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热带次生林不同林层植物叶片非结构性碳水化合物的
季节变化及其对氮磷添加的响应
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摘要：非结构性碳水化合物（Ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ， ＮＳＣｓ）是植物生长代谢过程中重要的能量来源。 通过在华南热带次生

林进行氮磷添加试验，探究不同林层植物叶片 ＮＳＣｓ 的季节变化及其对氮磷添加的响应，取样时间为 ２０１９ 年 １ 月、４ 月、７ 月和

１０ 月。 结果表明： １）植物叶片 ＮＳＣｓ 存在显著的种间差异，磷（Ｐ）添加对叶片淀粉和 ＮＳＣｓ 含量具有显著影响，且物种与磷添加

的交互作用显著影响叶片淀粉含量。 ２）黑嘴蒲桃和紫玉盘叶片 ＮＳＣｓ 含量对氮（Ｎ）添加的响应较为敏感，而白车和竹节叶片

ＮＳＣｓ 含量对 Ｐ 添加的响应较为敏感，氮磷同时添加（＋ＮＰ）对植物叶片 ＮＳＣｓ 的增效作用最好。 ３）植物叶片 ＮＳＣｓ 存在显著的

季节性变化，且季节与林层间的交互作用对叶片可溶性糖和 ＮＳＣｓ 含量具有显著影响。 ４）不同林层植物对氮磷添加的响应不

同，氮磷添加使林下层植物叶片可溶性糖含量增高，林冠层降低，在干季，Ｎ 添加会使林下层植物叶片淀粉含量增高，林冠层降

低。 Ｐ 添加的影响恰好与之相反。 在湿季，氮磷添加使林下层和林冠层植物叶片的淀粉含量增加。 ５）林冠层植物叶片 ＮＳＣｓ 含

量高于林下层，且林下层植物叶片 ＮＳＣｓ 含量和可溶性糖与淀粉的比值均表现为干季高于湿季。 因此，叶片 ＮＳＣｓ 之间的变化

差异反映了不同植物的碳利用策略，ＮＳＣｓ 含量对氮磷添加的响应变化可以反映出热带森林植物在生长发育过程中碳供给和消

耗的动态变化情况，为探索热带次生林植物碳利用策略及共存机制提供科学依据。
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ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ａｎｄ ｃｏｅｘｉｓｔｅｎｃｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ； ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ； ｆｏｒｅｓｔ ｌａｙｅｒ； ｓｅａｓｏｎａｌ ｄｙｎａｍｉｃｓ； ｔｒｏｐｉｃａｌ
ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔ

近年来，人类大量施用肥料和使用化石燃料，导致大气氮沉降急剧增加，显著改变了森林生态系统的养分

平衡［１］。 据相关研究预测，２０３０ 年全球大气氮沉降量将达到 １０５．３ Ｔｇ Ｎ ／ ａ［２］。 一般而言，沉降的氮可作为养

分供给植物的生长需要，但长期、连续、过量的氮输入会降低植物的光合和生长速率［３］，引起土壤酸化和生态

系统富营养化等一系列环境问题［４］。 我国已经成为全球三大高氮沉降区之一［５］，华南地区的氮沉降速率已达

到 ３０—５０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１，远高于许多欧美国家［６］。 由于热带森林发育于高度风化的土壤，土壤中磷有效性较

低，持续上升的氮沉降加剧了土壤氮磷比例失衡，极大地改变了森林植物的生长发育及体内碳水化合物的合

成与周转过程［７—８］。
植物的生长与发育等是由其体内碳水化合物的动态变化决定的［９］。 通常根据碳水化合物在植物体内的

存在形式，划分为结构性碳水化合物（Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ，ＳＣｓ）和非结构性碳水化合物（Ｎｏｎ⁃Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ
Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ，ＮＳＣｓ） ［１０］。 ＮＳＣｓ 主要由可溶性糖和淀粉组成，两者在能量供给上扮演着不同的角色，能够反

映植物生理和生长状态及植物对其生存环境的响应情况［１１］。 研究表明，ＮＳＣｓ 含量的变化很大程度上影响着

植物的代谢活动及生长过程［１２］，亦存在明显的季节波动。 有研究发现可溶性糖含量一般在休眠季节达到峰

值而淀粉含量却在生长季节达到峰值［１３］。 叶片作为植物对环境变化最敏感的器官，其功能性状能够对环境

变化作出快速和准确的响应［１４—１５］。 植物叶片 ＮＳＣｓ 含量受温度［１６］、水分［１７—１８］ 及光照［１９—２０］ 等环境因子共同

影响，呈现复杂的规律性。 从热带森林到冷温带森林的研究表明，叶片可溶性糖、淀粉及 ＮＳＣｓ 含量随着温度

和降雨量的增加而降低［１６］。 植物体内的可溶性糖含量随着土壤水分的增加而降低，淀粉含量却随着水分的

增加而升高［１７］。 也有研究表明，叶片可溶性糖及淀粉的含量随着光强的降低而降低［１９］。 近年来，国内对森

林植物体内 ＮＳＣｓ 的研究主要集中在不同林分类型［１６，１８，２１］以及乔木物种［２２］等方面，通常表现为热带森林植物

叶片 ＮＳＣｓ 含量一般低于温带森林，而乔木一般小于灌木和草本［１６］。 以往大多数关于 ＮＳＣｓ 的研究为单次采
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样或年际间采样，对季节变化研究较少，且没有关注不同林层植物的差异。 那么，由于华南地区存在明显的干

