓｅｒ［２２］发现颤杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｅｍｕｌｏｉｄｅｓ）ＮＳＣ 在展叶后很短的时间内就可

以满足枝条生长的需求。 可见，树枝 ＮＳＣ 与树木生长节律紧密相关［２１⁃２５］ 。 即便在同一地区，由于叶性状、木材性质（环孔材与

散孔材）以及演替对策（先锋树种与顶极树种）的差异，不同树种的物候也存在较大的差异［２６⁃２９］ 。 因此，亟需阐明物候究竟在多

大程度上影响不同树种的 ＮＳＣ 季节变化。
尽管温带树种树枝 ＮＳＣ 季节动态已有不少研究，但以往研究的取样频率和方法不统一，树种较单一，难以进行比较研究。

例如：树枝是否去皮、树枝径级如何划分、是否区分新枝（当年枝）和老枝（≥１ 年生枝）等，这些问题不但影响可溶性糖和淀粉

浓度的比例［３０］ ，也不利于种间 ＮＳＣ 比较。 特别是春季发芽（展叶）期，树枝 ＮＳＣ 变化迅速，较长的取样时间间隔无法观测到这

期间 ＮＳＣ 的短期变化［１９］ 。 因此，有必要采用统一的取样方法，针对特性各异的树种、区分新老枝以分析 ＮＳＣ 存储和利用的季

节动态、种间变异及其影响因素，以便揭示 ＮＳＣ 种间变异的驱动机制。 为此，本研究以中国东北东部温带森林 １２ 个树种为对

象，比较新老枝的 ＮＳＣ 季节动态差异，并分析 ＴＮＣ 组分之间以及新老枝之间的关系。 这些树种包括：红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）、樟
子松（Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ ｖａｒ． ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）、红皮云杉（Ｐｉｃｅａ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）、兴安落叶松（Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ）、蒙古栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）、春榆

（Ｕｌｍｕｓ ｊａｐｏｎｉｃａ）、水曲柳 （Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）、胡桃楸 （ Ｊｕｇｌａｎｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）、山杨 （Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ）、大青杨 （Ｐｏｐｕｌｕｓ
ｕｓｓｕｒｉｅｎｓｉｓ）、白桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ）和紫椴（Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）。 它们涵盖了不同的叶性状（常绿和落叶）、生活型（针叶和阔叶）、
新枝生长类型（从短速型到持续型） ［３１］ 。 本文的目的包括：（１）比较新老枝的 ＮＳＣ 季节动态的同步性；（２）分析新老枝的可溶

性糖和淀粉浓度之间的关系；（３）探索引起树枝 ＮＳＣ 种间差异的原因。

６７６５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３３ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

