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中国东北典型森林生态系统植物叶片非结构性碳水化
合物研究

李娜妮１，２，何念鹏１，∗，于贵瑞１

１ 中国科学院地理科学与资源研究所 生态系统网络观测与模拟重点实验室，北京　 １００１０１

２ 中国科学院大学，北京　 １０００４９

摘要：植物叶片的非结构性碳水化合物（ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ， ＮＳＣ）不仅可以反应植物的碳供应状况，也能反应植物对外

界环境的适应策略。 本文利用传统的蒽酮比色法测定了东北三个典型森林生态系统（呼中、凉水和长白山）２４２ 种常见植物叶

片的非结构碳水化合物，探讨了温带主要森林植物叶片 ＮＳＣ 沿纬度梯度的变化趋势及其在物种—生活型—群落间的分布规

律。 实验结果表明：三个典型森林生态系统植物叶片可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 含量均呈偏正态分布，多数物种的含量偏中低水

平；２４２ 种植物叶片可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 的平均含量分别为 ６３．３１、６５．６６ 和 １２８．９６ ｍｇ ／ ｇ。 在所调查的森林生态系统中，叶片

可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 含量在不同生活型中表现各异。 此外，乔木植物叶片的可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 含量从北到南呈递增趋

势，呼中最低，凉水次之，长白山最高。 乔木淀粉含量均表现为落叶树种大于常绿树种，可溶性糖和 ＮＳＣ 含量变化趋势复杂。
本文结果不仅为阐明东北主要森林生态系统植被碳代谢和生长适应对策提供数据基础，而且对理解植物对未来气候变化的响

应机理提供数据支撑。
关键词：淀粉； 非结构性碳水化合物； 可溶性糖； 生活型； 森林； 生态系统
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ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ ｔｈｅ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ａ ｔｙｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｉｎ ｎｏｒｔｈｅａｓｔ Ｃｈｉｎａ， ａｎｄ ｐｒｏｖｉｄｅ ｎｅｗ
ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｕｎｄｅｒｌｙｉｎｇ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ａｎｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｏ ｆｕｔｕｒｅ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｓｔａｒｃｈ； ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ； ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ； ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ； ｆｏｒｅｓｔ； ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ

碳水化合物作为植物光合作用的主要产物，在植物体内的存在形式通常可分为结构性碳水化合物和非结

构性碳水化合物［１］。 结构性碳水化合物（如木质素和纤维素）主要用于支持植物体的形态构建［２］，非结构性

碳水化合物（ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ， ＮＳＣ）则是参与植物生命过程的重要物质［３］，是植物碳吸收与碳消耗

关系的一种度量［４］，通常可以反应植物整体的碳供应状况［５⁃６］、可供植物生长利用的物质水平［７］ 和对外界环

境的适应策略［６］。 植物非结构性碳水化合物主要包括可溶性糖和淀粉［８］。 可溶性糖是植物可被重新利用的

光合作用产物，主要包括葡萄糖、果糖和蔗糖等。 植物体内可溶性糖的含量在植物生长发育过程中变化很

大［５］，且与环境因子变化密切相关，是植物通过生理调节适应环境变化的重要机制［４］。 淀粉是植物主要的长

期能量储存物质之一，是植物贮藏器官中最主要的碳水化合物［９］。 通过研究植物体内非结构性碳水化合物

及其组分的含量变化，可以了解植物碳水化合物的供应状况［１０］。
叶片作为植物光合作用的器官，其非结构性碳水化合物及其组分是植物光合作用的主要产物，也是植物

合成各种物质的基础。 目前，植物叶片的非结构性碳水化合物对温度变化的响应的研究较少，其中有两种机

理性假说被较多地用于解释环境温度对植物叶片碳水化合物含量的影响［１１］。 第一种假说为“碳平衡失调”
假说［１２］，该假说认为：低温导致碳供应不足，碳水化合物水平下降［８］，不能满足植物生长需要。 该假说目前主

要用于解释高山林线的形成。 第二种假说为“植物叶片渗透压调节假说”，该假说认为：低温等胁迫条件导致

植物叶片中非结构性碳水化合物含量的增加，渗透势增加，提高溶质浓度，降低水势以适应低温环境，维持自

身正常生长代谢［１３］。 然而，对上述两种假设的验证集中于垂直海拔梯度［１２］ 和控制实验［１３］，它们是否在不同

纬度带上森林生态系统中适用仍值得商榷。 此外，本文试图探讨植物叶片非结构性碳水化合物在物种－生活

型－群落之间是否具有规律性变化以及能否反应该地区植物对温度的响应。
目前草原生态系统植物 ＮＳＣ 含量的变化以及对温度和水分的响应已有研究，比如白可喻等人对荒漠草

