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川西云杉幼苗非结构性碳水化合物对土壤温度和水分
变化的响应
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１ 中国林业科学研究院林业研究所　 国家林业局林木培育重点实验室，北京　 １０００９１

２ 南京林业大学南方现代林业协同创新中心，南京　 ２１００３７

３ 中国科学院沈阳应用生态研究所，沈阳　 １１００１６

４ 瑞士联邦森林、雪和景观研究院，瑞士苏黎世　 ＣＨ⁃８９０３

５ 台州学院　 浙江省植物进化生态与保护重点实验室，台州　 ３１８０００

６ 中国林业科学研究院森林生态环境与保护研究所，北京　 １０００９１

摘要： 选取 ５ 年生川西云杉（Ｐｉｃｅａ ｂａｌｆｏｕｒｉａｎａ）幼苗作为试验材料，于生长季模拟土壤温度和水分变化，研究不同土壤温度和水

分处理对幼苗各器官生物量和非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）浓度的影响，以期加深对高海拔树木碳水化合物生理的理解，并为全

球气候变化下植物的生理生态响应和动态变迁研究提供基础数据。 于人工气候室内采用嵌套设计，设置 ５ 个土壤温度梯度（２、
７、１２、１７、２２ ℃），每个温度处理下 ３ 个土壤水分处理（干旱处理、正常水分含量处理、饱和水分含量处理）。 每 ９ 株幼苗为同一

个处理，共 １３５ 株幼苗。 试验处理 ４ 个月后，测定幼苗各器官生物量、可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 浓度。 土壤温度对幼苗总生物量无

显著影响，但土壤低温显著降低了根生物量和根冠比；干旱和饱和水分胁迫在较高的土壤温度处理下显著降低了根生物量和根

冠比。 随着土壤温度降低，各器官可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 浓度并未降低，反而呈现出升高或不变的趋势。。 在土壤低温处理下

（２ 和 ７ ℃）干旱显著降低了当年生叶的淀粉和 ＮＳＣ 浓度以及当年生枝的淀粉浓度；在 ２ 和 ７ ℃时，干旱和饱和水分胁迫显著降

低了根中淀粉和 ＮＳＣ 浓度。 土壤低温和水分胁迫对幼苗地上地下生物量分配影响显著，分配给光合器官的生物量相对增多。
土壤低温并没有导致碳受限，甚至各器官 ＮＳＣ 浓度随着土壤温度降低有升高的趋势，因此，土壤低温下非结构性碳水化合物的

不足不是限制川西云杉幼苗存活和生长的原因，从侧面支持了林线形成的“生长抑制”假说。 此外，干旱胁迫在土壤低温下很

可能会导致川西云杉的“碳饥饿”。
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全球气候变化对陆地生态系统植物的生长和分布产生的影响不仅是学术研究的热点领域，而且作为全球

性问题得到国际社会广泛关注［１⁃３］。 高山地区由于其生态较为脆弱且垂直变化大，低温、干旱、强风和积雪等

环境胁迫均有可能限制植物的生长发育［４］，因此相较于陆地其它地区，高海拔地区植物对气候变化更为敏

感［５⁃７］，尤其是高山林线交错带，被认为是研究全球气候变化的理想场所［８⁃１０］。 温度［１１⁃１４］和水分［１５⁃１６］被认为是

高山树木分布上限形成的关键因子。 因此，研究林线树木生长和生理对温度与水分变化的响应对于预测林线

的动态变迁及山地森林恢复具有重要意义［１７⁃１８］。
生长季的土壤低温与植物存活和生长密切相关，很可能是导致高山林线形成的关键因子［１４，１９］，尤其是生

长季的土壤低温与高山林线的形成密切相关［１２⁃１４］。 Ｋöｒｎｅｒ［１９］提出土壤低温限制了细胞分化抑制了树木对碳

水化合物的利用，从而抑制了树木的生长发育导致垂直分布上限的形成。 碳水化合物是植物生长发育必需的

物质，对生长季植物维持自身生长，冬季植物维持正常呼吸、防止细胞间结冰安全越冬以及来年早春植物的复

苏发挥着至关重要作用 ［２０⁃２２］。 高海拔树木长期生活在高寒恶劣的环境中，碳水化合物生产、储存及供应对高

山树木的生存与生长发育尤为重要。 针对土壤低温下林线树木碳水化合物储存、分配和利用的研究，形成了

以碳水化合物为基础的两个主要假说：“碳受限”假说［３，２３⁃２８］ 和“生长受限”假说［５，１１，１９⁃２２，２９⁃３１］。 提出的这两个

假说迄今为止没有统一的结论，另外，由于将地上和地下温度严格分离较为困难，因此加强土壤温度变化与植

物碳水化合物关系的研究，有利于进一步对这两个假说进行验证。
水分同温度一样对植物的存活、生长及各项生理机能的正常运行也十分关键 ［１５⁃１６，３２⁃３４］。 有研究表明，降