１　 试验材料和方法

１．１　 研究地概况

研究地位于黑龙江帽儿山森林生态站（４５．４０° Ｎ，１２７．６６° Ｅ），平均海拔 ４００ ｍ，平均坡度 １０°—１５°，地带性土壤为暗棕色森

林土。 气候属于大陆性季风气候， 年降水量 ６２９ ｍｍ，主要集中在 ６—８ 月；年蒸发量 ８６４ ｍｍ；年平均气温 ３．１ ℃，１ 月平均气温

－１８．５ ℃，７ 月平均气温 ２２．０ ℃；无霜期为 １２０—１４０ ｄ。 现有植被是原地带性植被———阔叶红松林屡遭人为干扰后演替成的天

然次生林和人工林，代表着东北东部山区典型的森林类型［３２］ 。
１．２　 研究材料与取样

为了尽可能减小树木在林分中的社会等级的影响，针对每个树种分别随机选取胸径相近的健康优势木各 ３ 株（表 １）。 根

据各树种的物候，新枝取样 ４—５ 次、老枝取样 ７ 次，取样时间分别为：４ 月中旬（发芽前）、５ 月中旬 （展叶较早的一些树种开始

发芽）、５ 月末（展叶较晚的一些树种开始发芽）、６ 月末（叶已经完全展开）、８ 月中旬（叶面积达到最大）、９ 月中旬（叶片衰老前

夕）、１０ 月末（落叶树种完全落叶并进入休眠期）。 尽管 Ｌｉ 等［３３］发现不同高度冠层间叶 ＮＳＣ 差异不显著，但是为了避免冠层差

异的影响，本文选取冠层中部的树枝代表整个树冠。 人工爬树至冠层高度，用高枝剪在树冠中部随机剪取长势良好的树枝，立
即根据节点将树枝分为新枝（当年新枝）和老枝（≥１ 年生，且直径≤３ ｃｍ），取样后立即置于冷藏箱中（０—４ ℃）保存，带回实验

室后立即用微波炉高温（６００ Ｗ）杀青 ９０ ｓ，使酶变性［５］ ；之后在 ６５ ℃下烘干至恒重，粉碎后备样，以作 ＮＳＣ 分析。

表 １　 样木基本特征（平均值±标准误，ｎ＝ ３）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｅｄ ｔｒｅｅｓ［ｍｅａｎ （ｓｅ）， ｎ＝ ３］

树种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

叶性状
Ｌｅａｆ ｆｅａｔｕｒｅ

生活型
Ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ

坡向
Ａｓｐｅｃｔ

树高
Ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ

胸径

ＤＢＨ∗

／ ｃｍ

枝长生长期
Ｓｈｏｏｔ ｅｘｔｅｎｓｉｏｎ ｐｅｒｉｏｄ

／ ｄ∗∗

红松 Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ 常绿 针叶 西北 ２０．４ （０．９） ２３．３ （０．４） ５４

Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ Ｎｅｅｄｌｅｌｅａｖｅｄ ＮＷ

樟子松 常绿 针叶 西南 ２３．２ （０．５） ２７．３ （１．０） ４２

Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ ｖａｒ．
ｍｏｎｇｏｌｉｃａ Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ Ｎｅｅｄｌｅｌｅａｖｅｄ ＳＷ

红皮云杉 常绿 针叶 西 １８．９ （０．２） ２９．９ （１．３） －

Ｐｉｃｅａ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ Ｎｅｅｄｌｅｌｅａｖｅｄ Ｗ

兴安落叶松 落叶 针叶 东南 ２６．５ （０．４） ３１．６ （１．１） ５８

Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ Ｎｅｅｄｌｅｌｅａｖｅｄ ＳＥ

蒙古栎 落叶 阔叶 南 １９．１ （０．３） ３２．５ （０．６） ８

Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ Ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ Ｓ

春榆 落叶 阔叶 西南 ２４．１ （１．２） ４０．３ （１．９） －

Ｕｌｍｕｓ ｊａｐｏｎｉｃａ Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ Ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ ＳＷ

水曲柳 落叶 阔叶 西南 ２４．７ （２．０） ３３．６ （１．２） ４４

Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ Ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ ＳＷ

胡桃楸 落叶 阔叶 北 ２１．３ （１．０） ３３．５ （１．５） ３３

Ｊｕｇｌａｎｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ Ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ Ｎ

山杨 落叶 阔叶 南 ２５．４ （０．６） ４２．３ （０．９） ４５

Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ Ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ Ｓ

大青杨 落叶 阔叶 西北 ２３．４ （０．９） ４１．５ （１．５） ４１

Ｐｏｐｕｌｕｓ ｕｓｓｕｒｉｅｎｓｉｓ Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ Ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ ＮＷ

白桦 落叶 阔叶 西 ２３．０ （１．０） ３３．４ （１．７） ６０

Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ Ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ Ｗ

紫椴 落叶 阔叶 西北 ２０．８ （２．０） ４６．１ （３．６） １４

Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ Ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ ＮＷ

　 　 ∗ＤＢＨ 表示胸高直径 ＤＢＨ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ； ∗∗引自周晓峰等［３１］ ，指完成 １０％—９０％枝条长度生长的天数

