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乌佳美ꎬ冯秋红ꎬ史作民ꎬ刘顺ꎬ曹向文ꎬ许格希.巴郎山大叶醉鱼草叶片非结构性碳水化合物和氮分配的海拔响应.生态学报ꎬ２０２２ꎬ４２(１７):
７２７８￣７２８７.
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Ｂｕｄｄｌｅｊａ ｄａｖｉｄｉｉ ａｌｏｎｇ Ｂａｌａｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎꎬ Ｓｉｃｈｕａｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ.Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａꎬ２０２２ꎬ４２(１７):７２７８￣７２８７.

巴郎山大叶醉鱼草叶片非结构性碳水化合物和氮分配
的海拔响应

乌佳美１ꎬ２ꎬ冯秋红３ꎬ史作民１ꎬ２ꎬ４ꎬ∗ꎬ刘　 顺１ꎬ２ꎬ曹向文１ꎬ２ꎬ许格希１ꎬ２

１ 中国林业科学研究院森林生态环境与自然保护研究所ꎬ 国家林业和草原局森林生态环境重点实验室ꎬ 北京　 １０００９１

２ 四川米亚罗森林生态系统定位观测研究站ꎬ理县　 ６２３１００

３ 四川省林业科学研究院ꎬ 成都　 ６１００８１

４ 南京林业大学南方现代林业协同创新中心ꎬ 南京　 ２１００３７

摘要:为深入认识和探讨植物对环境变化的生理生态响应和适应ꎬ以分布在川西巴郎山的大叶醉鱼草(Ｂｕｄｄｌｅｊａ ｄａｖｉｄｉｉ)为研究

对象ꎬ沿海拔梯度对植物叶片中非结构性碳水化合物(ＮＳＣ)、可溶性糖和淀粉含量ꎬ氮含量和氮分配比例(光合系统氮分配比例

ＰＰ、细胞壁氮分配比例 ＰＣＷ和其他组分氮分配比例 Ｐｏｔｈｅｒ)等参数进行对比分析ꎬ探讨其沿海拔的变化趋势ꎬ以及叶片 ＮＳＣ、可溶

性糖和淀粉含量与氮分配间的相关关系ꎮ 结果显示:大叶醉鱼草叶片 ＮＳＣ、可溶性糖、淀粉和单糖含量随海拔的升高而增加ꎬ而

可溶性糖 /淀粉比值未发生显著变化ꎬ表明高海拔较高的 ＮＳＣ 含量的累积是由可溶性糖和淀粉含量共同决定的ꎬ而可溶性糖含

量的增加主要由单糖含量的变化引起ꎮ 叶片氮含量和 ＰＰ在海拔间差异不显著ꎬ但 ＰＣＷ和 Ｐｏｔｈｅｒ分别随海拔升高而降低和升高ꎮ
此外ꎬ随海拔升高ꎬ叶片 ＮＳＣ / Ｎ 比值随之增加ꎬ这主要归因于随海拔升高而增加的 ＮＳＣ 含量而非海拔间差异不显著的氮含量ꎮ
ＮＳＣ 含量和可溶性糖含量均与 Ｐｏｔｈｅｒ显著正相关ꎬ说明叶片 Ｐｏｔｈｅｒ和 ＮＳＣ 含量的累积共同用于提高大叶醉鱼草在高海拔恶劣环境

下的适应性ꎮ

关键词:非结构性碳水化合物(ＮＳＣ)ꎻ 可溶性糖ꎻ 淀粉ꎻ 氮分配比例ꎻ 大叶醉鱼草ꎻ 海拔
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ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ Ｐｏｔｈｅｒ) ａｌｏｎｇ ａｎ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｗｅｒｅ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｔｏ ｓｔｕｄｙ ｔｈｅｉｒ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｐａｔｔｅｒｎｓ. Ｍｏｒｅｏｖｅｒꎬ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ＮＳＣꎬ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒꎬ ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎｓ ｗｅｒｅ ａｎａｌｙｚｅｄ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ＮＳＣꎬ ｓｏｌｕｂｌｅ
ｓｕｇａｒꎬ ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ｍｏｎｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｂ. ｄａｖｉｄｉｉ ｌｅａｖｅｓ ｉｎｃｒｅａｓｅｄꎬ ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ / ｓｔａｒｃｈ ｒａｔｉｏ ｄｉｄ ｎｏｔ
ｃｈａｎｇｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ａｌｏｎｇ ｗｉｔｈ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ. Ｔｈｅｓｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ＮＳＣ ａｔ ｈｉｇｈ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｗａｓ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｄ ｂｙ
ｂｏｔｈ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｓｔａｒｃｈ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｗａｓ ｍａｉｎｌｙ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ｍｏｎｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ
ｃｏｎｔｅｎｔ. Ａｌｔｈｏｕｇｈ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ＰＰ ｗｅｒｅ ｎｏｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｍｏｎｇ ｅｌｅｖａｔｉｏｎｓꎬ ＰＣＷ ａｎｄ Ｐｏｔｈｅｒ
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海拔是限制植物生活型和地理分布的重要因素[１]ꎮ 随海拔升高ꎬ一些环境因子(如温度、ＣＯ２和 Ｏ２分压、
大气压强、光照强度等)发生明显变化[２—３]ꎮ 海拔差异所引起的生长环境的变化驱动着植物生理和形态适应

