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摘要：研究树木叶片非结构性碳水化合物（Ｎｏｎｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ，ＮＳＣ）组分的季节变化是掌握树木碳代谢规律的基础，也有

利于判断以往研究仅凭生长季单次或几次（ ＜５ 次）的取样方法是否存在一定局限性。 本研究以秦岭东段栓皮栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ
ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ Ｂｌｕｍｅ）优势群落为研究对象，在其分布的海拔上下限（６５０ ｍ 和 ９７０ ｍ），于 ２０１６ 年 ５ 月至 ２０１７ 年 ５ 月，通过月尺度周

期性取样（共计 ９ 次），测定栓皮栎叶片 ＮＳＣ 及其组分含量，并观测同期叶片物候变化。 结果显示：（１）栓皮栎叶片 ＮＳＣ 及其组

分季节变化差异显著（ｐ ＜ ０．０５），可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 变异系数分别为 ２０．９９％、５２．２８％和 ２５．９６％；（２）整体而言，栓皮栎叶片

ＮＳＣ 最小值在展叶初期（３ 月末—４ 月初，５％左右），最大值在展叶末期（５ 月上旬，１２％左右），之后 ＮＳＣ 呈持续下降趋势。 不同

海拔 ＮＳＣ 极值出现时间略有不同，叶片物候可能是影响年内极值的主要原因。 （３）栓皮栎叶片 ＮＳＣ 组成以可溶性糖为主

（６５％），这可能是树种在暖温带所采取的生长策略。 （４）海拔对栓皮栎叶片 ＮＳＣ 及其组分影响差异不显著，低海拔栓皮栎叶片

ＮＳＣ 及其组分含量略大于高海拔。 研究结果说明，栓皮栎叶片 ＮＳＣ 含量存在明显的季节波动，适当加大 ＮＳＣ 采样频率对于正

确理解树木碳代谢十分必要。
关键词：非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）；栓皮栎；叶片物候；季节动态；海拔

Ｓｅａｓｏｎａｌ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ
ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ｇｒｏｗｉｎｇ ｉｎ ｔｈｅ ｅａｓｔ Ｑｉｎｌｉｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎ ｒａｎｇｅ
ＺＨＡＮＧ Ｙｉｐｉｎｇ１， ＣＡＯ Ｐｅｎｇｈｅ１，２， ＸＵ Ｊｕｎｌｉａｎｇ１，∗， ＨＡＩ Ｘｕｙｉｎｇ１，３， ＷＵ Ｗｅｎｘｉａ１， ＪＩＡＯ Ｂａｏｗｕ４， ＳＨＥＮ Ｍｅｎｇｗｅｎ１，
ＷＡＮＧ Ｒｕｉ１

１ Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ， Ｈｅｎａｎ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ， Ｌｕｏｙａｎｇ ４７１０００， Ｃｈｉｎａ

２ Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｔｈｅ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， Ｎａｎｊｉｎｇ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， Ｎａｎｊｉｎｇ ２１００３７， Ｃｈｉｎａ

３ Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ， Ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ ａｎｄ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，Ｙａｎｇｌｉｎｇ ７１２１００， Ｃｈｉｎａ

４ Ｈｅｎａｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ Ｌｕｏｎｉｎｇ ＱｕａｎｂａｏＭｏｕｎｔａｉｎ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｆａｒｍ，Ｌｕｏｎｉｎｇ ４７１７１７， Ｃｈｉｎａ

Ａｂｓｔｒａｃｔ： Ｎｏｎｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ （ＮＳＣ） ｉｎ ｐｌａｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ｉｓ ａ ｒｅｓｅｒｖｏｉｒ ｆｏｒ ｃａｒｂｏｎ ｔｈａｔ ｆｌｕｃｔｕａｔｅｓ ｓｅａｓｏｎａｌｌｙ ｄｅｐｅｎｄｉｎｇ
ｏｎ ｔｈｅ ｂａｌａｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｕｐｐｌｙ ｖｉａ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｄｅｍａｎｄ ｆｏｒ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ （ ｔｈｅ ｓｏｕｒｃｅ⁃ｓｉｎｋ ｄｙｎａｍｉｃｓ
ｃｏｎｃｅｐｔ） ． Ｈｉｇｈ ＮＳＣ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｒｅｅ ｔｉｓｓｕｅ ｉｓ ｇｅｎｅｒａｌｌｙ ｉｎｔｅｒｐｒｅｔｅｄ ａｓ ｅｘｃｅｓｓｉｖｅ ｓｕｐｐｌｙ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｔｏ ｄｅｍａｎｄ ａｔ ｔｈａｔ
ｍｏｍｅｎｔ． Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｓｅａｓｏｎａｌ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ＮＳＣ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｒｅｅ ｔｉｓｓｕｅｓ ｔｈｒｏｕｇｈｏｕｔ ｔｈｅ ｙｅａｒ ｉｓ ｉｎｄｉｓｐｅｎｓａｂｌｅ ｔｏ