原 １２ 种牧草贮藏 ＮＳＣ 含量变化规律进行了研究［１４］，但这些研究大多集中在个体水平［８］ ［１２⁃１４］，系统地在生态

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

系统尺度开展的研究仍未见报道。 本文以温带典型森林生态系统 ２４２ 种植物叶片为研究对象，通过比较分析

植物叶片 ＮＳＣ 及其组分的含量变化，揭示温带典型森林生态系统植物叶片 ＮＳＣ 及其组分的含量沿纬度带的

变化趋势以及 ＮＳＣ 在不同生活型植物之间的分布规律，为更好地阐明森林生态系统植被碳代谢和生长适应

对策提供基础数据，为研究植物对气候变化及地带性植被生物学提供理论基础。

１　 研究地区概况和研究方法

１．１　 样地选择和研究区概况

研究地点选择在大兴安岭、小兴安岭和长白山地区。 上述三个森林生态系统是我国温带最具有代表性的

森林生态系统。 为了保证不受人为因素或者尽量少受人为因素干扰，所有采样点均选择在国家级自然保护区

内（大兴安岭的呼中自然保护区、小兴安岭的凉水自然保护区和长白山自然保护区）。 具体概况见表 １。

表 １　 研究区地理概况及基本气候信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ａｎｄ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｓｉｔｅｓ

采样点
Ｓｉｔｅｓ

纬度 ／ （Ｎ）
Ｌａｔｉｔｕｄｅ

经度 ／ （Ｅ）
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

年平均温度
Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃

年均降水量
Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ

ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ／ ｍｍ

平均海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ ／ ｍ

呼中保护区 ５１°４６′ １２３°０１′ – ３．６７ ４７３ ８１２

凉水保护区 ４７°１１′ １２８°５４′ ０．０１ ６４８ ４００

长白山保护区 ４２°２４′ １２８°０５′ ２．７９ ６９１ ７８４

呼中自然保护区位于我国大兴安岭伊勒呼里山北坡、呼玛河中上游［１５］。 地处东经 １２３°０１′，北纬 ５１°４６′，
海拔高度为 ８１２ ｍ，年平均温度为－３．６７ ℃，年平均降雨量为 ４７３ ｍｍ，降水量季节分配变化较大，降雨量主要

集中在夏季。 地带性土壤主要为棕色针叶林土，植被类型主要为寒温带针叶林。 主要优势乔木为落叶松

（Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ Ｒｕｐｒ．）、樟子松（Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ Ｌ．）和白桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ Ｓｕｋ．）等，灌木层主要有兴安杜鹃

（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｄａｕｒｉｃｕｍ Ｌ．）、杜香（ Ｌｅｄｕｍ ｐａｌｕｓｔｒｅ Ｌ．）和笃斯越桔（Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ ｕｌｉｇｉｎｏｓｕｍ Ｌ．）等，常见的草本植

物主要有小叶章（Ｄｅｙｅｕｘｉａ ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ Ｖｉｃｋｅｒｙ．）和东方草莓（Ｆｒａｇａｒｉａ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ Ｌｏｓｉｎｓｋ．）等［１６］。
凉水自然保护区位于黑龙江省伊春市带领区境内。 地处东经 １２８°５４′，北纬 ４７°１１′，海拔高度为 ４００ ｍ，