水量随着海拔攀升而增加，并且由于气温和土壤温度降低，蒸发量变小且植物蒸腾速率显著降低，因此高海拔

地区树木在生理上并不缺水［１９，３５］。 但也有研究表明高海拔地区的树木仍处于生理缺水状态［１６，３６］，这很可能

是温度和水分共同作用的结果，低温限制了植物对水分的吸收及水分在树干中的转输［３６⁃３７］，同时较低的蒸腾

作用降低了水分拉力也限制了对水分的吸收利用［３８］。 因此，水分也可能是限制树木垂直分布的原因［５，１５］，并
且研究温度与水分间的交互作用对高山树木生长和生理影响具有重要意义。
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川西云杉（Ｐｉｃｅａ ｂａｌｆｏｕｒｉａｎａ Ｒｅｈｄ ．ｅｔ Ｗｉｌｓ）主要分布在我国西南地区海拔 ３３００—４３００ｍ 的森林垂直分布

界限地带，是云杉属中分布海拔最高的树种，经常被选作高海拔森林更新荒山造林树种［３９］。 高山林线区严酷

的环境可能并不足以导致树木死亡或生长受阻，却能强烈限制幼苗的存活和定居等森林更新过程［４０⁃４１］，因此

幼树能否成功定居对于高山林线的位置变化至关重要［４２］。 本研究以 ５ 年生川西云杉幼苗为研究材料，采用

严格的室内控制实验，将土壤温度和土壤水分相结合，探究川西亚高山地区土壤温度和水分变化对高山树木

碳水化合物生产、储存和供应生理过程的影响，以期验证川西云杉树线形成的“碳受限”假说和“生长受限”假
说，完善对林线树木碳水化化合物的研究，并为全球气候变化下林线树木的生理生态响应和动态变迁研究提

供基础数据。

１　 材料与方法

１．１　 植物材料与土壤采集

以四川省阿坝州金川县苗木基地（３０°２８′０１″Ｎ， １０１°５０′０２″Ｅ）人工培育的 ５ 年生川西云杉幼苗（Ｐｉｃｅａ
ｂａｌｆｏｕｒｉａｎａ）作为试验材料，试验用土取自该地区海拔 ３８００ｍ 川西云杉 １６０ 年天然林林下土壤，土壤为棕色针

叶林土，ｐＨ 值为 ５．９２，土壤质量含水量为 ５７％（土壤质量含水量＝土壤水重量 ／干土重量×１００％）。 该树种分

布区年平均气温 ７．８ ℃，生长季平均气温 １７ ℃；年平均降水量 ６００—１０００ｍｍ，６—９ 月降水量占全年降水量的

８０％，年平均相对湿度 ７０％左右。 于 ２０１６ 年 ６ 月初将川西云杉幼苗移栽至不透水的圆柱形塑料容器（直径

１０ｃｍ； 高 ２０ｃｍ）中，移栽时土壤高度为 １５ｃｍ，并保持根系位置一致，为保持土壤温度和湿度在土壤表面撒约

１ｃｍ 厚的蛭石。
１．２　 试验设计

选择 １３５ 株长势良好且一致的川西云杉幼苗，于 ２０１６ 年 ６ 月上旬转移到 ３ 个环境条件完全相同的步入

式人工气候室内，气候室内温度保持在 １７ ℃。 每个气候室布设 ５ 个低温循环水箱（ＹＨＸ⁃０５１０， 宁波江南仪

器厂， 中国）控制土壤温度［４３］。 为检验 Ｋöｒｎｅｒ 等［１１，１９］关于全球林线位置受生长季 ６．７ ℃左右土壤温度控制

的假说，在整个试验期间设定从冰点以上 ２ ℃到 ７ ℃（６．７ ℃左右）到高于 ７ ℃的土壤温度梯度，即 ５ 个土壤

温度处理：２， ７， １２， １７， ２２ ℃。 每个低温循环水箱中有 ９ 株川西云杉幼苗，连同培养容器被安置在水箱中，
水箱中水的高度设置为高出培养容器中土壤表面 １ｃｍ，用泡沫板封闭水箱，使土壤温度保持在 ５ 个温度（２、７、
１２、１７ 和 ２２ ℃）。 每个水箱随机选择 ３ 株植物材料作干旱处理，３ 株植物材料作正常水分含量处理（对照处