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

ｇａｉｎ ｉｎｓｉｇｈｔ ｉｎｔｏ ｔｒｅｅ ｃａｒｂｏｎ ｓｕｐｐｌｙ ｓｔａｔｕｓ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ， ａｎｄ ｔｈｕｓ ａｎ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｔｒｅｅ ｇｒｏｗｔｈ
ｍｅｃｈａｎｉｓｍ． Ｔｏ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅ ｔｈｅ ｓｅａｓｏｎａｌ ｄｙｎａｍｉｃｓ， ｉ． ｅ．， ｔｈｅ ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｍｐｌｉｔｕｄｅ ｏｆ ＮＳＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｔｒｅｅ ｔｉｓｓｕｅｓ， ｗｅ
ｃｏｎｄｕｃｔｅｄ ａ ｆｉｅｌｄ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎａｌ ｓｔｕｄｙ ｂｙ ｍｏｎｉｔｏｒｉｎｇ ｔｈｅ ＮＳＣ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｃｏｒｋ ｏａｋ （Ｑｕｅｒｃｕｓ
ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ Ｂｌｕｍｅ）， ａｎｄ ｓｙｎｃｈｒｏｎｏｕｓｌｙ ｏｂｓｅｒｖｉｎｇ ｔｈｅ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ ｏｆ ｔｈｏｓｅ ｔｒｅｅｓ ａｔ ｓｏｍｅ ｕｎｅｖｅｎｌｙ⁃ａｇｅｄ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｏａｋ ｆｏｒｅｓｔｓ
ｇｒｏｗｉｎｇ ａｔ ｉｔｓ ｌｏｗｅｒ ａｎｄ ｕｐｐｅｒ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｌｉｍｉｔｓ （６５０ ｍ ｔｏ ９７０ ｍ ａ．ｓ． ｌ．） ｉｎ ｔｈｅ ｅａｓｔ Ｑｉｎｌｉｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎ ｒａｎｇｅ． Ｓａｍｐｌｉｎｇ
ｉｎｔｅｒｖａｌｓ ｗｅｒｅ ｓｅｔ ｓｅｍｉｍｏｎｔｈｌｙ ／ ｍｏｎｔｈｌｙ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｕｎｆｏｌｄｉｎｇ ｐｅｒｉｏｄ ｆｒｏｍ Ｍａｒｃｈ ｔｏ Ｍａｙ， ａｎｄ ｍｏｎｔｈｌｙ ／ ｂｉｍｏｎｔｈｌｙ ｄｕｒｉｎｇ
ｔｈｅ ｔｒｅｅ′ｓ ｆｕｌｌ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ ｆｒｏｍ Ｊｕｎｅ ｔｏ Ｎｏｖｅｍｂｅｒ． Ｔｈｅ ｔｉｍｅ ｓｅｒｉｅｓ ｏｆ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｐａｎｎｅｄ ｆｒｏｍ Ｍａｙ ２０１６ ｔｏ
Ｍａｙ ２０１７． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｒｅｖｉｅｗｅｄ ｓｏｍｅ ｆａｃｔｓ ａｎｄ ｐｈｅｎｏｍｅｎａ， ａｎｄ ａ ｆｅｗ ｉｎｆｅｒｅｎｃｅｓ ｃｏｕｌｄ ｂｅ ｄｒａｗｎ． （ １ ） Ｔｈｅ ＮＳＣ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｏａｋ ｔｒｅｅ ｌｅａｖｅｓ ｖａｒｉｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｗｉｔｈ ｓｅａｓｏｎａｌ ｒｈｙｔｈｍｓ （ｐ ＜ ０．０５）． Ｔｈｅ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｆｏｒ
ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ， ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ＮＳＣ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｗｅｒｅ ２０． ９９％， ５２． ２８％， ａｎｄ ２５． ９６％， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ． （ ２） Ｔｈｅ ｍｉｎｉｍｕｍ ａｎｄ
ｍａｘｉｍｕｍ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ＮＳＣ ｉｎ ｔｒｅｅ ｌｅａｖｅｓ ｗｅｒｅ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｉｎ ｍｉｄ⁃Ｍａｒｃｈ ／ Ａｐｒｉｌ ａｎｄ ｍｉｄ⁃Ｍａｙ， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ， ｗｉｔｈ ａ ｓｌｉｇｈｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｔｗｏ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ． Ａｔ ｔｈｅ ｌｏｗｅｒ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｓｉｔｅ， ｔｈｅ ｍｉｎｉｍｕｍ ａｎｄ ｍａｘｉｍｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ＮＳＣ ｉｎ ｏａｋ ｌｅａｖｅｓ
ａｐｐｅａｒｅｄ ｉｎ ｌａｔｅ Ｍａｒｃｈ （５．６９％） ａｎｄ ｅａｒｌｙ Ｍａｙ （１２．２９％）， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ； ｗｈｅｒｅａｓ ａｔ ｔｈｅ ｕｐｐｅｒ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ， ｔｈｅ ｍｉｎｉｍｕｍ
ａｎｄ ｍａｘｉｍｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ＮＳＣ ｏｃｃｕｒｒｅｄ ｉｎ ｍｉｄ⁃Ａｐｒｉｌ （４．５４％） ａｎｄ ｅａｒｌｙ Ｍａｙ （１２．７６％）， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ． Ａｆｔｅｒ ｔｈａｔ， ｔｈｅ ＮＳＣ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｏａｋ ｌｅａｖｅｓ ｃｏｎｔｉｎｕｏｕｓｌｙ ｄｅｃｌｉｎｅｄ ｆｒｏｍ Ｍａｙ ｔｏ Ｎｏｖｅｍｂｅｒ ｔｈｒｏｕｇｈｏｕｔ ｔｈｅ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ． Ｔｈｅ ｍｉｎｉｍｕｍ ａｎｄ