湿季交替，热带森林中植物叶片非结构性碳水化合物含量的季节变化存在哪些规律？ 对长期的氮磷养分添加

又有哪些响应的差异？ 不同林层的植物存在哪些响应的差异？ 鉴于此，本文通过测定华南热带次生林不同林

层植物叶片 ＮＳＣｓ 含量，探究热带森林植物叶片 ＮＳＣｓ 的季节变化及其对氮磷添加的响应规律，有助于了解热

带森林植物对外界环境变化尤其是高氮沉降的响应及适应机制，加深对热带森林生态系统养分限制的认识。

１　 材料与方法

１．１　 研究区域概况

本研究样地设在中国科学院小良热带海岸生态系统定位研究站内（２１°２７′４９″Ｎ，１１０°５４′１８″Ｅ），地处广东

省西南部。 该地区主要受热带季风气候影响，年均气温 ２３℃以上，年均降水量约为 １７００—１９００ ｍｍ，且干湿季

明显，湿季（雨季）集中在 ４—９ 月，占全年降雨量的 ７５．８％，干季一般为 １０ 月—次年 ３ 月。 土壤为花岗岩风化

而成的砖红壤。 该定位站从 ２０ 世纪 ６０ 年代起，通过人工引种更新，土地经历了从光裸地－桉树人工林－次生

阔叶混交林的演替过程。 目前，次生阔叶林林冠层的主要物种有：白车（ Ｓｙｚｙｇｉｕｍ ｌｅｖｉｎｅｉ）、竹节（Ｃａｒａｌｌｉａ
ｂｒａｃｈｉａｔｅ）、鸭脚木（Ｓｃｈｅｆｆｌｅｒａ ｏｃｔｏｐｈｙｌｌａ）等，林下层则以黑嘴蒲桃（Ｓｙｚｙｇｉｕｍ ｂｕｌｌｏｃｋｉｉ）、九节（Ｐｓｙｃｈｏｔｒｉａ ｒｕｂｒａ）、
大青（Ｃｌｅｒｏｄｅｎｄｒｕｍ ｃｙｒｔｏｐｈｙｌｌｕｍ）、紫玉盘（Ｕｖａｒｉａ ｍｉｃｒｏｃａｒｐａ）等为主［２３—２５］。
１．２　 试验设计

氮磷添加试验样地始建于 ２００９ 年 １０ 月，在阔叶混交林区域内随机选取植被、地貌、岩性、土壤类型和坡

度等基本一致的 ５ 个区组，每个区组分成 ４ 块 １０ ｍ×１０ ｍ 样方，分别为 ４ 种不同的处理，包括：１）对照（ＣＫ），
２）加氮（＋Ｎ，１００ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１），３）加磷 （＋Ｐ，１００ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１），４）加氮磷（＋ＮＰ，１００ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１和 １００ ｋｇ
Ｎ ｈｍ－２ ａ－１） ［２３］。 同一区组不同样方之间设有 ２ ｍ 宽的过渡带且设置隔离板，隔离板埋入地下 ２０ ｃｍ。 氮磷添

加标准主要参考该地区湿氮沉降水平设置。 由于热带次生林老成土具有较高的磷吸附能力，所以采用氮磷比

１∶１ 的水平添加。 氮处理水平参考本地区湿 Ｎ 沉降水平和鼎湖山氮沉降实验样地进行；由于老成土具有较高

的磷吸附能力，所以采用氮磷比 １∶１ 的水平添加磷。 施肥处理，每年 ６ 次（间隔 ２ 个月施用一次）。 在每种处

理每块样方中，将称量好的试剂溶解在 ３０ Ｌ 水中后，以背负式电动喷雾器均匀喷洒于林地地表。 对照样方也

喷洒相同量的水，以避免处理间因外加水不同而造成的影响［２３，２６—２７］。
１．３　 叶片采集与测定

试验选择了样本数量充足且分布较均匀的 ４ 种植物进行取样和测定，林冠层和林下层植物各 ２ 种

（表 １）。 于 ２０１９ 年 １ 月、４ 月、７ 月和 １０ 月，在不同处理的样地中随机选择健康成熟的 ３—５ 个个体进行采

样，利用人工采摘与高枝剪结合的方法采集它们的健康成熟叶片 ２０—３０ 片，在封口袋上分别对取样的叶子进

行标记。 带回实验室后清洗干净，擦去表层水珠后放入烘箱，１０５℃杀青 １ ｈ，然后在 ６５℃烘箱烘干 ７２ ｈ 至恒

重。 之后去除叶柄和主脉，对叶片样品进行研磨封存待用。 植物叶片中的可溶性糖用 ８０％的乙醇溶液提取，
淀粉用高氯酸法提取，均借鉴 Ｂｕｙｓｓｅ 等［２８］ 的测定方法，利用蒽酮⁃浓硫酸比色法测定可溶性糖和淀粉含量。
非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）含量为可溶性糖含量与淀粉含量之和。