理），其余 ３ 株作饱和水分含量处理，分别用 Ｄｒｙ、Ｎｏｒｍａｌ 和 Ｗｅｔ 表示。 本试验共 １３５ 株川西云杉幼苗［５ 个温

度处理×３ 个水分处理×３ 个气候室×３ 株川西云杉幼苗］，试验设计如图 １。 选择土壤温湿度测试计（ＳＳ１０１，
Ｄｏｗｄｏｎ ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｃｏ．， Ｌｔｄ．， 深圳， 中国）指示的 ３ 个土壤湿度水平直接作为试验需要的 ３ 个土壤水分处理：
干旱处理（土壤质量含水量为 ３５％—４０％）、正常水分含量处理（土壤质量含水量为 ５５％—６０％）、饱和水分含

量处理（土壤质量含水量为 ７５％—８０％）。 使用土壤温湿度测试计监测土壤温度和湿度，发现大概在浇水后

的第 ４ 至 ５ 天土壤湿度会降低至设置范围以外，于是试验期间每隔 ５ｄ 的下午 ５：００ 进行浇水，使土壤湿度保

持在我们设定的范围。
试验期间，气候室内光照时间 １４ｈ，空气相对湿度 ７０％，白天 ／夜间温度 １７ ／ １７ ℃。 ２０１６ 年 １０ 月上旬生长

季末期，将全部川西云杉幼苗收获。
１．３　 幼苗生长和生理指标测定

待收获后，将幼苗的各个器官分离（当年生叶、当年生枝、多年生叶、多年生枝、茎、根），放入烘箱于 ７０ ℃
烘至恒重，记录幼苗各器官干质量。

使用普通研磨仪（ＦＷ１００， Ｔｅｓｔ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔ Ｃｏ．， Ｌｔｄ．， 天津， 中国）和球磨仪（ＭＭ４００， Ｒｅｔｓｃｈ， 德国）将幼

苗各器官分别研磨，然后通过孔径为 ０．３ｍｍ 的标准分样筛，过筛后的植物样品用于可溶糖、淀粉和 ＮＳＣ 浓度

（可溶性糖浓度与淀粉浓度之和）的测定，含量为浓度与生物量的乘积。 由于当年生叶和当年生枝的干物质

５０５　 ２ 期 　 　 　 申静霞　 等：川西云杉幼苗非结构性碳水化合物对土壤温度和水分变化的响应 　
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图 １　 试验设计简图

Ｆｉｇ．１　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｄｅｓｉｇｎ

含量过低，将同一个气候室内相同处理的 ３ 株幼苗的器官分别混合在一起研磨。
１．４　 数据处理和分析

利用 ＳＰＳＳ ２２．０ 进行数据统计分析，以嵌套双因素方差（Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）分析检验土壤温度、土壤水分、
二者交互作用、气候室及同一个系统内的个体对生物量、可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 浓度的影响，差异显著性水平

设定为 ０．０５。 同一个系统内的个体被作为随机因素嵌套在土壤水分处理中。 当检测到土壤温度与土壤水分

的交互作用有显著影响时，用 Ｂｏｎｆｅｒｒｏｎｉ 校正进行事后检验，比较 ５ 个土壤温度处理下土壤水分处理之间生长

和生理特性的差异以及同一土壤水分处理下 ５ 个土壤温度处理对植物生长和生理影响的差异。 分析前，对所

有数据进行正态性和方差同质性检验。 利用 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １２．５ 进行柱状图的绘制。