的多样化[４]ꎬ海拔梯度为验证植物对环境变化的响应和适应提供了基础ꎮ
叶片非结构性碳水化合物(ＮＳＣ)ꎬ包括可溶性糖和淀粉ꎬ是植物光合作用的产物ꎬ参与植物的生长和代

谢[５—６]ꎬ当光合作用产生的碳供应超过植物生长和维持的需求时ꎬ大量的 ＮＳＣ 将储备积累在植物组织中ꎬ以
支持未来的生长[７—８]ꎮ 高海拔环境中较低的温度致使植物既需要足够的碳水化合物来维持生长ꎬ同时也需要

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[９]ꎬＮＳＣ、可溶性糖和淀粉含量的水平可以反映

出植物中碳的吸收、利用与损失之间的平衡ꎬ以及植物对环境变化的响应[５ꎬ １０]ꎮ 氮(Ｎ)是植物光合作用中的

重要元素ꎬ大量的叶片氮(高达 ７５％)存在于叶绿体中ꎬ其中大部分用于光合系统[１１—１２]ꎮ 氮可直接影响叶片

以及其他组织中的 ＮＳＣ 的浓度[１３]ꎬ以往的研究显示ꎬ叶片氮含量与 ＮＳＣ 的固定能力呈正相关关系[１４—１６]ꎬ同
时 ＮＳＣ / Ｎ 比值可以作为植物碳氮平衡的衡量指标[１７]ꎮ 分配于光合系统氮比例的增加可以支持植物具有较

高的光合速率[１８]ꎬ而分配于其他组分氮比例涉及到细胞内以不同形式存在的氮ꎬ或作为其他含氮物质原料ꎬ
或参与到其他生理过程以提高植物对环境的适应性[１９—２０]ꎬ各个组分间氮分配比例的调节紧密联系着植物的

生长、发育、防御和竞争[１８]ꎮ 在不同的研究对象与生长条件下ꎬ植物叶片 ＮＳＣ 及可溶性糖和淀粉、氮含量与

氮分配对海拔的响应并不一致[２１—２７]ꎬ这种差异的潜在驱动因素ꎬ仍不是特别清楚[７]ꎬ对于 ＮＳＣ 与氮和氮分配

相互关系方面的研究仍然缺乏ꎮ
大叶醉鱼草(Ｂｕｄｄｌｅｊａ ｄａｖｉｄｉｉ)在川西亚高山林区分布广泛ꎬ海拔跨度较大ꎬ适应能力强ꎬ是研究植物对海

拔响应与适应的理想物种ꎮ 通过本研究ꎬ试图回答以下科学问题:１) 随海拔升高ꎬ大叶醉鱼草叶片 ＮＳＣ 及可

溶性糖和淀粉ꎬ和氮含量及氮分配的响应如何? ２) 大叶醉鱼草叶片 ＮＳＣ 与氮和氮分配之间有什么样的关

系? ３) 大叶醉鱼草叶片 ＮＳＣ 及可溶性糖和淀粉ꎬ和氮含量及氮分配情况在植物适应与响应不同海拔环境的

过程中有什么样的作用?