表 １　 华南热带次生林 ４ 种植物的基本特性

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｆｏｕｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ａ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔ ｏｆ Ｓｏｕｔｈ Ｃｈｉｎａ

科
Ｆａｍｉｌｙ

种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

个体数
Ｄｅｎｓｉｔｙ

／ （个 ／ ｈｍ２）

胸径 ／ 地径
Ｄｉａｍｅｔｅｒ ／

ｍｍ

高度
Ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ

层次
Ｌａｙｅｒ

桃金娘科 Ｍｙｒｔａｃｅａｅ 白车 Ｓｙｚｙｇｉｕｍ ｌｅｖｉｎｅｉ ６５０ １４１．０ ３．４３ 林冠层

红树科 Ｒｈｉｚｏｐｈｏｒａｃｅａｅ 竹节 Ｃａｒａｌｌｉａ ｂｒａｃｈｉａｔａ ２８３ ２２８．５ ５．３３ 林冠层

桃金娘科 Ｍｙｒｔａｃｅａｅ 黑嘴蒲桃 Ｓｙｚｙｇｉｕｍ ｂｕｌｌｏｃｋｉｉ １４００ １６．１ ０．９２ 林下层

番荔枝科 Ａｎｎｏｎａｃｅａｅ 紫玉盘 Ｕｖａｒｉａ ｍｉｃｒｏｃａｒｐａ ３００ ２１． ３ １．０４ 林下层
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１．４　 数据处理

所有数据分析均在 Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 和 ＩＢＭ ＳＰＳＳ ２２．０ 中进行，利用 ＡＮＯＶＡ 分析比较不同物种、不同处理及不

同采样时间植物叶片 ＮＳＣｓ 含量的差异，对同一林层的植物叶片 ＮＳＣｓ 含量在干季和湿季间的差异进行配对 ｔ
检验。 图表中数据为平均值±标准误。 差异显著水平设定为 Ｐ＜０．０５。

２　 结果分析

２．１　 植物叶片 ＮＳＣｓ 含量的季节变化

本研究中，植物叶片 ＮＳＣｓ 含量具有显著的季节差异，且物种与季节的交互作用显著影响叶片可溶性糖

和 ＮＳＣｓ 含量（表 ２）。 多数植物叶片可溶性糖、淀粉及 ＮＳＣｓ 含量一般表现为干季高于湿季。 具体来说，黑嘴

蒲桃、紫玉盘和白车的可溶性糖含量均在 ４ 月（湿季）最低（图 １），紫玉盘、白车和竹节的淀粉含量均在湿季

（４ 月和 ７ 月）较低（图 ２），而竹节的可溶性糖含量及黑嘴蒲桃的淀粉含量在 １０ 月（干季）最低（图 １ 和图 ２）。
黑嘴蒲桃、紫玉盘和白车的 ＮＳＣｓ 含量均表现为 ４ 月（湿季）最低（图 ３）。 可溶性糖与淀粉的比值的变化较为

复杂，黑嘴蒲桃的可溶性糖与淀粉的比值在 １ 月和 ４ 月较低，但均大于 １。 紫玉盘和竹节在 ４ 和 １０ 月较低，且
紫玉盘在 ４ 月的可溶性糖与淀粉的比值均小于 １（图 ４）。

表 ２　 季节（Ｓｅ）和物种（Ｓｐ）对热带次生林植物叶片非结构性碳水化合物影响的双因素方差分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｏｆ ｓｅａｓｏｎ （Ｓｅ） ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ （Ｓｐ） ｏｎ ｌｅａｆ ＮＳＣ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ａ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔ

变量
Ｖａｒｉａｂｌｅ

统计值
Ｖａｌｕｅ

季节
Ｓｅａｓｏｎ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

季节×物种
Ｓｅ×Ｓｐ

可溶性糖 Ｆ ８．５９４ ３３．４１５ ６．０５７
Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ Ｐ ０．００４ ０．０００ ０．００１
淀粉 Ｆ ６．５２６ ３０．０７４ ０．３２３
Ｓｔａｒｃｈ Ｐ ０．０１１ ０．０００ ０．８０８
非结构性碳水化合物 Ｆ １８．３１２ ７５．３８０ ４．３７６
ＮＳＣｓ Ｐ ０．０００ ０．０００ ０．００５
可溶性糖 ／ 淀粉 Ｆ ０．２３０ ８．５６２ ２．０４０
Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ／ Ｓｔａｒｃｈ Ｐ ０．６３２ ０．０００ ０．１０９