２　 结果与分析

２．１　 土壤温度和土壤水分对生物量的影响

土壤温度对茎生物量和根冠比影响显著，对总生物量和其它部分生物量均无显著影响（表 １）。 在正常水

分含量处理下，土壤温度对根生物量和根冠比有显著影响（图 ２），根生物量和根冠比随土壤温度降低显著降

低，可能是由于低温会降低根系对土壤养分和水分的吸收速率，导致根的生长受到抑制。 土壤水分对总生物

量、多年生叶生物量、根生物量和根冠比影响显著（表 １）。 干旱处理显著降低了 １２ ℃时的总生物量和茎生物

量；干旱处理和饱和水分含量处理对根生物量和根冠比有较显著的影响（图 ２），干旱处理和饱和水分含量处

理显著降低了 １７ 和 ２２ ℃时的根生物量和根冠比，同时也显著降低了 １２ ℃时的根生物量。 土壤温度和土壤

水分对根冠比的影响存在显著的交互作用（表 １），在不同的土壤温度处理下，干旱和饱和水分含量处理对根

冠比的影响有不同表现，在 １２ 和 ２２ ℃时显著降低了根冠比，而随着温度降低影响不再显著；土壤温度降低显

著减小了正常水分含量处理下的根冠比，而对干旱和饱和水分含量处理下的根冠比无显著影响（图 ２）。

表 １　 土壤温度和土壤水分对幼苗各器官生物量的影响 （Ｆ）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｒｅｓｕｌｔｓ （Ｆ） ｏｆ ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｏｎ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｏｎ ｂｉｏｍａｓｓ

指标
Ｉｎｄｅｘ

土壤温度
Ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ （Ｔ）

土壤水分
Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ （Ｍ）

土壤温度×土壤水分
（Ｔ×Ｍ）

气候室
Ｃｈａｍｂｅｒ

个体
Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ

总生物量 Ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ １．４５８ ７．７４４∗∗ ０．８４３ ０．９１７ ０．８０８

当年生叶生物量 ／ ｇ
Ａｎｎｕａｌ ｎｅｅｄｌｅ ｂｉｏｍａｓｓ １．２９８ １．４８７ １．０２３ ２．２７４ ２．６９０

当年生枝生物量 ／ ｇ
Ａｎｎｕａｌ ｂｒａｎｃｈ ｂｉｏｍａｓｓ １．０８７ ０．４４２ ０．９６４ ０．９０４ ２．７４５

多年生叶生物量 ／ ｇ
Ｐｅｒｅｎｎｉａｌ ｎｅｅｄｌｅ ｂｉｏｍａｓｓ ２．０１６ ３．６３６∗ ０．３９４ １．９５５ １．３００

多年生枝生物量 ／ ｇ
Ｐｅｒｅｎｎｉａｌ ｂｒａｎｃｈ ｂｉｏｍａｓｓ ２．０４２ ０．６０２ ０．９１８ ０．５９４ ２．９３４

茎生物量 Ｓｔｅｍ ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ ２．５９５∗ １．８００ １．１２０ ０．３２１ ２．７９２

根生物量 Ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ １．４３９ １５．０４５∗∗ １．２４６ ０．５５２ ０．３７９

根冠比 Ｒｏｏｔ ｔｏ ｓｈｏｏｔ ｒａｔｉｏ ２．８６６∗ １５．１２３∗∗ １．９７９∗ ０．４５５ ３．６６２∗

　 　 ∗ 表示 ０．０５ 水平上差异显著；∗∗ 表示 ０．０１ 水平上差异显著
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图 ２　 不同土壤温度和水分处理下川西云杉幼苗各器官生物量及分配（平均值±标准误差）

Ｆｉｇ．２　 Ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｔｏ ｓｈｏｏｔ ｒａｔｉｏ ｏｆ Ｐｉｃｅａ ｂａｌｆｏｕｒｉａｎａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｔ ｔｈｅ ｅｎｄ ｏｆ

ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

不同大写字母表示不同土壤水分处理间差异显著；不同小写字母表示不同土壤温度处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．２　 土壤温度和土壤水分对非结构性碳水化合物的影响

土壤温度对当年生叶中 ＮＳＣ 浓度、淀粉浓度以及可溶性糖 ／淀粉比值影响显著，但对可溶性糖浓度无显

著影响（表 ２）。 正常水分含量处理下，当年生叶中淀粉和 ＮＳＣ 浓度随土壤温度降低显著升高（图 ３）；饱和水

分含量处理下，淀粉浓度在 ２２ ℃时显著低于其它 ４ 个温度处理，且这 ４ 个温度处理间无显著差异，ＮＳＣ 浓度
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在 ２２ ℃时显著低于 ７ 和 １２ ℃（图 ３）；干旱处理下，低温显著增大了可溶性糖 ／淀粉比值；饱和水分含量处理