１．３　 样品分析

ＴＮＣ 为可溶性糖与淀粉的总和；而文中 ＮＳＣ 泛指可溶性糖、淀粉和 ＴＮＣ。 可溶性糖和淀粉浓度均采用改进的苯酚硫酸法

测定［３４］ ，具体实验方法参考于丽敏等［３５］ 。 ＮＳＣ 浓度均用百分比干重（％干重）表示。

７７６５　 １８ 期 　 　 　 张海燕　 等：温带 １２ 个树种新老树枝非结构性碳水化合物浓度比较 　
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１．４　 数据分析

由于新枝和老枝取样次数不同，因此分别采用方差分析（ＡＮＯＶＡ）比较树种和取样时间两者的交互作用，显著性水平设定

为 α＝ ０．０５。 因为可溶性糖和淀粉可互相转化，因此仅估算了老枝的 ＴＮＣ 存储能力（所有取样测量值中的最大值与最小值的差

值） ［３６］ 。 采用回归分析 ＴＮＣ 与枝长生长期之间的关系。 采用 ＳＰＳＳ １６．０ 软件进行分析所有数据，ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １０．０ 软件作图。
２　 结果

２．１　 树枝 ＮＳＣ 浓度的季节动态

生长在相同气候条件下的不同树种表现出不同的物候期。 落叶针叶和散孔材树种展叶早于常绿针叶和环孔材树种，展叶

时间最多相差约 ２０ ｄ（图 １）。 树种和取样时间及两者的交互作用均显著地影响新枝和老枝的 ＮＳＣ 浓度（Ｐ ＜ ０．００１，表 ２）。 常

绿树与落叶树的老枝 ＮＳＣ 季节变化模式不同（图 １—图 ３）。 常绿树发芽前老枝 ＴＮＣ 先升高后略降低，展叶后 ＴＮＣ 浓度变化较

小，秋季 ＴＮＣ 略有升高，总体上季节变化比较平缓。 而落叶树发芽前老枝 ＴＮＣ 浓度均有不同程度下降；除了春榆之外，其他树

种春季 ＴＮＣ 下降幅度均明显大于常绿树种；展叶后，除了兴安落叶松、蒙古栎和白桦之外，其他树种均表现出老枝 ＴＮＣ 浓度缓

慢上升并在秋季达到最大值。
除了山杨和大青杨之外，其他树种新枝和老枝的可溶性糖、淀粉和 ＴＮＣ 的季节变化趋势相似；其中新枝的可溶性糖和 ＴＮＣ

的浓度始终大于老枝（除了 １０ 月末春榆的老枝可溶性糖浓度高于新枝之外），而两者的淀粉浓度较接近（除了紫椴的新枝淀粉

浓度大于老枝之外；图 １—图 ３）。 山杨和大青杨新枝和老枝的 ＮＳＣ 浓度变化不稳定。
进入休眠期（１０ 月底），除了山杨和大青杨之外，其他树种新枝和老枝的 ＴＮＣ 浓度相对稳定，但可溶性糖和淀粉的浓度表

现出相反的趋势；其中可溶性糖浓度升高，而淀粉浓度降低，表明部分淀粉转化为可溶性糖（图 １—图 ３）。 将所有树种一起分

析，新枝和老枝的可溶性糖（Ｒ２ ＝ ０．５５，Ｐ ＜ ０．００１）、淀粉（Ｒ２ ＝ ０．６１，Ｐ ＜ ０．００１）和 ＴＮＣ（Ｒ２ ＝ ０．７１，Ｐ ＜ ０．００１）均有显著的相关性。

表 ２　 新枝和老枝的非结构性碳水化合物浓度的双因素重复测量方差分析（ＡＮＯＶＡ）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ （ＡＮＯＶＡ） ｗｉｔｈ ｒｅｐｅａｔｅｄ ｍｅａｓｕｒｅｓ ｆｏｒ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ （ＮＳＣ） ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｎｅｗ

ｔｗｉｇｓ ａｎｄ ｏｌｄ ｂｒａｎｃｈｅｓ

非结构性碳水化合物组分
Ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ
ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ

变异来源
Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

新枝 Ｎｅｗ ｔｗｉｇ ／ ％干重

自由度
ｄｆ Ｆ Ｐ

老枝 Ｏｌｄ ｂｒａｎｃｈ ／ ％干重

自由度
ｄｆ Ｆ Ｐ

可溶性糖 日期 Ｄａｔｅ ４ ／ １７１ ３５．７ ＜０．００１ ６ ／ ２５１ ６６．５ ＜０．００１

Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒｓ 树种 Ｓｐｅｃｉｅｓ １１ ／ １７１ ４４．９ ＜０．００１ １１ ／ ２５１ ８２．０ ＜０．００１

日期×树种 Ｄａｔｅ × Ｓｐｅｃｉｅｓ ４２ ／ １７１ ５．２ ＜０．００１ ６６ ／ ２５１ ８．９ ＜０．００１

淀粉 日期 Ｄａｔｅ ４ ／ １７１ ９４．６ ＜０．００１ ６ ／ ２５１ ５２．０ ＜０．００１

Ｓｔａｒｃｈ 树种 Ｓｐｅｃｉｅｓ １１ ／ １７１ ８２．９ ＜０．００１ １１ ／ ２５１ ６０．５ ＜０．００１

日期×树种 Ｄａｔｅ × Ｓｐｅｃｉｅｓ ４２ ／ １７１ ３０．７ ＜０．００１ ６６ ／ ２５１ １７．１ ＜０．００１

总非结构性碳水化合物 日期 Ｄａｔｅ ４ ／ １７１ ５６．３ ＜０．００１ ６ ／ ２５１ ３７．１ ＜０．００１

Ｔｏｔａｌ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ 树种 Ｓｐｅｃｉｅｓ １１ ／ １７１ ８０．９ ＜０．００１ １１ ／ ２５１ １１５．２ ＜０．００１

ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ （ＴＮＣ） 日期×树种 Ｄａｔｅ × Ｓｐｅｃｉｅｓ ４２ ／ １７１ １０．１ ＜０．００１ ６６ ／ ２５１ １２．３ ＜０．００１

２．２　 可溶性糖与淀粉浓度的关系

新枝的季节平均可溶性糖和淀粉浓度具有显著的线性关系（Ｒ２ ＝ ０．４６，Ｐ ＜ ０．００１；图 ４），而老枝的可溶性糖和淀粉浓度的线

性关系更紧密（Ｒ２ ＝ ０．６１，Ｐ ＜ ０．００１；图 ４）。 展叶期间，所有树种新枝的可溶性糖浓度均值显著高于淀粉（７．０％干重与 ３􀆰 ２％干

重；Ｆ１，１１ ＝ １３６．２，Ｐ ＜ ０．００１），前者是后者的 ２．２ 倍；老枝的可溶性糖浓度均值也显著高于淀粉（５．０％干重与 ２．７％干重；Ｆ１，１ ＝
８６􀆰 ９，Ｐ ＜ ０．００１），前者是后者的 １．９ 倍。
２．３　 ＮＳＣ 种间变异

将所有树种一起分析，配对 ｔ 检验表明新枝和老枝的可溶性糖、淀粉和 ＴＮＣ 之间均差异极显著（Ｐ ＜ ０．００１），前者分别为后

者的 １．４、１．２ 和 １．３ 倍（图 ５）。 新枝的可溶性糖季节平均浓度波动于 ４．１％（蒙古栎）—８．８％干重（胡桃楸）；淀粉浓度波动于

２􀆰 ０％（白桦）—５．１％干重（紫椴）；ＴＮＣ 浓度波动于 ６．２（蒙古栎）—１３．６％干重（紫椴）（图 ５）。 老枝的季节平均可溶性糖浓度波

动于 ３．４５（红松）—７．３％干重（山杨）；淀粉浓度波动于 １．６％（白桦）—３．９％干重（大青杨）；ＴＮＣ 浓度波动于 ５．１％（白桦）—
１０􀆰 ８％干重（大青杨）（图 ５）。