　 　 ＮＳＣｓ： Ｎｏｎ⁃Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ

图 １　 氮磷添加对不同植物叶片可溶性糖含量的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｌｅａｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔｓ

同一月份中不同小写字母表示处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）；ＮＰ： Ｎ、Ｐ 组合
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图 ２　 氮磷添加对不同植物叶片淀粉含量的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｌｅａｆ ｓｔａｒｃｈ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔｓ

图 ３　 氮磷添加对不同植物叶片 ＮＳＣｓ含量的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｌｅａｆ Ｎｏｎ⁃Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ （ＮＳＣｓ） ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔｓ

２．２　 不同物种叶片 ＮＳＣｓ 含量对氮磷添加的响应

植物叶片 ＮＳＣｓ 含量存在显著的种间差异（表 ３）。 磷添加对叶片可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣｓ 含量具有显著

作用，且物种与磷添加对叶片淀粉含量具有显著的交互作用（表 ３）。 黑嘴蒲桃和紫玉盘对 Ｎ 添加的响应较为

敏感，白车和竹节则对 Ｐ 添加较为敏感。 从整体上看，竹节叶片可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣｓ 含量最高，黑嘴蒲桃

最低（图 １）。 ＋Ｎ 和＋ＮＰ 处理均提高了黑嘴蒲桃叶片淀粉含量，且在 １０ 月＋ＮＰ 处理显著高于其他处理。 除 ４
月和 １０ 月＋Ｐ 处理及 ７ 月＋Ｎ 处理，Ｎ、Ｐ 添加降低了白车叶片淀粉含量。 ＋Ｐ 以及＋ＮＰ 处理均增加了竹节叶片

淀粉含量（图 ２）。 Ｎ、Ｐ 添加在 ７ 月提高但在 ４ 月降低了黑嘴蒲桃的 ＮＳＣｓ 含量。 Ｎ、Ｐ 添加均提高了紫玉盘的

ＮＳＣｓ 含量。 除 １ 月外，＋Ｐ 增加了白车的 ＮＳＣｓ 含量。 １ 月＋Ｐ 处理的竹节 ＮＳＣｓ 含量显著高于 ＣＫ（图 ３）。 本
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图 ４　 氮磷添加对不同植物叶片可溶性糖含量 ／淀粉含量的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｌｅａｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ／ ｓｔａｒｃｈ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔｓ

研究中，植物叶片可溶性糖与淀粉的比值存在显著的种间差异（表 ３）。 白车和黑嘴蒲桃的可溶性糖与淀粉的

比值高于紫玉盘和竹节，且均大于 １。
２．３　 不同林层植物叶片 ＮＳＣｓ 对氮磷添加的响应

林冠层植物叶片的可溶性糖、淀粉以及 ＮＳＣｓ 含量均高于林下层（表 ４）。 氮磷添加增加了林下层植物可

溶性糖含量，而减少了林冠层植物可溶性糖含量（表 ４）。 在干季，＋Ｎ 和＋ＮＰ 处理提高了林下层植物叶片淀粉

含量，而＋Ｐ 处理降低其淀粉含量，且＋ＮＰ 处理显著高于＋Ｐ 处理；＋Ｐ 和＋ＮＰ 处理增加了林冠层植物淀粉含

量，且＋Ｐ 处理显著高于＋ＮＰ 处理，而＋Ｎ 处理减少了其淀粉含量（表 ４）。 在湿季，氮磷添加均增加了林下层和

林冠层植物叶片的淀粉含量。 在干季，＋ＮＰ 处理下林下层植物的 ＮＳＣｓ 含量显著高于 ＣＫ 和＋Ｐ 处理。 对于林

冠层植物，ＮＳＣｓ 含量变化情况与干季淀粉含量的变化情况相同。 对于林下层植物，氮磷添加会使可溶性糖与

淀粉的比值降低，但在干季＋Ｐ 处理会增加其比值。 对于林冠层植物，在干季＋Ｎ 处理和＋ＮＰ 处理会增加植物

的可溶性糖与淀粉的比值，且＋ＮＰ 处理显著高于 ＣＫ 和＋Ｐ 处理。 但在湿季，＋Ｐ 处理显著增加了植物的可溶

性糖与淀粉的比值，而＋ＮＰ 处理降低比值且显著低于其他 ３ 种处理（表 ４）。

表 ３　 氮添加（Ｎ）、磷添加（Ｐ）和物种（Ｓ）对热带次生林植物叶片非结构性碳水化合物影响的三因素方差分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｒｅｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ （Ｎ）， ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ （Ｐ） ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ （Ｓｐ） ｏｎ ｌｅａｆ ＮＳＣｓ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ａ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔ

变量
Ｖａｒｉａｂｌｅ

统计值
Ｖａｌｕｅ

氮添加
Ｎ

磷添加
Ｐ

物种
Ｓｐ

氮×磷
Ｎ×Ｐ

氮×物种
Ｎ×Ｓｐ

磷×物种
Ｐ×Ｓｐ

氮×磷×物种
Ｎ×Ｐ×Ｓｐ

可溶性糖 Ｆ ０．７９４ ０．０２６ ２９．５３１ ０．０９４ １．４１５ ０．３９７ ０．２０６

Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ Ｐ ０．３７４ ０．８７１ ０．０００ ０．７５９ ０．２３９ ０．７５６ ０．８９２