下，可溶性糖 ／淀粉比值在 ２２ ℃时显著高于其它 ４ 个温度处理，且 ４ 个温度处理间无显著差异（图 ４）。 土壤

温度对茎和根中可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 浓度影响显著（表 ２）。 在正常水分含量处理下，茎中可溶性糖浓度在

７ ℃显著高于 １７ ℃；在干旱处理下，茎中可溶性糖和 ＮＳＣ 浓度在 ７ ℃时最高，且显著高于 １７ 和 ２２ ℃（图 ３）。
土壤温度对根中可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 浓度均有显著影响（表 ２）。 在正常水分含量处理下，随着土壤温度降

低，根中可溶性糖浓度呈显著增高趋势，可溶性糖浓度在 ２ 和 ７ ℃显著高于 １７ ℃；在饱和水分含量处理下，根
中可溶性糖浓度在 ７ ℃最高，且显著高于 ２２ ℃（图 ３）；正常水分含量处理下，根中淀粉浓度在 １２ ℃最高，且
显著高于 ２２ ℃；干旱处理下，随着土壤温度降低，根中淀粉和 ＮＳＣ 浓度有增大趋势，在 ７ ℃时显著高于 １７ ℃
（图 ３）。 正常水分含量处理下，根中 ＮＳＣ 浓度在 ２ 和 １２ ℃显著高于 ２２ ℃；饱和水分含量处理下，根中 ＮＳＣ
浓度在 ７ ℃时最高，显著高于 ２ 和 ２２ ℃（图 ３）。 因此，土壤低温并没有导致碳受限，反而显著增大了当年生

叶和根中 ＮＳＣ 浓度，这可能是由于在相对较低的温度下，植物会增加 ＮＳＣ 浓度来避免细胞间和细胞内结冰。

表 ２　 土壤温度和土壤水分对各器官可溶性糖、淀粉及 ＮＳＣ 浓度的影响 （Ｆ） ／ ％

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｓｕｌｔｓ （Ｆ） ｏｆ ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｏｎ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｏｎ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ， ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ＮＳＣ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

器官
Ｏｒｇａｎ

指标
Ｉｎｄｅｘ

土壤温度
Ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ （Ｔ）

土壤水分
Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ （Ｍ）

土壤温度×土壤水分
（Ｔ×Ｍ）

气候室
Ｃｈａｍｂｅｒ

当年生叶 非结构性碳水化合物浓度 ８．０９９∗∗ １８．６６３∗∗ ２．６２７∗ ０．７２７

Ａｎｎｕａｌ ｎｅｅｄｌｅ 可溶性糖浓度 ２．２０５ ２．６６３ １．１３５ ０．１３６

淀粉浓度 ８．７００∗∗ ３７．２１２∗∗ ４．２６５∗∗ ０．７６１

可溶性糖 ／ 淀粉比值 ５．４２７∗∗ ７０．１５１∗∗ ７．２５５∗∗ ０．２０６

当年生枝 非结构性碳水化合物浓度 １．５３４ ９．７６８∗∗ ０．４５６ ０．９４０

Ａｎｎｕａｌ ｂｒａｎｃｈ 可溶性糖浓度 ０．４３１ ３．７３０∗ ０．４１２ ０．６７８

淀粉浓度 ２．２５５ １８．４６９∗∗ ０．７８７ ０．４３７

茎 Ｓｔｅｍ 非结构性碳水化合物浓度 １０．１２１∗∗ ６．１３６∗∗ １．５４３ ３．２００

可溶性糖浓度 ８．６８２∗∗ ３．６４６∗ ０．８１２ ６．２８３∗∗

淀粉浓度 ４．２０１∗∗ ３．６７４∗ １．７３７ ０．３８９

根 Ｒｏｏｔ 非结构性碳水化合物浓度 ５．３８４∗∗ １０．７９９∗∗ ３．８４７∗∗ ８．６４６∗∗

可溶性糖浓度 ３．８７０∗∗ １．６９６ ２．１３３ １．４０１

淀粉浓度 ３．６５８∗∗ ９．０７６∗∗ ３．０３６∗∗ ８．７８７∗∗

土壤水分对当年生叶中淀粉浓度、ＮＳＣ 浓度和可溶性糖 ／淀粉比值影响显著（表 ２）。 在 ２ 和 ７ ℃时，干旱

显著降低了当年生叶淀粉和 ＮＳＣ 浓度；饱和水分含量处理显著增大了 １７ ℃时当年生叶中淀粉和 ＮＳＣ 浓度，
同时显著增大了 １２ ℃时当年生叶中淀粉浓度（图 ３）；在 ２，７，１２ 和 ２２ ℃时，干旱显著增大了可溶性糖 ／淀粉