新枝的 ＴＮＣ 季节平均浓度与枝长生长期显著负相关（Ｐ＝ ０．０１８），但季节最大 ＴＮＣ 浓度和季节 ＴＮＣ 存储能力均与枝长生

长期相关不显著（Ｐ ＞ ０．０５）。 然而，老枝 ＴＮＣ 季节平均浓度、ＴＮＣ 季节最大浓度和季节 ＴＮＣ 存储能力均与枝长生长期显著负

相关（Ｐ ＜ ０．０５），二次方程分别能解释三者种间变异的 ５４％、７７％和 ８４％（图 ６）。 与平均浓度和最大浓度相比，老枝的 ＴＮＣ 存
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图 １　 １２ 个树种新枝和老枝的可溶性糖浓度的季节动态（平均值±标准误，ｎ＝ ３）
Ｆｉｇ．１　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒｓ ｉｎ ｎｅｗ ｔｗｉｇｓ ａｎｄ ｏｌｄ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｆｏｒ ｔｈｅ １２ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ （ｎ＝ ３）

储能力与枝长生长期的关系更紧密。 两种极端情况为：喜光树种白桦枝长生长期最长（６０ ｄ，表 １ 和图 ６），其老枝存储的 ＴＮＣ
也最少；耐荫树种紫椴枝长生长期最短（１４ ｄ，表 １ 和图 ６），其老枝存储的 ＴＮＣ 最多。 各树种的 ＴＮＣ 浓度季节最低值普遍高于

４％干重（图 ３），且与枝长生长期相关不显著（Ｐ＞０􀆰 １０）。
３　 讨论

３．１　 树枝 ＮＳＣ 季节动态

尽管已经有大量关于树枝 ＮＳＣ 的零散的研究，但关于温带森林树枝 ＮＳＣ 变化目前还没有系统的的研究［１９］ 。 ＮＳＣ 浓度季

节变化不但受 Ｃ 汇强度的影响，还与叶物候有一定的关系。 尽管本研究的 １２ 个树种展叶时间最多相差约 ２０ ｄ，但在展叶期间

尤其是新枝长度快速生长期间大部分树种老枝的 ＴＮＣ 浓度呈下降趋势，其中落叶树种 ＴＮＣ 的下降幅度比常绿树种更明显（图
１—图 ３）。 常绿树种发芽前老枝淀粉浓度明显上升，这是因为多年生叶将新合成的光合产物存储于老枝［２０，３７］ 。 与常绿树种不

同，落叶树种春季不具备可以进行光合作用的组织（嫩枝微弱的光合作用不足以改变树枝的 Ｃ 源汇状况） ［３８］ ，老枝 ＴＮＣ 尤其是

可溶性糖浓度普遍下降，这是因为春季芽膨大、开花消耗了大量的 Ｃ 储备，这与许多研究结果一致［１９，２１］ 。 Ｈｏｃｈ 等［５］ 研究表明，
温带树种发芽期间小枝（４—５ 年生，去皮直径＜ １ ｃｍ）的 ＴＮＣ 浓度持续上升，可能是由于取样时间间隔较长而错失了发芽期间

老枝 ＴＮＣ 浓度快速下降的短期变化［１９］ 。 此外，Ｈｏｃｈ 等［５］３ａ 间取样 ５ 次并混合在一起组成的季节动态也可能被 ＮＳＣ 的年际波

动所混淆。
除了兴安落叶松、蒙古栎和白桦之外，其他树种展叶后新枝和老枝的 ＴＮＣ 浓度逐渐上升，这主要是因为叶片光合作用增

强，光合产物逐步向下方运输而补充 Ｃ 储备的结果。 这与许多温带树种［无梗花栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｐｅｔｒａｅａ）、鹅耳栎（Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｂｅｔｕｌｕｓ）、
欧洲山毛榉（Ｆａｇｕｓ ｓｙｌｖａｔｉｃａ）和欧洲赤松（Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ）］的研究结果一致［２０，３０，３９］ 。 夏末，老枝 ＴＮＣ 浓度逐渐恢复到发芽前水