淀粉 Ｆ ０．０８５ ６．０４６ ３１．７７９ ０．３２９ １．２３５ ４．８２２ ０．７８６

Ｓｔａｒｃｈ Ｐ ０．７７１ ０．０１５ ０．０００ ０．５６７ ０．２９８ ０．００３ ０．５０３

非结构性碳水化合物 Ｆ ０．１６８ ４．４３９ ７０．０６４ ０．０５８ ２．４０４ ２．４４６ ０．６６１

ＮＳＣｓ Ｐ ０．６８２ ０．０３６ ０．０００ ０．８０９ ０．０６８ ０．０６５ ０．５７７

可溶性糖 ／ 淀粉 Ｆ １．２３６ ０．１５６ ８．２９５ ０．３６５ １．０４９ ０．６２６ ０．６４７

Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ／ Ｓｔａｒｃｈ Ｐ ０．２６７ ０．６９３ ０．０００ ０．５４６ ０．３７２ ０．５９９ ０．５８６

０６２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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表 ４　 季节变化对不同林层植物叶片非结构性碳水化合物的影响

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｅａｓｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｎ ｌｅａｆ ＮＳＣｓ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｌａｙｅｒｓ

变量
Ｖａｒｉａｂｌｅ

季节
Ｓｅａｓｏｎ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

林下层
Ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

林冠层
Ｏｖｅｒｓｔｏｒｙ ／ （ｍｇ ／ ｇ） ｔ Ｐ

可溶性糖 干季 对照 ＣＫ ２９．９±１．７２ｂ ４１．９９±３．０１ａ －３．１３１ ０．００７
Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ 加氮＋Ｎ ３１．７７±１．７２ ３８．２９±４．３９ －１．２７９ ０．２２２

加磷＋Ｐ ３１．９６±１．８９ ３８．８８±４．３１ －１．３３２ ０．２０６
加氮＋ＮＰ ３３．５９±２．３８ ３９．３８±３．７５ －１．２２９ ０．２４３

湿季 对照 ＣＫ ２１．９４±２．４６ｂ ４０．７９±３．７８ａ －４．０２２ ０．００１
加氮＋Ｎ ２２．１６±２．６２ ４０．６３±３．８５ －３．４７０ ０．００５
加磷＋Ｐ ２４．１４±２．４８ｂ ４７．６７±６．２４ａ －３．９１９ ０．００２
加氮＋ＮＰ ２２．９９±２．７２ｂ ３４．３５±３．５３ａ －２．６４２ ０．０１９

淀粉 干季 对照 ＣＫ １７．７８±１．６４ＡＢｂ ２７．２２±２．０６ＡＢａ －３．９３０ ０．００１
Ｓａｒｃｈ 加氮＋Ｎ １９．８±１．６４ＡＢ ２２．３±２．０４ＡＢ －１．３７３ ０．１９１

加磷＋Ｐ １６．９８±２．８１Ｂ ３６．３８±７．１２Ａ －２．４５５ ０．０２９
加氮＋ＮＰ ２３．７１±２．７２Ａ ３１．７±１３．３２Ｂ －０．５５４ ０．５９０

湿季 对照 ＣＫ １３．３２±０．６４ｂ ２１．０９±２．７１ａ －３．１９０ ０．００７
加氮＋Ｎ １４．２４±０．７４ ２１．７８±２．８３ －２．４９３ ０．０２８
加磷＋Ｐ １４．６５±１．０８ ２３．９２±５．９２ －１．７６５ ０．１０５
加氮＋ＮＰ １５．８３±１．５７ｂ ３１．８５±４．６４ａ －３．３４４ ０．００５

非结构性碳水化合物 干季 对照 ＣＫ ４７．７５±２．７４Ｂｂ ６９．２１±３．８８ａ －３．７３９ ０．００２
ＮＳＣｓ 加氮＋Ｎ ５１．５７±２．６９ＡＢ ６０．５９±４．４４ －１．７２８ ０．１０６

加磷＋Ｐ ４８．９４±３．６８Ｂｂ ７５．２６±８．２２ａ －２．４７８ ０．０２８
加氮＋ＮＰ ５７．２９±４．２１Ａ ７１．０８±１２．６４ －０．９３９ ０．３６６

湿季 对照 ＣＫ ３５．３７±２．３５ｂ ６２．０８±５．７５ａ －４．０６１ ０．００１
加氮＋Ｎ ３６．３５±３．０３ｂ ６２．４１±５．７６ａ －３．５９１ ０．００４
加磷＋Ｐ ３８．７８±２．３ｂ ７１．５９±７．６１ａ －４．６４７ ０．００１
加氮＋ＮＰ ３８．８３±３．５７ｂ ６６．２±７．２３ａ －３．５７５ ０．００３