ｍａｘｉｍｕｍ ＮＳＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｃｏｕｌｄ ｂｅ ｐａｒｔｌｙ ｅｘｐｌａｉｎｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｓｉｍｕｌｔａｎｅｏｕｓ ｌｅａｆ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｄｙｎａｍｉｃｓ． Ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｐｅｒｉｏｄ ｏｆ ｂｕｄ
ｂｒｅａｋ ａｎｄ ｌｅａｆ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ （ ｆｒｏｍ Ｍａｒｃｈ ｔｏ Ａｐｒｉｌ ）， ｃａｎｏｐｙ ｒｅｂｕｉｌｄｉｎｇ ｃｏｎｓｕｍｅｄ ｍｕｃｈ ｏｆ ｔｈｅ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｒｅｓｅｒｖｅｓ．
Ｃｏｎｓｉｄｅｒｉｎｇ ｔｈｅ ｄｅｆｉｃｉｔ ｉｎ ｃａｒｂｏｎ ｓｕｐｐｌｙ ｖｉａ ｔｈｅ ｉｎｉｔｉａｌ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｅｖｅｎｔ ｃｏｕｐｌｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｈｉｇｈ ｃａｒｂｏｎ ｄｅｍａｎｄ ｆｏｒ ｇｒｏｗｔｈ，
ｉｔ ｗａｓ ｒｅａｓｏｎａｂｌｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ＮＳＣ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｉｎ Ｑ． ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ｌｅａｖｅｓ ｒｅａｃｈｅｄ ｔｈｅｉｒ ｍｉｎｉｍｕｍ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｉｓ ｐｅｒｉｏｄ ｏｆ ｌｅａｆ
ｆｌｏｕｒｉｓｈｉｎｇ． （３） Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｗａｓ ｔｈｅ ｍａｊｏｒ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｏｒ ｔｏ ｔｏｔａｌ ＮＳＣ ｉｎ ｏａｋ ｌｅａｖｅｓ， ａｃｃｏｕｎｔｉｎｇ ｆｏｒ ｃａ． ６５％ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ． Ａｓ
ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒｓ ｐｅｒｆｏｒｍｅｄ ｉｍｍｅｄｉａｔｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｗｈｅｒｅａｓ ｓｔａｒｃｈ ａｃｔｅｄ ｍｏｓｔｌｙ ａｓ ｒｅｓｅｒｖｏｉｒｓ ｆｏｒ ｆｕｔｕｒｅ ｕｓｅ， ｉｔ ｃｏｕｌｄ ｂｅ ｉｎｆｅｒｒｅｄ
ｔｈａｔ ｔｈｅ Ｑ． ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ， ａ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｇｒｏｗｉｎｇ ｔｙｐｉｃａｌｌｙ ｉｎ ｔｈｅ ｗａｒｍ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｚｏｎｅ， ｄｅｖｅｌｏｐｅｄ ｔｈｉｓ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ｆｅａｔｕｒｅ ｎａｔｕｒａｌｌｙ ａｓ ｉｔｓ ｌｉｆｅ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｔｏ ｓｕｒｖｉｖｅ ｔｈｅ ｈａｒｓｈ ｗｉｎｔｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｃｌｉｍａｔｅ． （ ４ ） Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｔｈｅ ＮＳＣ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｄｉｄ ｎｏｔ ｖａｒｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｗｉｔｈ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｃｈａｎｇｅｓ． Ｇｅｎｅｒａｌｌｙ， ｔｈｅ ＮＳＣ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ａｔ
ｔｈｅ ｌｏｗｅｒ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｓｉｔｅｓ ｗｅｒｅ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ａｔ ｔｈｅ ｕｐｐｅｒ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｓｉｔｅｓ． Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎ， ｓｅａｓｏｎａｌ ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎｓ ｏｆ ＮＳＣ ｉｎ
ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｑ． ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ｖａｒｉｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｔｒｅｅ′ｓ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｈｙｔｈｍｓ， ｐａｒｔｉｃｕｌａｒｌｙ ｉｎ ｔｈｅ ｓｐｒｉｎｇ ｗｈｅｎ ｔｈｅ ｎｅｗ
ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ ｂｅｇａｎ． Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ， ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ＮＳＣ ａｎｄ ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｔｉｍｅ ｉｓ ｎｅｃｅｓｓａｒｙ ｆｏｒ
ｆｕｒｔｈｅｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ ＮＳＣ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ ｒｅｌａｔｉｏｎ ｔｏ ｔｒｅｅ ｇｒｏｗｔｈ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｎｏｎｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ； Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ； ｌｅａｆ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ； ｓｅａｓｏｎａｌ ｄｙｎａｍｉｃｓ； ａｌｔｉｔｕｄｅ