平。 秋季，树木停止生长并开始落叶，大量 ＴＮＣ 存储在枝、干、根以及常绿针叶中，这些积累的 Ｃ 储备可用于冬季树木的维持呼

９７６５　 １８ 期 　 　 　 张海燕　 等：温带 １２ 个树种新老树枝非结构性碳水化合物浓度比较 　
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图 ２　 １２ 个树种新枝和老枝的淀粉浓度的季节动态（平均值±标准误，ｎ＝ ３）
Ｆｉｇ ２　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｓｔａｒｃｈ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｎｅｗ ｔｗｉｇｓ ａｎｄ ｏｌｄ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｆｏｒ ｔｈｅ １２ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ （ｎ＝ ３）

吸和翌年春季新组织的生长［４０］ 。 秋冬季，树枝 ＴＮＣ 浓度上升的同时，ＴＮＣ 组分间也在发生转化，可溶性糖浓度逐渐升高并伴

随着淀粉下降，较高的可溶性糖浓度可以帮助树木抵御寒冷，很多研究都发现了这种现象［１５，１７，２０］ 。

３．２　 树枝 ＮＳＣ 季节动态的影响因子

除了叶物候之外，枝条生长对策与 ＴＮＣ 季节变化也存在紧密关联。 回归分析表明，老枝的 ＴＮＣ 存储能力随着枝长生长期

的延长而减小（图 ６）。 这一发现具有重要的生态学意义。 根据周晓峰等［３１］ 的研究，温带树种枝条长度生长模式可以划分为 ３
种类型：短速型（生长时间占生长季的 ２０％，例如：蒙古栎和紫椴）、持续型（生长时间占生长季的 ３０％—４０％，例如：红松、兴安

落叶松、山杨、大青杨和白桦）和中间型（生长时间占生长季的 ２０％—３０％，例如：樟子松、水曲柳和胡桃楸）。 Ｍａｒｋｓ［２８］ 通过研究

１０ 个北美落叶树种发现，演替早期的先锋树种通常具有较长的生长期和较大的总生长量，而演替后期的树种则恰好相反。 本

研究的落叶树种基本符合这一规律（除了具有二次生长的蒙古栎之外）。 然而，常绿针叶树种略有不同，比如红松为演替后期

树种，枝长生长类型却为持续型。 短速型树种的枝长生长期较短，消耗 ＴＮＣ 的时间较短且快速，主要集中在春季大量消耗 Ｃ 储

备，这迫使短速型树种在秋季需要存储较多的 ＴＮＣ，因此需要具备较大的 ＴＮＣ 存储能力。 本研究的耐荫树种紫椴是这一类型

的代表，Ｇａｕｃｈｅｒ 等［２３］研究的糖槭（Ａｃｅｒ ｓａｃｃｈａｒｕｍ）也属于这种类型。 而蒙古栎却与之不符，可能与其夏季明显的二次生长或者

高额的繁殖投入有关。 持续型树种较长的枝长生长周期需要持续消耗 ＴＮＣ，因此秋季树木停止生长时积累的 ＴＮＣ 较少。 本研

究的红松、兴安落叶松、山杨、大青杨和白桦均符合这一类的特点，其中以白桦和兴安落叶松两个强阳性树种最为典型，与
Ｇａｕｃｈｅｒ 等［２３］研究的黄桦（Ｂｅｔｕｌａ ａｌｌｅｇｈａｎｉｅｎｓｉｓ）一致。 中间型树种的 ＴＮＣ 变化大体上介于以上两种类型之间（图 ３）。 综上所

述，枝长生长期是树木 ＴＮＣ 种间变异的主导因子，亦或 ＴＮＣ 是枝长生长期长度变异的决定性因素，两者可能互为因果关系，表
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图 ３　 １２ 个树种新枝和老枝的总非结构性碳水化合物浓度的季节动态（平均值±标准误，ｎ＝ ３）
Ｆｉｇ．３　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｏｔａｌ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ （ＴＮＣ） ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｎｅｗ ｔｗｉｇｓ ａｎｄ ｏｌｄ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｆｏｒ ｔｈｅ １２ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ
（ｎ＝ ３）