年平均温度为 ０．０１ ℃，年平均降雨量为 ６４８ ｍｍ，且多集中在夏季。 地带性土壤为暗棕色森林土，植被类型为

温带红松针阔叶混交林。 主要优势乔木有红松（Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ Ｓｉｅｂｏｌｄ ＆ Ｚｕｃｃ．）、红皮云杉（Ｐｉｃｅａ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ
Ｎａｋａｉ．）、落叶松 （ Ｌ． ｇｍｅｌｉｎｉｉ Ｒｕｐｒ．）、白桦 （Ｂ． ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ Ｓｕｋ．） 等，优势灌木主要有刺五加 （ Ａｃａｎｔｈｏｐａｎａｘ
ｓｅｎｔｉｃｏｓｕｓ Ｈａｒｍｓ．）、石蚕叶绣线菊（Ｓｐｉｒａｅａ ｃｈａｍａｅｄｒｙｆｏｌｉａ Ｌ．）、早花忍冬（ Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｐｒａｅｆｌｏｒｅｎｓ Ｂａｔａｌｉｎ．）等［１７］。
林下草本植物主要有山茄子（Ｂｒａｃｈｙｂｏｔｒｙｓ ｐａｒｉｄｉｆｏｒｍｉｓ Ｍａｘｉｍ．）、溪木贼（Ｅｑｕｉｓｅｔｕｍ ｆｌｕｖｉａｔｉｌｅ Ｌ．）、东北蹄盖蕨

（Ａｔｈｙｒｉｕｍ ｂｒｅｖｉｆｒｏｎｓ Ｎａｋａｉ．）等［１８］。
长白山自然保护区位于吉林省东南部长白山林区，地处东经 １２８°０５′，北纬 ４２°２４′，海拔高度为 ７８４ ｍ，年

平均温度为 ２．７９ ℃，年平均降雨量为 ６９１ ｍｍ，降水量季节分配变化较大，降雨量主要集中在生长季节 ６—９
月份［１９］。 土壤类型为山地暗棕色森林土，植被类型主要为红松阔叶混交林。 乔木层的主要建群种有红松（Ｐ．
ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ Ｓｉｅｂｏｌｄ ＆ Ｚｕｃｃ．）、紫椴（Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ Ｒｕｐｒ．）、蒙古栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ Ｆｉｓｃｈ．）等，优势种有落叶松

（Ｌ． ｇｍｅｌｉｎｉｉ Ｒｕｐｒ．）、臭冷杉 （ Ａｂｉｅｓ ｎｅｐｈｒｏｌｅｐｉｓ Ｍａｘｉｍ．）、榆树 （Ｕｌｍｕｓ ｐｕｍｉｌａ Ｌ．） 等［２０］，灌木层主要有毛榛

（Ｃｏｒｙｌｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ Ｍａｘｉｍ．）、刺五加（Ａ． ｓｅｎｔｉｃｏｓｕｓＨａｒｍｓ）、东北茶藨子（Ｒｉｂｅｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃｕｍ Ｋｏｍ．）和狗枣猕

猴桃（Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｋｏｌｏｍｉｋｔａ Ｒｕｐｒ＆ Ｍａｘｉｍ．）等。 林下草本植物的常见种有山茄子（Ｂ． ｐａｒｉｄｉｆｏｒｍｉｓ Ｍａｘｉｍ．）、透骨

草（Ｐｈｒｙｍａ ｌｅｐｔｏｓｔａｃｈｙａ Ｌ．）等。
１．２　 研究方法

１．２．１　 野外取样

２０１３ 年 ７ 月 １—８ 日，依次在呼中，凉水和长白山自然保护区进行样品采集。 在每个采样地点，选取具有
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代表性的 ３０ ｍ × ４０ ｍ 样地，重复数 ４ 个。 在每个样地内采集乔木、灌木和草本叶片。 乔木样品采集：每个树

种选择生长正常的树木，再根据不同层次和方位，用高枝剪或人工爬树的方法采集树冠中上部东南西北 ４ 个

不同方向的小枝 ４ 个，获取叶片的混合样品；本研究以每个样地内的 １ 株树为 １ 个重复，４ 株树作为 ４ 个重

复［２１］。 灌木样品采集：在 ３０ ｍ × ４０ ｍ 样地内采集灌木中部偏上叶片，获得混合叶片样品。 草本样品采集：采
集样地内各个物种的地上部鲜叶，获得混合叶片样品。 野外采样后，将采集到的叶子及时放入内置冰块的保