１　 研究区域与研究方法

１.１　 研究区域概况

巴郎山位于横断山脉东部ꎬ青藏高原东南缘的邛崃山东坡ꎬ地处卧龙自然保护区范围(３０°４５′—３１°２５′Ｎꎬ
１０２°５２′—１０３°２４′Ｅ)ꎬ是四川盆地向川西高原的过渡地带ꎬ海拔跨度较大ꎬ最高 ５０４０ ｍꎮ 属亚热带内陆山地气

候ꎬ冬寒夏凉、干湿季节明显ꎬ植物种类丰富ꎮ 在海拔 ２７００ ｍ 地带ꎬ年平均气温 ８.４ ℃ꎬ≥ ０ ℃的活动积温为

４０００ ℃ꎬ年平均降水量 ８６１.８ ｍｍꎬ其中生长季 ５—９ 月的降水量占全年降水量的 ６８.１％ꎬ年平均相对湿度在
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８０％左右ꎮ 山地棕壤为其主要土壤类型[２８—２９]ꎬ土壤有机质含量在 ２％—８％ꎬ土壤呈微酸性反应ꎬｐＨ 值 ６.０—

６.５ꎮ 阳离子交换量每 １００ ｇ ± ２０—４０ ｃｍｏｌ(＋)ꎬ交换性阳离子以钙、镁和钠为主[３０]ꎮ
１.２　 研究方法

１.２.１　 样地选取与样品采集

２０１６ 年 ７—８ 月ꎬ沿巴郎山选择 ５ 个不同海拔(２２００ ｍ、２５００ ｍ、３１００ ｍ、３４００ ｍ 和 ３７００ ｍ)的研究地点ꎬ
每个地点选取 ７ 株不被遮挡的生长良好的大叶醉鱼草植株ꎬ每个植株选择 ２—３ 片新的完全伸展健康的向阳

叶片ꎬ用于光合参数的测定ꎮ 每株取 ３０ 片鲜叶片ꎬ进行扫描( Ｐｅｒｆｅｃｔｉｏｎ ｖ７００ Ｐｈｏｔｏꎬ Ｅｐｓｏｎꎬ Ｎａｇａｎｏ￣ｋｅｎꎬ
Ｊａｐａｎ)ꎬ用于估算叶片面积ꎬ随后在 １０５ ℃烘箱中杀青带回ꎬ放入(７０±２) ℃的烘箱中烘干至恒量ꎬ称量叶片干

重ꎬ并进行比叶重(ＬＭＡꎬｇ / ｍ２)的计算ꎮ 随后粉碎并过 ０.２５ ｍｍ 筛ꎬ用于测定叶片 ＮＳＣ 含量和氮含量ꎻ另取

１ 份鲜叶片用锡纸包裹ꎬ存于液氮中带回ꎬ用于叶片细胞壁氮含量和叶绿素含量(Ｃｃｈｌ)的测定ꎮ

１.２.２　 光合参数的测定

在晴天的 ０９:００—１５:００ 使用 Ｌｉｃｏｒ￣ ６４００ 便携式光合作用测定系统(ＬＩ￣Ｃｏｒꎬ Ｌｉｎｃｏｌｎꎬ ＮＥꎬ ＵＳＡ)ꎬ适配

６４００￣４０ 荧光叶室对植物叶片进行光响应曲线、ＣＯ２响应曲线和叶绿素荧光参数的测定ꎮ 测定时使用高枝剪

取下树枝后立即插入装满清水的桶中ꎬ随后在水里进行二次剪切ꎬ剪掉树枝底端以防因气体栓塞而影响植物

相关叶片光合参数ꎮ
对叶片进行光响应曲线及 ＣＯ２响应曲线的测定ꎮ 测定时将叶室温度设定为 ２５ ℃ꎬ湿度控制在 ６０％—

８０％ꎮ 气体交换测定时首先将参比室 ＣＯ２浓度设定为大气 ＣＯ２浓度ꎬ按照由高到低依次为 １８００、１５００、１２００、

１０００、８００、６００、４００、２００、１５０、１００、８０、５０、２０、０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１的光合光量子通量密度(ＰＰＦＤ)梯度测定叶片光响

应曲线ꎬ利用获得的光响应曲线确定光饱和点ꎮ 在饱和 ＰＰＦＤ 下ꎬ将叶室 ＣＯ２浓度设定为 ４００ μｍｏｌ / ｍｏｌꎬ待系

统稳定后进行 ＣＯ２响应曲线测定ꎬ将参比室 ＣＯ２浓度按照 ４００、２００、１５０、１００、８０、５０、４００、６００、８００、１０００、１２００、

１５００、１８００ 和 ２０００ μｍｏｌ / ｍｏｌ 进行设定ꎮ 在饱和 ＰＰＦＤ、大气 ＣＯ２浓度下ꎬ叶片经充分光活化后ꎬ进行叶绿素荧

光参数测定ꎬ设定饱和脉冲光光强> ８０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１(０.８ｓ)ꎮ

１.２.３　 叶肉导度、最大羧化速率和最大电子传递速率的估算

叶肉导度(ｇｍꎬｍｏｌＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１)的估算使用 Ｈａｒｌｅｙ 等[３１]提出ꎬ并由 Ｌｏｒｅｔｏ 等[３２]改进的 Ｊ 变量法ꎮ 对叶片