明树枝生长节律与 ＮＳＣ 的功能统一。
目前对于树木繁殖是否消耗大量 Ｃ 储备仍存有争议。 经典理论认为，树木大量繁殖会消耗其内部的 Ｃ 储备和养分，或者

减缓树干和根生长［１４，２５］ 。 本研究的水曲柳、胡桃楸、山杨和大青杨在发芽（展叶）期间产生了大量花絮，其老枝 ＴＮＣ 浓度明显

下降。 Ｉｃｈｉｅ 等［４１］的研究表明，日本温带落叶树种在繁殖期间会消耗部分已往的 Ｃ 储备。 意外的是，春榆在春季也大量结实，
初夏即结束繁殖投入，但其老枝 ＴＮＣ 在春季并没有明显下降。 此外，胡桃楸和紫椴的果实成熟期在 ９ 月，但生长季后期两树种

新枝和老枝的 ＴＮＣ 浓度却明显回升，这似乎符合 Ｈｏｃｈ 等［４２］报道的树木繁殖不消耗 Ｃ 储备的结论。 但很少有研究在探讨 ＴＮＣ
消耗与繁殖投入的关系时关注树木生物量和生长量的年际波动。 对于要想解决结实 Ｃ 投入与 ＴＮＣ 消耗是否存在关系的争论，
需要进一步研究树木的整体 Ｃ 平衡，因为 ＴＮＣ 存储和繁殖消耗只是光合产物的一小部分，而更多的 Ｃ 用于营养器官的生长和

呼吸作用［３］ 。
３．３　 新枝和老枝 ＮＳＣ 浓度的关系

本研究的 １２ 个温带树种的新枝和老枝 ＴＮＣ 浓度（分别为 ５．６％—１９．５％干重和 ４．１％—１５．０％干重）大体上处于以往研究的

温带树种的变化范围之内［５，１９，２１，３０］ 。 除了山杨和大青杨之外，其他树种新枝和老枝的淀粉浓度的季节变化基本同步（图 ２），这
与 Ｗｏｎｇ 等［１７］研究的糖槭（Ａｃｅｒ ｓａｃｃｈａｒｕｍ）新枝和老枝（去皮）结果较一致。 生长季中期，新枝和老枝 ＴＮＣ 均以可溶性糖为主，
这与以往其他树种（欧洲山毛榉、无梗花栎、颤杨）的研究结果一致［２１，３０，３９］ 。 尽管 Ｈｏｃｈ 等［５］ 和 Ｓｃｈäｄｅｌ 等［１９］ 研究的温带树种树

枝（去皮）ＴＮＣ 以淀粉为主，但 Ｂａｒｂａｒｏｕｘ 等［３０］报道的温带树种树枝皮中 ＴＮＣ 以可溶性糖为主，而木质部以淀粉为主。 这表明

是否带皮测量会影响到可溶性糖和淀粉浓度相对含量的比较。 此外，Ｂａｒｂａｒｏｕｘ 等［３０］还发现不同径级树枝的 ＴＮＣ 浓度也不同。
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图 ４　 １２ 个树种新枝和老枝的可溶性糖和淀粉浓度季节均值的种间关系

Ｆｉｇ ４　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒｓ ａｎｄ ｓｔａｒｃｈ ｉｎ ｎｅｗ ｔｗｉｇｓ ａｎｄ ｏｌｄ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｆｏｒ ｔｈｅ １２ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｔｈｅ
ｓｅａｓｏｎａｌ ｍｅａｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｗｅｒｅ ｕｓｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎｓ

图 ５　 １２ 个树种新枝和老枝的可溶性糖、淀粉和总非结构性碳水化合物浓度的季节均值（平均值±标准偏差，ｎ＝ ７）
Ｆｉｇ．５　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｍｅａｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒｓ， ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｉｎ ｎｅｗ ｔｗｉｇｓ ａｎｄ ｏｌｄ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｆｏｒ ｔｈｅ
１２ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ （ｎ＝ ７）