温箱中，回到室内对叶片进行简单筛选，并擦净表面污物，随后放入冰箱进行常规冷冻保存。 本研究物种采集

情况如下：呼中 ９２ 个物种、凉水 １０５ 个物种，长白山 １１５ 个物种；如果考虑到不同地点重复出现的物种，共采

集了 ２４２ 种植物的叶片样品，其中乔木有 ３９ 种，灌木 ５７ 种，草本 １３４ 种。
１．２．２　 样品分析

选取冷冻的植物鲜叶，剪碎混匀，每份称取 ０．２ ｇ，每个树种 ４ 个重复； 放入 ２０ ｍＬ 试管中，加蒸馏水并用

塑料薄膜封口，在沸水浴中提取叶片可溶性糖溶液，冷却后进行过滤定容。 采用高氯酸法，提取可溶性糖溶液

过滤后试管中的剩余残渣中的淀粉溶液， 本文的测试方法采用经典的蒽酮比色法［２２⁃２３］，利用紫外可见分光光

度计（ＵＶ⁃１７００，岛津仪器有限公司，苏州）在 ６３０ ｎｍ 处对可溶性糖和淀粉的吸光值进行测定并计算其含量。
１．２．３　 数据分析方法

数据统计分析在 Ｅｘｃｅｌ ２００３ 和 ＳＰＳＳ １２．０ 软件系统下完成。 采用单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）和
最小显著差异法（ＬＳＤ）分析不同生活型植物叶片可溶性糖、淀粉和非结构性碳水化合物的差异显著性水平，
显著性水平为 Ｐ ＝ ０．０５，图表绘制主要由 Ｅｘｃｅｌ ２００３ 和 Ｏｒｉｇｉｏｎ ８．０ 来完成。

２　 结果与分析

２．１　 物种水平非结构性碳水化合物

２．１．１　 可溶性糖含量

东北三个典型森林生态系统 ２４２ 种植物叶片的可溶性糖含量存在很大的变异幅度，变化范围为 １３．５２—
２１８． ４５ ｍｇ ／ ｇ，分布在 １１０ ｍｇ ／ ｇ 以下的物种数占 ９０％以上（图 １Ｄ）。 其中，呼中 ９２ 种植物叶片可溶性糖含量

的变化范围为 １３．５２—２１８． ４５ ｍｇ ／ ｇ，平均值为 ５５．３１ ｍｇ ／ ｇ（图 １Ａ）；凉水 １０５ 种植物叶片可溶性糖含量值的变

化范围为 １３．９７—１４１．５７ ｍｇ ／ ｇ，平均值为 ５６．２５ ｍｇ ／ ｇ（图 １Ｂ）；长白山 １１４ 种植物叶片可溶性糖含量值的变化

范围为 １６．４２—２１０．６３ ｍｇ ／ ｇ，平均值为 ７７．８０ ｍｇ ／ ｇ（图 １Ｃ）。 三个典型森林生态系统植物叶片可溶性糖含量均

呈偏正态分布，分布范围集中在 １０—１５０ ｍｇ ／ ｇ 的物种数均占 ９０％以上。
２．１．２　 淀粉含量

东北三个典型森林生态系统 ２４２ 种植物叶片淀粉含量的变化范围为 ８．４６—１８８．６８ ｍｇ ／ ｇ，９０％的物种分布

在 １３０ ｍｇ ／ ｇ 以下（图 １Ｈ）。 呼中植物叶片淀粉含量的变化范围为 ８．４６—１８８．６８ ｍｇ ／ ｇ，均值为 ５５．８３ ｍｇ ／ ｇ（图
１Ｅ）。 凉水的变化范围为 １２．６８—２２５．５５ ｍｇ ／ ｇ，均值为 ６５．０７ ｍｇ ／ ｇ（图 １Ｆ）。 长白山的变化范围为 １２．６８—
２２５．５５ ｍｇ ／ ｇ 均值为 ７５．９３ ｍｇ ／ ｇ（图 １Ｇ）。 三个典型森林生态系统淀粉含量值呈偏正态分布，９０％的分布范围

集中在 ８．４６—１８８．６８ ｍｇ ／ ｇ 之间。
２．１．３　 非结构性碳水化合物含量

２４２ 种植物叶片 ＮＳＣ 的变化范围为 ３３．４５—３７９．７２ ｍｇ ／ ｇ，９０％以上的物种分布在 ３０—２４０ ｍｇ ／ ｇ 之间（图
１Ｌ）。 呼中植物叶片 ＮＳＣ 含量的变化范围为 ３３．８０—３７９．７２ ｍｇ ／ ｇ，平均值为 １１４．１４ ｍｇ ／ ｇ（图