碳水化合物是植物光合作用的主要产物，依据其存在形式的不同，可进一步细分为结构性碳水化合物

（ＳＣ，Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ）和非结构性碳水化合物（ＮＳＣ，Ｎｏｎｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ） ［１］，其中 ＮＳＣ 承担着植

物生长代谢的能量供给角色［２］。 植物组织中 ＮＳＣ 含量的大小（主要是可溶性糖和淀粉），被认为是植物碳同

化与碳消耗（即供应与需求）平衡关系的结果。 因此，研究植物组织中 ＮＳＣ 含量的变化有助于掌握植物体内

的碳平衡机制，了解植物的生理生态过程及其对环境的响应和适应机制。
叶片是植物光合作用的主要器官，是植物碳水化合物的源［３］。 当光合速率较高时，意味着植株碳水化合

物供应充足，多余的碳水化合物常常以 ＮＳＣ 形式在叶片中（或其他器官）积累；反之当碳水化合物供应不足

时，叶片中 ＮＳＣ 含量下降。 因此，叶片是研究植物 ＮＳＣ 含量的理想器官［４］。 树木叶片 ＮＳＣ 含量受生物因子

和非生物因子的共同影响，呈现复杂的规律性。 前者主要指物种特性、生长阶段等因子，而后者主要指温度、
水分、土壤等因子［５］。 刘万德［６］对 ２０ 个季风常绿阔叶树种 ＮＳＣ 含量的变异来源研究指出，物种的生物学特

性差异是影响 ＮＳＣ 含量变化的主要因素。 同一时间，不同生长型（乔木、灌木、藤本）、生活型（常绿、落叶）物

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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种的叶片 ＮＳＣ 含量会存在明显差异［７］。 此外，受年内生长阶段影响，如萌芽、抽枝等，树木 ＮＳＣ 含量随时间亦

存在明显的季节波动［８］。 落叶树种冠层重建时，枝条 ＮＳＣ 含量常常处于最低值［９］。 Ｓｏｎｇ［１０］ 发现龟甲竹

（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｈｅｔｅｒｏｃｙｃｌａ （Ｃａｒｒ．） Ｍｉｔｆｏｒｄ）叶片 ＮＳＣ 含量的最低值出现在 ７ 月，此时枝条正好进入快速生长

期。 相反，Ｈｏｃｈ 等［１１］发现温带常见落叶阔叶树种，叶片 ＮＳＣ 及其组分含量在 ６ 月生长初期含量最高，此后呈

下降趋势，至 １０ 月落叶前最低。 另一方面，叶片中 ＮＳＣ 含量受温度、水分、光照等因素影响较大，其中温度和

水分对 ＮＳＣ 含量的影响比较突出［１２］。 此类研究常分析不同海拔、纬度等地理要素对 ＮＳＣ 的影响。 ＮＳＣ 随海

拔的变化规律，常被用来研究高山林线的形成机理，为验证“碳平衡失调”假说或者“生长抑制”假说提供更多

数据支持和案例研究［１３⁃１４］；ＮＳＣ 随纬度的变化规律，常被用来研究植物分布的空间格局和驱动力，讨论植物

的环境适应机制［１５］。
目前，关于树木叶片 ＮＳＣ 含量的研究尚存在以下不足：（１）采样频次较低：多数对于叶片 ＮＳＣ 的研究，多

在生长周期内单次采样或者采样间隔较长［１６⁃１７］，获得数据对于树木在一个生长季的生理活动参考意义具有

偶然性。 （２）对叶片物候阶段缺乏同步性观测：探究叶片 ＮＳＣ 含量季节动态原因时，对于叶片物候的关注较

少。 比如 Ｈｏｃｈ 等［１１］由于缺乏同期叶片物候数据，只能给出月尺度上叶片 ＮＳＣ 的变化趋势，无法合理解释其

变化产生的原因。 Ｆｏｓｔｅｒ ［１８］基于 Ｍｅｔａ 分析指出，叶片物候对树体内 ＮＳＣ 含量及生长有直接影响。 与落叶针

叶树种相比，温带落叶阔叶树种更依赖存储于叶片和枝条中的 ＮＳＣ，对叶片生长响应更加敏感。 目前，结合叶

片物候开展的树木叶片 ＮＳＣ 季节动态研究主要集中在北美、北欧和地中海区域［１９⁃２０］，国内相关研究尚未见报

道。 由于不同气候区域，水分和热量的季节分布存在明显差异，不同于地中海气候，暖温带季风气候下树木叶

片 ＮＳＣ 的季节动态变化规律仍有待进一步研究。
栓皮栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ Ｂｌｕｍｅ）是东亚地区天然分布最广泛的树种之一［２１］，在林业生产和生态环境保

护中发挥着重要作用，是研究植物对气候变化响应与适应机理的理想树种［２２］。 本研究拟以暖温带落叶阔叶

林建群树种栓皮栎为研究对象，采用月尺度周期性取样的方法，研究栓皮栎叶片 ＮＳＣ 及其组分含量的年内变

化规律；并进一步结合同期叶片物候观测，探讨叶片生长阶段对 ＮＳＣ 含量的影响；在栓皮栎集中分布的上下

限，对比高低海拔叶片 ＮＳＣ 含量的差异性，分析海拔对叶片 ＮＳＣ 含量的影响。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

本次研究的野外样地设置在河南省洛宁县秦岭东段全宝山国有林场，位于秦岭余脉熊耳山的北坡（３４°５′
４３″ Ｎ—３４°１０′５６″ Ｎ，１１１°２２′３２″ Ｅ—１１３°３２′２８″ Ｅ）。 林场最高海拔 ２１００ ｍ 左右，地形起伏较大，坡度 ３６ °—
５０ °，土壤以棕壤为主。 受暖温带大陆性季风气候的影响，研究区年平均气温 １０．５ ℃，年平均降水量 ８６３．３
ｍｍ，年蒸发量 １５６２． ８ ｍｍ，全年无霜期 １８６ 天［２３］。 该区主要植被类型有壳斗科 （ Ｆａｇａｃｅａｅ）、胡桃科