可溶性糖 ／ 淀粉 干季 对照 ＣＫ １．８８±０．７８ １．７９±０．２６Ｂ ０．５０１ ０．６２３
Ｓｕｇａｒ ／ Ｓｔａｒｃｈ 加氮＋Ｎ １．７６±０．１６ １．９８±０．２７ＡＢ －０．７９４ ０．４４０

加磷＋Ｐ ２．５５±０．４４ａ １．４２±０．１９Ｂｂ ２．８００ ０．０１５
加氮＋ＮＰ １．６４±０．１９ｂ ２．６２±０．３５Ａａ －２．３０１ ０．００７

湿季 对照 ＣＫ １．７５±０．２６ ２．２９±０．３５Ａ －２．３３３ ０．０３５
加氮＋Ｎ １．５５±０．１８ ２．１３±０．２５Ａ －１．７８１ ０．１００
加磷＋Ｐ １．７５±０．２３ ２．８８±０．６１Ａ －２．１１６ ０．０５８
加氮＋ＮＰ １．５６±０．２ １．３４±０．１７Ｂ ０．８３９ ０．４１６

　 　 大写字母表示氮磷添加对不同林层植物的影响；小写字母表示季节对不同林层植物的影响（Ｐ＜０．０５）

另外，不同林层的植物叶片 ＮＳＣｓ 存在显著的季节性变化，且季节与林层间的交互作用显著影响植物叶

片可溶性糖和 ＮＳＣｓ 含量具有 （表 ５）。 林下层植物叶片 ＮＳＣｓ 含量和可溶性糖与淀粉的比值均表现为干季高

于湿季，林冠层植物淀粉和 ＮＳＣｓ 含量表现相同，可溶性糖含量和可溶性糖与淀粉的比值表现为湿季大于干

季（表 ４）。

表 ５　 季节 （Ｓｅ） 和林层 （Ｌ） 对热带次生林植物叶片非结构性碳水化合物影响的双因素方差分析

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｏｆ ｓｅａｓｏｎ （Ｓｅ） ａｎｄ ｌａｙｅｒ （Ｌ） ｏｎ ｌｅａｆ ＮＳＣ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ａ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔ

变量 Ｖａｒｉａｂｌｅ 统计值 Ｖａｌｕｅ 季节 Ｓｅａｓｏｎ 林层 Ｌａｙｅｒ 季节×林层 Ｓｅ×Ｌ

可溶性糖 Ｆ ７．１５２ ５７．２４５ １０．７５１
Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ Ｐ ０．００８ ０．０００ ０．００１
淀粉 Ｆ ４．９６４ ２３．１３７ ０．０２４
Ｓｔａｒｃｈ Ｐ ０．０２７ ０．０００ ０．８７７
非结构性碳水化合物 Ｆ １１．５０７ ７１．０９２ ４．６１２
ＮＳＣ Ｐ ０．００１ ０．０００ ０．０３３
可溶性糖 ／ 淀粉 Ｆ ０．２３６ ２．０４０ ３．２９２
Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ／ Ｓｔａｒｃｈ Ｐ ０．６２８ ０．１５５ ０．０７１

１６２　 １期 　 　 　 陈轶群　 等：热带次生林不同林层植物叶片非结构性碳水化合物的季节变化及其对氮磷添加的响应 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

３　 讨论

３．１　 季节变化对植物叶片 ＮＳＣｓ 含量的影响

探明植物叶片 ＮＳＣｓ 的季节变化是掌握树木碳代谢规律的基础。 植物体内 ＮＳＣｓ 在土壤水分变化时的积

累或消耗状况取决于物种特定的生长策略［２９］。 本研究发现季节显著改变热带次生林植物叶片 ＮＳＣｓ 含量。
以往研究表明，经过后期演替存活下来的两种常绿树种体内 ＮＳＣｓ 的季节性变化较小或没有显著性［３０］。 成熟

树木的 ＮＳＣｓ 储备对干旱的响应不同，ＮＳＣｓ 会促进树木对干旱胁迫的适应［３１］。 本研究中，植物 ＮＳＣｓ 在 ４ 月

处于较低水平，这可能是由于叶片正处于展叶初期需要大量能量投入，所以这一阶段叶片 ＮＳＣｓ 含量较低。
杨芳等［３２］在亚热带常绿阔叶林中的研究发现，植物在展叶初期以及中期，可溶性糖、淀粉以及 ＮＳＣｓ 含量变化

缓慢，在当年生叶片的生长进程中，植物叶片可溶性糖含量逐渐增加，而淀粉含量随着叶片的生长成熟逐渐降

低。 Ｓｏｎｇ 等［３３］也发现龟甲竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｈｅｔｅｒｏｃｙｃｌａ）叶片 ＮＳＣｓ 的最低值出现在枝条的快速生长期，而
Ｈｏｃｈ 等［２１］发现叶片 ＮＳＣｓ 在生长初期含量最高，此后呈下降趋势至 １０ 月落叶前最低。 可见不同生活型植物