１Ｉ）。 凉水植物叶片 ＮＳＣ 含量的变化范围为 ３３．６９—３０１．７５ ｍｇ ／ ｇ，平均值为 １２１．３２ ｍｇ ／ ｇ（图 １Ｊ）。 长白山

植物叶片 ＮＳＣ 含量值的变化范围为 ３２．４５—３３７．５１ ｍｇ ／ ｇ，平均值为 １５３．７２ ｍｇ ／ ｇ（图 １Ｋ）。 三个典型森林生态

系统 ＮＳＣ 含量值呈偏正态分布，９０％的分布范围集中在 ３０—３００ ｍｇ ／ ｇ 之间。
２．２　 不同生活型植物叶片非结构性碳水化合物

２．２．１　 可溶性糖含量

　 不同生活型植物叶片可溶性糖含量有所差异。 东北三个典型森林生态系统乔木可溶性糖含量为 ７６．８７
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图 １　 东北典型森林生态系统植物叶片非结构性碳水化合物分布

Ｆｉｇ． １　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ （ＮＳＣ） ｉｎ ｔｙｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ｉｎ ｎｏｒｔｈｅａｓｔ Ｃｈｉｎａ
Ａ， Ｅ， Ｉ 代表呼中； Ｂ， Ｆ， Ｊ 代表凉水； Ｃ、Ｇ、Ｋ 代表长白山； Ｄ， Ｈ， Ｌ 代表三个典型森林生态系统

ｍｇ ／ ｇ，显著高于灌木和草本的可溶性糖含量（Ｐ ＜ ０．０５），其次为草本植物叶片可溶性糖含量为 ６０．６６ ｍｇ ／ ｇ，灌
木植物叶片可溶性糖含量最低，为 ５９．５７ ｍｇ ／ ｇ（图 ２Ｄ）。 呼中、凉水和长白山植物均表现为乔木叶片的可溶性

糖含量最高，分别为 ５８．６０、６５．９１ 和 ９９．９６ ｍｇ ／ ｇ（图 ２Ａ， Ｂ， Ｃ）。
２．２．２　 淀粉含量

东北三个典型森林生态系统草本叶片淀粉含量为 ７１．９２ ｍｇ ／ ｇ，显著高于乔木和灌木叶片淀粉含量（Ｐ ＜
０．０５），灌木次之，乔木最低，其淀粉含量分别为 ５７．７３ 和 ５６．９５ ｍｇ ／ ｇ（图 ２Ｈ）。 呼中、凉水和长白山植物均表

现为草本叶片的淀粉含量最高，分别为 ５８．０４、７０．７０ 和 ８１．０１ ｍｇ ／ ｇ（图 ２Ｅ， Ｆ， Ｇ）。
２．２．３　 非结构性碳水化合物含量

东北三个典型森林生态系统乔木叶片ＮＳＣ 含量为 １３３．８２ ｍｇ ／ ｇ，略高于灌木和草本叶片ＮＳＣ 含量，草本次之
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图 ２　 不同生活型植物叶片非结构性碳水化合物含量

Ｆｉｇ． ２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ （ＮＳＣ） ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔ ｌｉｆｅ ｆｏｒｍｓ ｉｎ ｎｏｒｔｈｅａｓｔ Ｃｈｉｎａ
Ａ， Ｅ， Ｉ 代表呼中； Ｂ， Ｆ， Ｊ 代表凉水； Ｃ， Ｇ， Ｋ 代表长白山； Ｄ， Ｈ， Ｌ 代表东北三个典型森林生态系统

（１３２．５９ ｍｇ ／ ｇ），灌木最低（１１７．３０ ｍｇ ／ ｇ）（图 ２Ｌ）。 呼中草本叶片 ＮＳＣ 含量略高于灌木和乔木（图 ２Ｉ）。 凉水和

长白山乔木叶片 ＮＳＣ 含量最高，分别为 １２８．１２ 和 １６９．０３ ｍｇ ／ ｇ，略高于灌木和草本叶片 ＮＳＣ 含量（图 ２Ｊ， Ｋ）。
２．３　 乔木叶片非结构性碳水化合物含量

２．３．１　 乔木叶片非结构性碳及其组分含量

东北三个典型森林生态系统乔木叶片可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 含量沿着纬度（或温度梯度）从北到南表现