比值（图 ４）。 土壤水分对当年生枝中可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 浓度均有显著影响（表 ２）。 在 ２ ℃时，干旱处理

下当年生枝中淀粉和 ＮＳＣ 浓度显著低于饱和水分含量处理；在 ７ ℃时，淀粉浓度在干旱处理下也显著低于饱

和水分含量处理（图 ３）。 土壤水分对茎中可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 浓度影响显著（表 ２），干旱显著降低了 ２２ ℃
时茎中 ＮＳＣ 浓度（图 ３）。 土壤水分对根中淀粉和 ＮＳＣ 浓度影响显著（表 ２），在 ２， １２ 和 １７ ℃时，干旱处理显

著降低了根中淀粉和 ＮＳＣ 浓度，在 ２ ℃ 时，水分饱和含量处理也同样显著降低了根中淀粉和 ＮＳＣ 浓度

（图 ３）。 由以上结果可知，干旱对各器官 ＮＳＣ 浓度的负面影响较大，尤其是对当年生叶中淀粉和 ＮＳＣ 浓度影

响最为显著。
土壤温度和水分对当年生叶和根中淀粉浓度、ＮＳＣ 浓度和可溶性糖 ／淀粉比值的影响存在显著的交互作

用（表 ２），不同水分处理下，土壤温度的影响有不同表现。

３　 讨论

在本研究中，土壤温度降低对川西云杉幼苗总生物量无显著影响，但显著降低了根生物量和根冠比，这与
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图 ３　 不同土壤温度和水分处理下川西云杉幼苗各器官可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 浓度

Ｆｉｇ．３　 Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ， ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ＮＳＣ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐａｒｔｓ ｏｆ Ｐｉｃｅａ ｂａｌｆｏｕｒｉａｎａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ

ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｔ ｔｈｅ ｅｎｄ ｏｆ ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

不同大写字母表示不同土壤水分处理间差异显著；不同小写字母表示不同土壤温度处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）

Ｄｏｍｉｓｃｈ 等［４４］和 Ｌａｈｔｉ 等［４５］的研究结果是一致的，可能是由于在低温环境下，低温会严重制约根系对土壤养

分和水分的吸收速率，导致根的生长受到抑制［３６］。 刘新圣等［４６］ 研究也发现随着海拔的升高，为了应对低温

胁迫植物会将更多的生物量分配给光合器官，非光合器官的生物量相对减小。 但也有研究表明土壤温度降低

导致生长速率降低，植物各器官的生物量均会呈现出显著减小的趋势［４７⁃４８］。 本研究结果表明，干旱和饱和水

分胁迫显著降低了根生物量和根冠比，且在土壤温度较高时影响显著。 但有研究表明，幼苗的根冠比随着土

壤含水量的降低显著提高［３３，４９］，植物受到干旱胁迫时，根系首先做出感应，根比重增加，在严重土壤水分亏缺

条件下幼树光合产物倾向于向地下分布转移，增大根系竞争水分和营养成分的能力［４９⁃５０］。 而本研究结果与

此恰相反，很可能是水分和温度共同作用的结果。 此外，本研究发现土壤温度与水分胁迫存在明显的交互作

用，随着土壤温度的降低，水分胁迫对根生物量和根冠比的影响由显著变得不再显著，这一结果表明，此时低

温对植物的影响要远大于水分。
本研究结果表明，川西云杉幼苗叶片中 ＮＳＣ 浓度随着土壤温度的降低并没有降低，反而有显著升高的趋

势，这可能是由于在相对较低的温度下，植物会增加 ＮＳＣ 浓度来避免细胞间和细胞内结冰［２１⁃２２］，但 ＮＳＣ 浓度

随着温度的降低之所以呈现出升高的趋势也可能是由于植物的生长在低温条件下受到了抑制，因此产生了浓

缩效应，但在本研究中，随着温度降低川西云杉的生长并未受到显著抑制，且当年生叶的生物量也未发生显著
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　 图 ４　 不同土壤温度和水分处理下川西云杉幼苗当年生叶中可溶