对 ＮＳＣｓ 的利用策略存在显著差异［１８］。
另外，本研究发现，热带次生林植物叶片 ＮＳＣｓ 因林层不同对季节变化的响应也不同。 林下层植物叶片

ＮＳＣｓ 含量和可溶性糖与淀粉的比值均表现为干季高于湿季。 研究表明，当植物面对干旱胁迫时，气孔关闭，
各项生命活动减弱［３４］，同时叶片 ＮＳＣｓ 的转化速率降低，导致生长下降并伴随着叶片淀粉的积累［３５］。 Ｗüｒｔｈ
等［１８］对 ９ 种植物的研究发现，植物 ＮＳＣｓ 浓度表现为干季明显高于湿季，并将其归因于干旱限制了植物生长。
Ｌｉｕ 等［３６］研究也表明，干旱导致欧洲山毛榉（Ｆａｇｕｓ ｓｙｌｖａｔｉｃａ）幼树叶片 ＮＳＣｓ 浓度增加，生长速率下降。 而本

研究发现林冠层植物叶片淀粉和 ＮＳＣｓ 含量也表现为干季高于湿季，这同样表明干旱胁迫下植物的生长受

限，积累了大量的 ＮＳＣｓ，低碳输出导致淀粉的暂时积累［３５］。 而林冠层可溶性糖含量和可溶性糖与淀粉的比

值表现为湿季大于干季，这可能是由于当湿季来临时，水分提升可增强植物对养分的吸收和利用，从而提升了

光合作用速率［３７］，合成大量的可溶性糖供给旺盛的生命活动。 而林下层植物由于森林郁闭度过高，雨水被林

冠层大量截留，导致林下层植物获取的水分较有限，因此雨季带来的水分对林下层植物叶片可溶性糖产生的

影响极其有限。 不同冠层植物叶片可溶性糖和淀粉的季节动态在一定程度上能够反映出热带森林树木的生

长活力和代谢水平［３８］，这可能是热带森林植物的共存及其对环境的适应而进化出的策略。
３．２　 氮磷添加对不同物种叶片 ＮＳＣｓ 的影响

森林生态系统中，不同生活型植物叶片 ＮＳＣｓ 含量存在显著的种间差异［１８］。 刘万德等［３９］等研究表明，物
种的生物学特性差异是影响 ＮＳＣｓ 含量变化的主要因素之一。 本研究发现，植物叶片 ＮＳＣｓ 存在显著的种间

差异，这与前述研究结果一致。 氮素是植物生长和发育的重要营养元素。 本研究表明，黑嘴蒲桃和紫玉盘对

Ｎ 添加的响应较为敏感。 植物对 Ｎ 添加响应的不同，归因于不同物种对 Ｎ 的利用和分配以及敏感性的差异。
研究表明，Ｎ 添加一般会促进植物生长［４０］，对植物净光合速率有一定的提升作用，同时可以提高其体内碳水

化合物的产量［４１］，进而影响体内 ＮＳＣｓ 的积累［４２］。 但在高 Ｎ 条件下，对 Ｎ 敏感性高的植物光合作用可能被抑

制［４３］。 本研究中 Ｎ 添加一定程度上增加了黑嘴蒲桃和紫玉盘叶片 ＮＳＣｓ 含量，但降低了白车和竹节的可溶

性糖和淀粉含量，说明乔木和灌木对 Ｎ 响应存在显著的差异。 霍常富等［４４］ 发现 Ｎ 添加可以增加水曲柳

（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）叶片可溶性糖和淀粉含量，而王雪等［４５］报道 Ｎ 添加降低了大针茅（Ｓｔｉｐａ ｇｒａｎｄｉｓ）和羊

草（Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）叶片的可溶性糖含量，其他研究也发现云杉（Ｐｉｃｅａ ａｓｐｅｒａｔａ）的淀粉含量因氮添加而减

少［４６］。 显然，物种的生物学属性差异是造成它们体内 ＮＳＣｓ 对氮添加的响应差异的重要原因。
本研究中，白车和竹节叶片可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣｓ 含量对 Ｐ 添加的响应较为敏感。 研究表明，Ｐ 素已成

为该热带次生林植物生长限制的关键因子［２４，４２］。 随着 Ｐ 处理年限的增加，植物仍在继续吸收 Ｐ 供给自身生

长，以缓解长期以来的 Ｐ 限制［２４］。 外源 Ｐ 添加显著影响植物叶片的生长［４７］ 和改变叶绿素含量，从而促进或

抑制光合速率［４８］，这些都会进一步影响植物体内 ＮＳＣｓ 含量的变化。 另外，从整体来看，氮磷添加对植物叶片
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ＮＳＣｓ 有不同程度的提升，但 Ｎ、Ｐ 共同添加的提升作用最好，这说明 Ｎ 和 Ｐ 的共同施加缓解了土壤的氮磷失