为递增趋势，表现为呼中 ＜ 凉水 ＜ 长白山（图 ３）。 乔木叶片可溶性糖含量从北到南呈递增趋势：呼中（５８．６０
ｍｇ ／ ｇ）＜ 凉水（６５．９１ ｍｇ ／ ｇ）＜ 长白山（９９．９６ ｍｇ ／ ｇ）（图 ３Ａ）。 乔木叶片淀粉含量表现为：呼中（５５．８３ ｍｇ ／ ｇ） ＜
凉水（６５．０７ ｍｇ ／ ｇ）＜ 长白山（７５．９３ ｍｇ ／ ｇ）（图 ３Ｂ）。 乔木叶片 ＮＳＣ 含量从北到南呈递增趋势：呼中 （１１１．１４
ｍｇ ／ ｇ）＜ 凉水 （１２１．３２ ｍｇ ／ ｇ）＜ 长白山（１５３．７２ ｍｇ ／ ｇ）。
２．３．２　 落叶与常绿乔木植物叶片非结构性碳水化合物及其组分含量

东北三个典型森林生态系统中落叶乔木与常绿乔木 ＮＳＣ 及其组分含量有所差异，但差异不显著（Ｐ ＞
０．０５）。 呼中落叶乔木可溶性糖含量（６０．９０ ｍｇ ／ ｇ）、淀粉含量（５１．２４ ｍｇ ／ ｇ）和 ＮＳＣ 含量（１１２．１４ ｍｇ ／ ｇ）均大于

常绿乔木的可溶性糖含量（２６．４２ ｍｇ ／ ｇ）、淀粉含量（１９．０１ ｍｇ ／ ｇ）和 ＮＳＣ 含量（４５．４２ ｍｇ ／ ｇ）（图 ４）。 凉水落叶

乔木淀粉含量（６４．３１ ｍｇ ／ ｇ）高于常绿乔木淀粉含量（５０．２８ ｍｇ ／ ｇ），落叶乔木可溶性糖和 ＮＳＣ 含量小于常绿乔

木（图 ４）。 长白山落叶乔木可溶性糖含量（１０２．４６ ｍｇ ／ ｇ）、淀粉含量（７２．４４ ｍｇ ／ ｇ）和 ＮＳＣ 含量（１７４．９０ ｍｇ ／ ｇ）
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图 ３　 东北典型森林生态系统乔木叶片非结构性碳水化合物含量

Ｆｉｇ． ３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ （ＮＳＣ） ｉｎ ｔｒｅｅｓ ｉｎ ｆｏｒｅｓｔｓ ｏｆ ｎｏｒｔｈｅａｓｔ Ｃｈｉｎａ

均大于常绿乔木的可溶性糖含量（７２．４４ ｍｇ ／ ｇ）、淀粉含量（３２．００ ｍｇ ／ ｇ）和 ＮＳＣ 含量（１０４．４３ ｍｇ ／ ｇ）（图 ４）。

３　 讨论

３．１　 植物叶片非结构性碳水化合物的空间变异及其机理

温带三个典型森林生态系统中植物叶片可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 的空间分布格局一致，即从北到南呈递增

趋势。 本研究显示，在东北三个典型森林生态系统中，植物叶片可溶性糖含量、淀粉含量

和 ＮＳＣ 含量均表现为呼中 ＜ 凉水 ＜ 长白山（图 １）。 本研究所得结论验证了本文中所提到的“碳平衡失

调”假说［１２］。 沿着纬度带从南到北，温度降低，低温导致植物体碳供应水平降低，碳水化合物供应不足［８］。 证

明了高山林线假说之一的“碳平衡失调”假说［１２］，也适用于解释东北典型森林生态系统中植物叶片可溶性

糖、淀粉和 ＮＳＣ 含量的变化趋势。 但本结论与前言中所提到的“植物叶片渗透压调节假说”中的低温导致细

胞渗透势增加，植物为了保持正常的新陈代谢，会增加体内的非结构性碳水化合物含量不符［１３］。 该假设在不

同海拔梯度和控制实验研究中得到了证实，但在本文未得到证实，可能是因为本研究是在水平方向上探讨温

度梯度对植物叶片 ＮＳＣ 的影响，但是温度梯度是在东北这个大区域背景下，温度梯度太小验证不了“植物叶

片渗透压调节假说” ［１３］。 如果森林样带放大到具有极值温度区的情况下，ＮＳＣ 及其组分含量的变化趋势是否

会支持该假说，还有待进一步研究。
３．２　 不同生活型非结构性碳水化合物含量的差异

在东北三个典型森林生态系统中，不同生活型植物叶片中可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 含量有所差异（图 ２）。
呼中、凉水和长白山乔木叶片可溶性糖含量和 ＮＳＣ 含量最高（图 ２ Ａ， Ｂ， Ｃ， Ｄ， Ｉ， Ｊ， Ｋ， Ｌ），草本叶片淀粉含