（Ｊｕｇｌａｎｄａｃｅａｅ）、禾本科（Ｇｒａｍｉｎｅａｅ）等。 栎属植物（Ｑｕｅｒｃｕｓ）在低海拔（＜ １０００ ｍ）常为优势种，以次生林群落

分布较多，栓皮栎（Ｑ． ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ）在此范围内常形成纯林。 在栓皮栎作为优势种分布的海拔上下限，海拔 ６５０
ｍ 和 ９７０ ｍ 各设置 １ 个样地。 根据自动气象站监测数据可知（图 １），在观测期内（２０１６ 年 ５ 月—２０１７ 年 ５
月），低海拔和高海拔的空气温度相接近，年均值分别为 １３．４ ℃和 １２．７ ℃。 但土壤温度低海拔大于高海拔，
年均值分别为 １３．４ ℃和 １１．７ ℃。 同期，土壤含水量低海拔低于高海拔，年均值分别为 １２．６％和 １７．９％。 整体

而言，与高海拔相比，低海拔生境呈现温度较高、水分较低的特点。
１．２　 叶片样品的采集

采样时间为 ２０１６ 年 ５ 月至 ２０１７ 年 ５ 月，采样频率展叶期每 １５—３０ 天采样一次，非展叶期每 １—２ 个月采

样一次，共计采样 ９ 次，每次采样时间为 ９ 点—１４ 点（２０１６ 年 ６ 月低海拔由于道路原因未取样）。 在高低海拔

分别设置大小为 １０ ｍ×１０ ｍ 样地，在样地中，选取直立健康、非孤立、大小（年龄、树高、胸径）基本一致的栓皮

栎优势木各 ３ 株。 使用高枝剪，剪取样树上部南向未遮荫枝条，手工筛选摘取健康叶片若干（叶片鲜重大于

３　 １９ 期 　 　 　 章异平　 等：秦岭东段栓皮栎叶片非结构性碳水化合物含量的季节动态研究 　
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图 １　 研究区高低海拔环境因子特征

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｈｉｇｈ ａｎｄ ｌｏｗ ａｌｔｉｔｕｄｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

５０ ｇ）混匀装袋，将样品统一标号后立即放入冷藏箱中保存。 带回实验室清洗表面污渍，放入烘箱中 １２０ ℃杀

青 ２ 小时，７５ ℃烘干数小时至样品恒重，将烘干样品粉碎过 ４０ 目筛。

表 １　 样地基本情况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｏｕｔｌｉｎｅｓ ｏｆ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ

样地
Ｐｌｏｔ

海拔 ／ ｍ
Ａｌｔｉｔｕｄｅ

坡度 ／ °
Ｓｌｏｐｅ

坡向
Ａｓｐｅｃｔ

林分郁闭度
Ｃａｎｏｐｙ ｄｅｎｓｉｔｙ

平均树龄
Ａｖｅｒａｇｅ ａｇｅ

平均树高 ／ ｍ
Ａｖｅｒａｇｅ ｈｅｉｇｈｔ

平均胸径 ／ ｃｍ
Ａｖｅｒａｇｅ ＤＢＨ

低海拔样地 ６５０ ２５ 阳坡 ０．９ ２６ １６ １６

高海拔样地 ９７０ ２８ 阳坡 ０．８ ３０ １５ １６

　 　 ＤＢＨ： ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ

１．３　 非结构性碳水化合物测定

称取叶片样品粉末 ０．１ｇ（±０．００１ ｇ，精确至万分位），采用蒽酮浓硫酸法分别测定叶片中可溶性糖（ｓｏｌｕｂｌｅ
ｓｕｇａｒ，ＳＳ）和淀粉（ｓｔａｒｃｈ，Ｓ）的吸光值［２４］。 根据葡萄糖标准曲线，换算成叶片可溶性糖和淀粉的含量（％）。
叶片中非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）含量为可溶性糖和淀粉含量之和。 单个采样日单株样树测定 ３ 个重复。
１．４　 叶片物候观测

同期，对高低海拔栓皮栎进行叶片物候观测。 另选取健康生长的优势木 ３ 株，做好标记进行周期性观测，
从 ２ 月下旬至 ５ 月下旬，每周观测一次。 以单木为研究对象，每次用高枝剪摘取样树叶片 ３—５ 片，用直尺测
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量叶片长度（ｃｍ），并计算平均值作为该采样日的叶片长度（Ｘ ｉ，Ｘ 为采样日叶片长度，ｉ 表示采样次数）。 待完

全展叶后，用叶片总长度除以该采样日的叶片长度（Ｘ ｉ），得到叶片生长百分比。 将 ３ 株样树的叶片生长百分

比取均值，得到不同海拔叶片物候生长数据。 在此基础上，利用 Ｇｏｍｐｅｒｔｚ 模型拟合叶片生长曲线，得到叶片

物候主要阶段的具体日期，主要阶段包括展叶初期（展叶＞５％）、展叶中期（展叶＞５０％）和展叶末期（展叶

＞９５％） ［２５］。
１．５　 数据处理

采用单因素方差分析方法，比较叶片 ＮＳＣ 及其组分含量随时间变化的差异性；采用配对样本 ｔ 检验，分析

海拔对叶片 ＮＳＣ 及其组分的影响，显著性水平均设定为 α ＝ ０． ０５。 样品数据使用 ＳＰＳＳ２０． ０ ｆｏｒ ｗｉｎｄｏｗｓ
（ＳＰＳＳ，ＵＳＡ）进行统计分析，采用 Ｏｒｉｇｉｎ ９．０ 完成图表制作。

２　 结果分析

图 ２　 高低海拔栓皮栎叶片可溶性糖含量的季节动态

　 Ｆｉｇ．２ 　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ

Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ａｔ ｈｉｇｈ ａｎｄ ｌｏｗ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ

图中★号表示同一采样日不同海拔间差异性显著

２．１　 栓皮栎叶片可溶性糖（ＳＳ）含量的季节动态

低海拔栓皮栎叶片可溶性糖含量随时间存在显著

变化（ｐ ＜ ０．０５，图 ２），从 ５ 月到 １０ 月，可溶性糖含量波

动幅度较小（６％左右），１１ 月迅速上升（７．５３％）。 ２０１７
年 ３ 月到 ４ 月中旬期间，可溶性糖含量为年内最低值，
仅有 ４％左右。 ２０１７ 年 ５ 月和 ２０１６ 年 ５ 月含量基本

一致。
与低海拔相比，高海拔可溶性糖含量随时间波动较

小，差异不显著（ｐ ＝ ０．１３１）。 ５ 月—６ 月和 １０ 月—１１
月，可溶性糖出现幅度较大的波动，分别为 ６． ８１％—
４．５２％和 ５．４７％—３．１４％。 其余时间，可溶性糖的含量

在 ５％左右，且两年同期基本一致。
２．２　 栓皮栎叶片淀粉含量的季节变化

低海拔栓皮栎叶片淀粉含量随时间存在极显著差

异（ｐ ＝ ０，图 ３）。 从 ５ 月 ～ ８ 月期间，淀粉含量下降

（５．８９％—３．９６％），８ 月—１１ 月，淀粉含量在 ４％左右波

动，２０１７ 年 ３ 月中旬—４ 月末，淀粉含量持续上升，在 ５ 月出现大幅下降达到最低值 ０．９６％。
与低海拔相似，高海拔淀粉含量随时间亦存在显著差异（ｐ ＜ ０．０５）。 ５ 月～１１ 月，淀粉含量总体呈下降趋

势，从 ６％左右降低到 ３％左右。 ２０１７ 年 ３ 月中旬 ～４ 月中旬，淀粉含量小幅下降，４ 月之后，淀粉含量持续上

升（０．６５％—３．３０％）。
２．３　 栓皮栎叶片 ＮＳＣ 含量的季节动态变化

高低海拔叶片 ＮＳＣ 含量随时间变化均存在显著差异（ｐ ＜ ０．０５，图 ４），高低海拔之间略有差异，但变化趋

势基本一致。 总体上，叶片 ＮＳＣ 含量在 ５ 月—１１ 月处于下降趋势，在 ２０１７ 年 ３ 月—４ 月末呈上升趋势。 低海

拔的波动幅度较小（５．６９％—１２．２９％），而高海拔叶片 ＮＳＣ 含量波动幅度较大（４．５４％—１２．７６％）。
２．４　 栓皮栎叶片物候变化及同期 ＮＳＣ 含量变化

３ 月底，低海拔栓皮栎叶芽开始膨大（ｂｕｄｂｒｅａｋ），而高海拔发生这一变化的时间在 ４ 月初。 基于叶片物

候实测数据，利用 Ｇｏｍｐｅｒｔｚ 方程拟合得到（图 ５，表 １），低海拔栓皮栎在 ４ 月上旬开始展叶，４ 月中旬展叶中

期，４ 月下旬至 ５ 月上旬完全展叶。 与之相比，叶片物候高海拔比低海拔平均晚 ３ 天左右。
低海拔栓皮栎叶片展叶初期，叶片 ＮＳＣ 含量呈低值（图 ４）；４ 月中旬，随着叶片面积的增大，叶片 ＮＳＣ 含

量升高；４ 月下旬，栓皮栎叶片进入展叶末期，同期叶片 ＮＳＣ 含量达到高值。 与低海拔相同，随叶片生长，高海
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拔栓皮栎叶片 ＮＳＣ 含量增加，在展叶末期（５ 月上旬），叶片 ＮＳＣ 含量达到高值（９．０３％）。

图 ３　 高低海拔栓皮栎叶片淀粉含量的季节动态

　 Ｆｉｇ．３　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｓｔａｒｃｈ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ

ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ａｔ ｈｉｇｈ ａｎｄ ｌｏｗ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ

图 ４　 高低海拔栓皮栎叶片 ＮＳＣ 含量的季节动态

　 Ｆｉｇ．４　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ （ＮＳＣ）

ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ａｔ ｈｉｇｈ ａｎｄ ｌｏｗ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ

表 １　 栓皮栎叶片物候主要阶段日期

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｍａｉｎ ｐｈａｓｅ ｄａｔｅｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ

样地
Ｐｌｏｔ

展叶初期
Ｏｎｓｅｔ ｌｅａｆ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ

展叶中期
Ｍｉｄ－ｓｔａｇｅ ｌｅａｆ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ

展叶末期
Ｌｅａｆ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ｃｏｍｐｌｅｔｅｄ

低海拔 ４ 月 ９ 日 ４ 月 １９ 日 ５ 月 ７ 日

高海拔 ４ 月 １２ 日 ４ 月 ２２ 日 ５ 月 １０ 日

　 图 ５　 研究区高低海拔栓皮栎叶片物候实测值及 Ｇｏｍｐｅｒｔｚ 方程

拟合曲线

Ｆｉｇ． ５ 　 Ｍｅａｓｕｒｅｄ ｖａｌｕｅｓ ａｎｄ Ｇｏｍｐｅｒｔｚ ｆｉｔｔｉｎｇ ｃｕｒｖｅ ｏｆ ｌｅａｆ

ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ ｏｆ ｈｉｇｈ ａｎｄ ｌｏｗ ａｌｔｉｔｕｄｅ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ｉｎ ｔｈｅ

ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

２．５　 栓皮栎叶片 ＮＳＣ 及其组分随海拔的变化

除生长初和生长季末外，同一日期高低海拔叶片中

ＮＳＣ 含量差异均不显著（ｐ ＞ ０．０５，图 ４）。 仅在 ２０１６ 年

１１ 月底和 ２０１７ 年 ４ 月末，高低海拔叶片 ＮＳＣ 含量有显

著性差异（ｐ＝ ０．０２４）。 从整体看，不同海拔叶片 ＮＳＣ 的

变化趋势基本一致，即 ＮＳＣ 含量低海拔大于高海拔。 叶

片 ＮＳＣ 各组分含量（可溶性糖和淀粉）在高低海拔间差

异亦不显著（ｐ ＞ ０．０５，图 ２，图 ３），仅在个别时间出现

差异。

３　 讨论

３．１　 栓皮栎叶片 ＮＳＣ 及其组分含量的季节动态变化

栓皮栎叶片 ＮＳＣ 及其组分（可溶性糖和淀粉）含量

存在明显的季节动态变化（ｐ ＜ ０．０５）。 可溶性糖、淀粉

和 ＮＳＣ 变异系数分别达到 ２０．９９％、５２．２８％和 ２５．９６％。
这说明年内生长阶段对栓皮栎叶片 ＮＳＣ 有重要影响。
整体上看，ＮＳＣ 及其组分最小值出现在展叶前期（３ 月末—４ 月初），最大值出现在展叶末期（５ 月上旬），５
月—１１ 月呈逐渐下降趋势，不同海拔之间略有波动。

叶在整个植物体中是代谢最为旺盛的组织之一，同时也是植物重要的 ＮＳＣ 源［２］。 有研究发现，不同树种

间叶片物候的差异性，会直接影响树木碳分配的年内动态变化［２６⁃２７］。 因此，叶片物候变化会很大程度的影响
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着叶片内 ＮＳＣ 及其组分的变化。 ３ 月末—４ 月初，叶片正处于展叶初期，此时叶片生理结构和形态结构都处

于初始阶段。 生长中的叶片需要能量投入，故叶片的能量消耗大于能量积累。 所以，这一阶段，叶片 ＮＳＣ 及

其组分都处于最低水平（图 ４，图 ２，图 ３）。 到 ５ 月上旬，栓皮栎进入展叶末期阶段，叶片的生理结构和形态结

构都已经完成。 此时叶片的光合效率在生理上达到最佳状态，叶片能量积累大于能量消耗，因此叶片 ＮＳＣ 及

其组分在 ５ 月（展叶末期）达到一年中的最高水平。 ５ 月之后，树木茎干进入径向生长快速阶段（微树芯获取

的径向生长数据，待发表），大量的能量用于树体木质部的生长，因此叶片新生成的碳更多地被输送到树木其

他部位，叶片 ＮＳＣ 积累处于下降状态。
目前，国内有关叶片 ＮＳＣ 季节动态的研究，由于采样频率较低，尚无法精确捕捉叶片物候对其 ＮＳＣ 变化

的影响。 欧阳明［１７］研究发现，三种落叶树枫香（Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ Ｈａｎｃｅ）、 银杏（Ｇｉｎｋｇｏ ｂｉｌｏｂａ Ｌｉｎｎ．）、二
球悬铃木（Ｐｌａｔａｎｕｓ × ａｃｅｒｉｆｏｌｉａ （Ａｉｔ．） Ｗｉｌｌｄ ）叶中可溶性糖含量分别在 ４ 月份和 １０ 月份达到最低值和最高

值，而常绿树种叶片可溶性糖含量的季节波动小。 但落叶树种可溶性糖含量的季节变化是否与叶片物候有

关，叶片特性对不同生活型树种可溶性糖季节波动的差异性是否存在影响，鉴于采样时间间隔过长（ ＞３ 个

月），无法给出合理解释。 国外研究中，Ｋｌｅｉｎ［１９］在连续三年月周期采样基础上，同步监测叶片、枝条和茎干的

ＮＳＣ 及其组分含量，利用碳平衡法分析得到，欧洲三种常见落叶阔叶树展叶所需碳量在 ７．０—１０．５ ｋｇ。 这部分

能量 ９０％由枝条中的淀粉提供，同期叶片所能积累的 ＮＳＣ 含量十分有限。 展叶初期，欧洲鹅耳枥（Ｃａｒｐｉｎｕｓ
ｂｅｔｕｌｕｓ Ｌ．），欧洲水青冈（Ｆａｇｕｓ ｓｙｌｖａｔｉｃａ Ｌｉｎｎ．）和无梗花栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｐｅｔｒａｅａ （Ｍａｔｔｕｓｃｈｋａ） Ｌｉｅｂｌ．）三种树展叶的