最大羧化速率(Ｖｃｍａｘꎬμｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)和最大电子传递速率(Ｊｍａｘꎬμｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)的估算使用 Ｓｈａｒｋｅｙ 等[３３]提供的

Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ 拟合程序ꎮ
１.２.４　 叶片 ＮＳＣ 含量的测定

叶片 ＮＳＣ 含量为可溶性糖和淀粉含量之和ꎬ其中可溶性糖主要对单糖(这里指葡萄糖和果糖)和多糖两

个部分进行了分析ꎬ所有含量的单位均为百分比干重ꎮ
参照«现代使用仪器分析方法» [３４]ꎬ进行可溶性糖的提取ꎮ 将约 ０.５ ｇ 干粉样品与 ５０ ｍＬ 蒸馏水一起加入

锥形瓶中ꎮ 在蒸汽锅中煮沸 ２ ｈ 后ꎬ将溶液样品冷却ꎬ然后定容过滤ꎬ滤液待上机ꎮ 将滤液注入装有 Ｓｕｇａｒ￣Ｐａｋ
Ｉ 柱的 Ｗａｔｅｒｓ ２６９５ 高效液相色谱仪(Ｗａｔｅｒｓ￣ＭｉｌｌｉｐｏｒｅꎬＭｉｌｆｏｒｄꎬＭＡꎬＵＳＡ)中ꎬ进行葡萄糖、果糖、多糖等可溶性

糖的测定ꎮ
参照«食品物理化学分析方法» [３５]ꎬ进行淀粉的提取ꎮ 将约 ０.１ ｇ 干粉样品加到装有 １０ ｍＬ 蒸馏水的塞管

中ꎬ并加入 １ ｍＬ ２∶１ 的 ＨＣＬꎬ然后在 １００℃下水浴 ８ ｈꎮ 冷却后ꎬ用 ４０％ＮａＯＨ 将 ｐＨ 调至中性ꎬ然后定容过滤ꎬ
滤液待上机ꎮ 淀粉含量的测定方法与可溶性糖的测定方法相同ꎮ
１.２.５　 叶片氮含量及氮分配比例的测定与计算

用凯氏定氮法测定叶片氮含量(ｇ / ｋｇ)ꎬ采用化学分离法测定细胞壁氮含量(ｇ / ｋｇ) [３６]ꎬ采用分光光度计

法测定叶绿素含量[３７]ꎮ 叶片氮分配的计算参见 Ｎｉｉｎｅｍｅｔｓ 和 Ｔｅｎｈｕｎｅｎ[３８]:
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ＰＲ ＝
Ｖｃ ｍａｘ

６.２５ × Ｖｃｒ × Ｎａｒｅａ

ＰＢ ＝
Ｊｍａｘ

８.０６ × Ｊｍｃ × Ｎａｒｅａ

ＰＬ ＝
Ｃｃｈｌ

ＣＢ × Ｎａｒｅａ

ＣＢ[ ] ＝ １.９４ ＋ １２.６
ＬＭＡ[ ]

ＰＰ ＝ ＰＲ ＋ ＰＢ ＋ ＰＬ

ＰＰ ＋ ＰＣＷ ＋ Ｐｏｔｈｅｒ ＝ １
式中:ＰＲ(ｇ / ｇ)为核酮糖￣ １ꎬ５￣二磷酸羧化酶 /加氧酶(Ｒｕｂｉｓｃｏ)氮分配比例ꎬＰＢ(ｇ / ｇ)为生物力能学组分氮分配

比例ꎬＰＬ(ｇ / ｇ)为捕光组分氮分配比例ꎮ Ｎａｒｅａ是单位面积氮含量(ｇ / ｍ２)ꎮ Ｖｃｒ为 Ｒｕｂｉｓｃｏ 比活ꎬＪｍｃ为单位细胞

色素 ｆ(Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｆ)的最大光合电子传递速率ꎬ在 ２５℃ 时 Ｖｃｒ 为 ２０.７８(μｍｏｌＣＯ２( ｇ Ｒｕｂｉｓｃｏ) －１ ｓ－１)ꎬＪｍｃ 为