Ｌａｃｏｉｎｔｅ 等［４３］研究发现，核桃（Ｊｕｇｌａｎｓ ｒｅｇｉａ）的幼嫩组织比其他组织优先获取 ＴＮＣ。 为了增强树种之间的对比性，本研究中所

有树种的树枝均没有去皮，且分当年枝和多年枝比较分析。 由于以往研究的取样方式各异，这限制了各研究之间的进一步

比较。
新枝或老枝的可溶性糖和淀粉浓度关系显著（图 ４），这表明含可溶性糖多的树种，其淀粉也较丰富。 新枝或老枝的可溶性

糖浓度高于淀粉，一方面是因为树枝皮的可溶性糖浓度较高［３０，４４］ ，进而导致树枝的可溶性糖浓度高于淀粉；另一方面是因为淀

粉不可移动而被认为是长期储备物质，而可溶性糖可随时被调用于树木的各种生理活动［３０，４４］ 。
尽管 ＮＳＣ 在新枝和老枝之间存在极显著的正相关关系，但新枝 ＴＮＣ 和可溶性糖浓度普遍高于老枝（图 １，图 ３），这与以往

研究结果一致［２１，３０］ 。 本研究的新枝淀粉浓度也略高于老枝，而 Ｌａｎｄｈäｕｓｓｅｒ 和 Ｌｉｅｆｆｅｒｓ［２１］研究的颤杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｅｍｕｌｏｉｄｅｓ）在 ３—
９ 月期间老枝淀粉浓度高于新枝。 由于新枝与老枝在年龄和生物量方面存在较大差异，其生理功能也不完全相同。 比如，老枝

ＴＮＣ 与枝长生长期存在极显著的关系（图 ６），但新枝 ＴＮＣ 则与其枝长生长期关系不显著。 由于各树种间新枝的直径相差较
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图 ６　 １０ 个树种老枝的总非结构性碳水化合物浓度季节均值、最大值和存储能力与枝长生长期的关系； 蒙古栎新枝在夏季出现两次生长，
回归分析时将其剔除（图中圆圈）
Ｆｉｇ．６　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｏｆ ｓｅａｓｏｎａｌ ｍｅａｎ， ｓｅａｓｏｎａｌ ｍａｘｉｍｕｍ ａｎｄ ｓｔｏｒａｇｅ ｃａｐａｃｉｔｙ ｏｆ ｔｏｔａｌ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ ｉｎ ｏｌｄ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｗｉｔｈ
ｓｈｏｏｔ ｅｘｔｅｎｓｉｏｎ ｐｅｒｉｏｄ ｆｏｒ ｔｈｅ １０ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ； Ｍｏｎｇｏｌｉａｎ ｏａｋ ｗａｓ ｅｘｃｌｕｄｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｂｅｃａｕｓｅ ｏｆ ａ ｓｅｃｏｎｄ ｅｘｔｅｎｓｉｏｎ ｏｆ ｎｅｗ ｔｗｉｇ
ｉｎ ｓｕｍｍｅｒ

大，例如：胡桃楸粗壮的新枝直径常常达到 １ ｃｍ，而红皮云杉的新枝直径则往往不足 ０．２ ｃｍ，因此不宜将枝条直径限定在 １ ｃｍ
以下比较来解释种间变异。 本研究将老枝直径限定在 ３ ｃｍ 以内是为了减小连续取样对树木产生的破坏，同时也包括了年龄 ５
年以上的老枝，大大地减小了年龄不同引起的不确定性。

总之，温带森林 １２ 个树种的树枝 ＮＳＣ 存在明显的季节动态，与叶物候和枝长生长节律紧密相关。 从功能上讲，老枝是重

要的 ＮＳＣ 存储器官，而新枝则是主要的 ＮＳＣ 汇之一。 新枝的枝长生长期与老枝 ＴＮＣ 存储能力显著负相关，表明树木 ＴＮＣ 存储

与生长功能相互协调。
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