顺序性，与其枝条淀粉含量依次下降的时间顺序相一致。 在展叶中期（展叶＞５０％），新叶作为碳源的能力逐

渐增强，其碳供应量占树体碳需求量的 ３０％左右［２８］。 展叶末期，叶片 ＮＳＣ 上升，且枝条中 ＮＳＣ 含量迅速恢复

到展叶前水平。 这表明，叶片物候不仅仅会影响叶片中 ＮＳＣ 的含量，还会间接影响树体其他器官（如枝条）
ＮＳＣ 含量［２９］。

ＮＳＣ 组分主要由可溶性糖和淀粉组成。 两者在能量供给上扮演不同的角色。 通常可溶性糖是植物的直

接供能物质［３０］，而淀粉是植物的长期储能物质，常常作为可溶性糖的一种中间转化形式［３１］。 本研究区域位

于秦岭东段熊耳山，属于暖温带向北亚热带过渡区，该地区的栓皮栎叶片 ＮＳＣ 组成中，可溶性糖比重大，占
ＮＳＣ 总量的 ６５％左右，而淀粉仅占 ３５％。 这与东北地区红皮云杉（Ｐｉｃｅａ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ Ｎａｋａｉ）、落叶松（ Ｌａｒｉｘ
ｇｍｅｌｉｎｉｉ （Ｒｕｐｒｅｃｈｔ） Ｋｕｚｅｎｅｖａ）、水曲柳（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ Ｒｕｐｒ．），ＮＳＣ 含量以淀粉为主的研究结论有较明

显差异［３］。 这可能是因为东北地处较寒冷的中温带，树木需要合成更多的淀粉应对低温环境，维持树体在较

寒冷环境下可以保持正常的生理活动［１６］。 与之相比，我们的研究区要比前者的研究区，年平均气温要高 ７．７
℃左右。 与常绿树种不同，落叶树木叶片基本不需要储存过多的淀粉来应对低温环境，而是选择可以直接利

用的可溶性糖，方便树木在生长中调配利用碳［１７］。 与我们的推测相同，邓云鹏［３２］ 对不同纬度栓皮栎叶片

ＮＳＣ 含量的空间变化研究也发现，无论成年树或幼龄树，栓皮栎叶片淀粉含量均呈现随纬度增加而线性增加

趋势，同时成年树（ＤＢＨ ＞ １５ ｃｍ）叶片可溶性糖含量亦呈现随纬度增加而降低的趋势，即随着区域温度的升

高，栓皮栎叶片更倾向于以可溶性糖形式存储 ＮＳＣ。
值得注意的是，低海拔叶片可溶性糖在 １１ 月份达到一个高值（７．５３％），这可能与树木在落叶前为其他组

织输送储冬的能量物质有关，从而确保树体安全过冬。 高海拔由于温度较低落叶较早，可溶性糖高值在 １０ 月

中旬左右出现，之后叶片可溶性糖开始下降。 有研究表明，温带树种在其休眠期之前，要进行碳储备的过程，
满足其抵抗胁迫和用于来年生长的碳需求［１９］。 但由于本研究缺乏栓皮栎同期其他组织器官（如枝、茎、根）
的 ＮＳＣ 数据，树体的碳调配机制这一假设仍需后期数据论证分析。
３．２　 海拔对栓皮栎叶 ＮＳＣ 及其组分的影响

本研究结果显示，栓皮栎叶片 ＮＳＣ 及其组分含量在高低海拔之间差异不显著。 可能的原因有：一是采用

干物质作为计算单位带来的稀释效应［３３］，二是海拔高差过大（３００ ｍ）未能捕捉到转折点。 目前，随海拔升高

树木 ＮＳＣ 含量的变化趋势，究竟是降低还是升高，仍存在争议。 “碳平衡失调”假说认为，随海拔升高 ＮＳＣ 含
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量降低。 高海拔由于低温、干旱、生长季较短等环境因素，使得植物碳吸收和碳消耗关系失调，导致碳供应不

足。 但“生长限制”假说认为，高海拔树木的碳供应是充足的，是低温导致充足的碳不能被生长利用，因此随

海拔升高 ＮＳＣ 含量升高。 亦有研究表明，树木 ＮＳＣ 含量对海拔升高的响应并不显著［３４］。 Ｗａｎｇ［３５］ 针对同一

生境 下， 三 个 树 种 岳 桦 （ Ｂｅｔｕｌａ ｅｒｍａｎｉｉ Ｃｈａｍ．）、 笃 斯 越 桔 （ Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ ｕｌｉｇｉｎｏｓｕｍ Ｌｉｎｎ．） 和 牛 皮 杜 鹃

（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ａｕｒｅｕｍ Ｇｅｏｒｇｉ）ＮＳＣ 含量的研究发现，ＮＳＣ 含量随海拔的变化趋势受物种影响存在明显差异。
由此可见，物种自身的生理生态特性，以及所处的生境特性（温度、水分、竞争等），都会不同程度的影响树木

ＮＳＣ 含量对海拔的响应差异。
整体而言，栓皮栎叶片 ＮＳＣ 含量低海拔大于高海拔，均值分别为 ９．３４％和 ８．２５％。 这可能意味着，与高海

拔相比，低海拔（６５０ ｍ）是更适合栓皮栎的生长区间，因为碳水化合物供应更充足。 与高海拔生境相比，低海

拔生境呈现土壤温度偏高约 ２ ℃、土壤水分含量偏低约 ５％的特征。 通常认为，较高的温度会增加植物的呼

吸损耗，导致植物组织中 ＮＳＣ 消耗［３６］；与之相反，一定程度的水分胁迫会限制碳用于新组织的形成和生长，
致使植物组织中 ＮＳＣ 积累［３７⁃３９］。 在这两种作用方式相反的环境因子的综合影响下，低海拔栓皮栎叶片 ＮＳＣ
含量呈现较高值。 温度和水分对栓皮栎 ＮＳＣ 含量的影响是否存在抵消作用，栓皮栎又是如何权衡响应这两

种正负影响，尚有待进一步细致研究。
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