衡，满足了植物生长对氮磷需要的协调性，因而促进了植物的碳水化合物的合成，进而使叶片 ＮＳＣｓ 含量增

多，同时可以把多余的 Ｎ 分配给磷酸酶以增强其活性，并缓解土壤 Ｐ 限制，故长势优于单一的 Ｎ 添加和 Ｐ 添

加，这与之前对樟树（Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍｐｈｏｒａ） ［４９］及大青（Ｃｌｅｒｏｄｅｎｄｒｕｍ ｃｙｒｔｏｐｈｙｌｌｕｍ） ［２５］ 的研究结果一致。
另外，白车和黑嘴蒲桃的可溶性糖与淀粉比值较高且均大于 １，表明可溶性糖占 ＮＳＣｓ 的比例大于淀粉。

这与东北地区植物 ＮＳＣｓ 含量以淀粉为主的研究结论相反［３８］，与暖温带植物的生长策略相似［５０］。 这可能是

因为树种在温带地区，树木需要合成更多的淀粉以维持在低温环境正常的生理活动。 与之相比，本研究区域

年均气温较高，植物并不需要储存过多的淀粉来应对低温环境，而是选择转化为可直接利用的可溶性糖，可以

使热带植物在生长中更好地调配及利用碳［５１］。
３．３　 氮磷添加对不同林层植物叶片 ＮＳＣｓ 的影响

本研究发现，林冠层植物叶片 ＮＳＣｓ 含量一般高于林下层，这是因为高大乔木处于林冠顶层，直接获取的

光能更多，光合作用通常更强［５２］，合成的碳水化合物也更多。 随着林层高度的降低，光照强度随之降低，郁闭

度逐渐增加，林下层植物仅能接收到有限的光能，因此降低了林下层植物光合作用的产物，导致林下层植物叶

片 ＮＳＣｓ 含量较低。 另外，林下植物为增强自身竞争能力，将更多的碳用以生长，从而获得更多的生存资源和

空间［５３］。 也有研究表明，耐阴树种比阳性树种具有更高 ＮＳＣｓ 含量［１１］。 而在本研究中，林下层植物接触到的

光较为有限，虽多为耐阴树种，但 ＮＳＣｓ 含量较低，与前述研究结果并不一致。 这可能是由于本研究中的热带

次生林的植物群落已相当成熟，物种间耐阴性的差异并不足以导致 ＮＳＣｓ 含量上的差异。 可溶性糖与淀粉的

比值反映了植物的碳利用策略，本研究中林下层的可溶性糖与淀粉的比值小于林冠层，这可能是该层物种将

更多的碳用于长期能量储存，以适应长期的荫蔽环境，在以往的研究中也有类似结论［３９］。
本研究中，不同林层植物叶片 ＮＳＣｓ 含量对 Ｎ、Ｐ 添加的响应不同，林下层植物对 Ｎ 添加响应较为敏感，林

冠层植物对 Ｐ 添加较为敏感。 不同林层植物叶片的可溶性糖与淀粉的比值对 Ｎ、Ｐ 添加的响应也不同。 对于

林下层植物，氮磷添加降低了可溶性糖与淀粉的比值，但在干季＋Ｐ 处理提高了林下层植物可溶性糖与淀粉的

比值，可能是因为该次生林土壤磷有效性较低，补充充足的 Ｐ 素后植物合成大量可溶性糖供给各项生理活

动，可溶性糖与淀粉的比值随之升高。 对于林冠层植物，在干季 Ｎ 添加会增加植物可溶性糖与淀粉比值，但
在湿季 Ｐ 添加显著增加了植物的可溶性糖与淀粉的比值，说明水分与 Ｐ 添加对植物可溶性糖与淀粉的比值

有显著的交互作用，水分作为植物生长发育的重要影响因子，其变化必将对植物生理生态过程产生显著影

响［５４］。 虽然 Ｎ、Ｐ 添加是影响林层间 ＮＳＣｓ 差异的因素之一，但光照、水分等环境条件对其影响不可忽视，且
林层不同优势种的生理差异也是导致不同林层植物叶片 ＮＳＣｓ 差异的原因之一。

４　 结论

本研究发现，热带森林植物叶片 ＮＳＣｓ 具有显著的季节动态变化特征，同时也存在显著的种间差异。 不

同植物对氮磷添加响应的敏感度存在差异，林下层植物黑嘴蒲桃和紫玉盘对 Ｎ 添加的响应较为敏感，而林冠

层植物白车和竹节则对 Ｐ 添加较为敏感。 林冠层植物叶片的可溶性糖、淀粉以及 ＮＳＣｓ 含量均高于林下层。
另外，不同林层植物对季节变化的响应也不同，林冠层可溶性糖含量为湿季高于干季，林下层植物 ＮＳＣｓ 含量

则表现为干季显著高于湿季。 本研究表明，植物所处的生长环境决定其体内碳利用策略，关于不同林层植物

非结构性碳水化合物的季节变化及其对氮磷添加的响应，其潜在的机制仍需要进一步深入跟踪研究。
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