量最高（图 ２ Ｅ， Ｆ， Ｇ， Ｈ）。 森林生态系统在长期的竞争与适应过程中，形成了比较稳定的植被群落［２４］。 根

据外貌特征森林群落主要可以分为乔木层、灌木层和草本层。 乔木层为森林群落中的优势层，接收到的光照

最强，光合作用最为充分，植物叶片的碳同化能力最大，ＮＳＣ 和可溶性糖分别作为植被光合作用的主要产物和
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图 ４　 落叶乔木与常绿乔木叶片非结构性碳水化合物的比较（均值 ± 标准误）
Ｆｉｇ． ４　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ （ＮＳＣ） ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ａｎｄ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｔｒｅｅｓ ｉｎ ｎｏｒｔｈｅａｓｔ Ｃｈｉｎａ Ｄａｔａ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｍｅａｎ ± ＳＥ

可被重新利用的光合作用产物，推断其含量也会最高［２５⁃２６］。 与乔木层相比，灌木层和草本层处于次优势层，
由于乔木层的遮挡，吸收的太阳辐射低于乔木层，植物叶片的碳同化能力相对较弱，所以 ＮＳＣ 和可溶性糖含

量低于乔木层。
３．３　 乔木非结构性碳水化合物含量的差异

乔木层作为森林群落中的优势层，关注乔木植物叶片的 ＮＳＣ 及其组分含量对研究森林生态系统碳吸收

与碳代谢有很大的贡献。 与以往研究相比较，本研究中乔木叶片的 ＮＳＣ 含量与 Ｈｏｃｈ 等［４］ 对温带树种叶片

ＮＳＣ 含量的研究结果相符（１００—１７０ ｍｇ ／ ｇ）。 本文乔木的研究结果（１３３．８２ ｍｇ ／ ｇ）略低于印婧婧等［２７］测得的

内蒙古半干旱区植物叶片 ＮＳＣ 含量的均值为 １６１ ｍｇ ／ ｇ。 施政等［１０］对祁连圆柏 ＮＳＣ 含量的研究结果大约为

４０—５０ ｍｇ ／ ｇ，低于本文所测得的东北 ２４２ 种植物叶片的 ＮＳＣ 含量。 原因可能有两方面，一方面可能由其所处

自然环境条件的差异性导致；另一方面可能由物种之间的差异性所致。 乔木层作为东北典型森林生态系统的

优势层，从南到北，随着温度的降低，ＮＳＣ 含量呈递减的趋势，在一定程度上支持了“碳平衡失调”假说，当处

于低温环境条件下时，植物既需要充足的碳水化合物维持其生长，也需要充足的可溶性碳水化合物来提高其

在低温环境下的生存能力［６］。 本研究中，呼中和长白山可溶性糖和 ＮＳＣ 含量均表现为落叶乔木大于常绿乔

木树种，三个典型森林生态系统的淀粉含量均表现为落叶乔木大于常绿乔木，可能是因为落叶树在落叶前积

累更多的 ＮＳＣ 储备，以应对冬季的维持呼吸消耗和早春展叶生长的需要［２８］。

４　 结论

东北典型森林生态系统 ２４２ 种植物叶片可溶性糖含量为 ６３．３１ ｍｇ ／ ｇ，淀粉含量为 ６５．６６ ｍｇ ／ ｇ，ＮＳＣ 含量

为 １２８．９６ ｍｇ ／ ｇ；沿着纬度带从北到南，可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 呈递增趋势，一定程度上验证了“碳平衡失调假

说”。 三个典型森林生态系统乔木叶片可溶性糖和 ＮＳＣ 含量最高，草本叶片淀粉含量最高，该结果与乔木层
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处于优势层等基本理论一致。 东北三个典型森林生态系统乔木可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 含量从北到南呈递增

趋势。 三个典型森林生态系统中落叶乔木的淀粉含量均大于常绿乔木，可能是由于落叶树在落叶前需要积累

更多的 ＮＳＣ 储备的原因导致。
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