性糖与淀粉的比值

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｔｏ ｓｔａｒｃｈ ｉｎ ａｎｎｕａｌ ｎｅｅｄｌｅｓ ｏｆ

Ｐｉｃｅａ ｂａｌｆｏｕｒｉａｎａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ

ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｔ ｔｈｅ ｅｎｄ ｏｆ ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

不同大写字母表示不同土壤水分处理间差异显著；不同小写字母

表示不同土壤温度处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）

变化，即土壤温度降低对 ＮＳＣ 含量也无显著影响，因此

随着土壤温度降低川西云杉并没有表现出碳受限，这也

从侧面支持了“生长受限”假说。 这一结果说明，随着

土壤温度降低，叶片仍能维持正常水平的光合作用或者

仍能保持一定水平的光合产量。 对可溶性糖 ／淀粉比值

的分析发现，正常水分条件下，土壤温度对可溶性糖 ／淀
粉比值无显著影响，但以往的研究表明，可溶性糖 ／淀粉

比值在植物抵御低温胁迫中发挥着重要作用［５１］，生长

在高海拔的树木不仅依赖于 ＮＳＣ，而且需要足够高的可

溶性糖 ／淀粉比值才能顺利越冬［５２］，植物组织中的可溶

性糖 ／淀粉比值随温度降低会呈现出显著升高的趋

势［３１，５３］，休眠期的树木为抵御严寒，组织中的可溶性

糖 ／淀粉比值也显著高于生长季［３］。
干旱对碳同化、碳利用和碳储存过程均存在负面影

响［５４］，研究表明干旱胁迫对 ＮＳＣ 浓度影响显著，干旱

显著降低了当年生叶中 ＮＳＣ 浓度，这可能是由于干旱

胁迫下植物气孔关闭限制了植物的光合作用，导致光合

产物减少，长期下去植物开始调动和利用植物体内储存

的可溶性碳水化合物维持植物生长［３３，５５］，但本研究还发现土壤低温显著加重了干旱胁迫对植物 ＮＳＣ 浓度的

影响，这与 Ａｄａｍｓ 等［５６］的研究结果是相反的，Ａｄａｍｓ 研究发现，在相同的干旱胁迫条件下，植物在较高的温度

对碳水化合物有更大的消耗，同时呼吸作用增强也会加剧对碳水化合物的消耗，而温度较低时，植物本身对碳

的需求减少，呼吸作用也相对减弱，因此干旱胁迫下可溶性碳水化合物会呈现出随着温度升高而降低的趋势。
本研究发现，土壤低温下，干旱显著提高了当年生叶中可溶性糖 ／淀粉比值，这意味着适度的干旱可能会有利

于川西云杉幼苗抵御低温胁迫，但是在低温条件下，干旱也显著降低了当年生叶中 ＮＳＣ 浓度，即很可能会导

致植物的碳饥饿，不利于植物抵御低温胁迫，土壤低温和干旱对川西云杉非结构性碳水化合物影响的交互作

用有待进一步研究。

４　 结论

土壤温度对川西云杉幼苗地上和地下生物量的分配有显著影响，土壤低温显著降低了根冠比。 川西云杉

幼苗在土壤低温下并未表现出碳受限，ＮＳＣ 浓度反而有显著升高的趋势，这也从侧面支持了林线形成的“生
长抑制”假说。 这一结果说明，川西云杉幼苗在土壤低温下仍然能维持正常水平的光合作用或者叶片仍能保

持一定水平的光合产量。 此外，土壤温度和水分对非结构性碳水化合物的影响存在显著的交互作用，干旱在

低温处理下对川西云杉幼苗的 ＮＳＣ 浓度有显著影响，因此在土壤低温下干旱很可能会导致川西云杉的“碳饥

饿”。 这些结果表明未来在模拟全球气候变化影响的模型中应该考虑土壤温度的影响，以便更准确地预测全

球气候变化的影响。
由于川西云杉幼苗针叶较粗硬，为光合指标的测定带来了困难，因此建议下一步着重将光合作用与养分

元素、碳水化合物三者结合起来进行探究，以期完善我们对高山树木碳水化合物供应与积累生理过程的理解。
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