１５５.６４(μｍｏｌ ｅｌｅｃｔｒｏｎ (μｍｏｌ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｆ) －１ ｓ－１)ꎮ Ｃｃｈｌ为叶绿素浓度(ｍｍｏｌ / ｍ２)ꎬＣＢ为捕光组分中叶绿素与氮

的比值(ｍｍｏｌ Ｃｈｌ (ｇ Ｎ) －１)ꎬ取值可以利用拟合出的 ＣＢ与 ＬＭＡ 的线性公式来进行计算ꎬ其相关系数较高

(Ｒ２ ＝ ０.９７)ꎬ可以在多种植物类型中广泛应用[１９]ꎮ ＰＰ(ｇ / ｇ)为光合系统氮分配比例ꎻＰＣＷ(ｇ / ｇ)为细胞壁氮分

配比例ꎬ是细胞壁氮含量和单位干质量叶片氮含量之商ꎻＰｏｔｈｅｒ(ｇ / ｇ)为其他组分氮分配比例ꎮ
１.３　 数据处理

采用 ＳＰＳＳ ２２ 软件对数据进行统计分析ꎮ 采用单因素方差分析(ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)检验不同海拔间 ＮＳＣ、
可溶性糖和淀粉含量、氮和氮分配比例的差异ꎬ并用 Ｔｕｋｅｙ 方法进行多重比较ꎬ在 Ｐ<０.０５ 时差异显著ꎻ采用

Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关分析 ＮＳＣ 及可溶性糖和淀粉含量ꎬ和氮分配比例之间的关系ꎮ 利用 Ｏｒｉｇｉｎ ８ 软件作图ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 大叶醉鱼草叶片 ＮＳＣ、淀粉和可溶性糖含量随海拔的变化

随海拔升高ꎬ大叶醉鱼草叶片单糖、可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 含量呈增加趋势ꎬ而多糖含量、可溶性糖 /淀粉

在海拔间无显著差异(图 １)ꎮ 单糖在海拔 ３４００ ｍ 和 ３７００ ｍ 含量较高ꎬ而在海拔 ２２００ ｍ 和 ２５００ ｍ 较低ꎬ前
者平均是后者的 ４.５ 倍ꎮ 可溶性糖在海拔 ３７００ ｍ 含量最高ꎬ在海拔 ２２００ ｍ 最低ꎬ海拔 ３７００ ｍ 的可溶性糖含

量是 ２２００ ｍ 的 ２.４ 倍ꎮ 淀粉在海拔 ３７００ ｍ 含量最高ꎬ而在海拔 ２５００ ｍ 最低ꎬ海拔 ３７００ ｍ 的淀粉含量是

２５００ ｍ 的 １.６ 倍ꎮ ＮＳＣ 含量在海拔 ３７００ ｍ 最高ꎬ而在海拔 ２２００ ｍ 和 ２５００ ｍ 最低ꎬ前者平均是后者的 １.９ 倍ꎮ
海拔每升高 １０００ ｍ 大叶醉鱼草叶片单糖、可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 含量分别增加 ６.２、１０.９、５.０ 和 １５.９ ｇ / １００ｇꎮ
２.２　 大叶醉鱼草叶片氮分配比例随海拔的变化

不同海拔间 ＰＰ、ＰＲ、ＰＢ和 ＰＬ没有显著差异(图 ２)ꎮ 随海拔升高ꎬ叶片 ＰＣＷ呈降低的趋势ꎬ海拔 ２２００ ｍ 的

ＰＣＷ最高ꎬ而海拔 ３４００ ｍ 和 ３７００ ｍ 的 ＰＣＷ较低ꎬ前者平均为后者的 ２ 倍ꎮ 叶片分配于除光合系统与细胞壁以

外的其他组分的氮比例(Ｐｏｔｈｅｒ)随海拔的升高则呈增加的趋势ꎬ海拔 ３７００ ｍ 的 Ｐｏｔｈｅｒ最高ꎬ海拔 ２２００、２５００、
３１００ ｍ 较低ꎬ前者平均为后者的 ２.６ 倍ꎮ 此外ꎬ沿海拔梯度大叶醉鱼草叶片 ＰＲ和 ＰＣＷ没有表现出显著的相关

关系(图 ３)ꎮ
２.３　 大叶醉鱼草叶片 ＮＳＣ / Ｎ 比值随海拔的变化

如图 ４ 所示ꎬ随海拔升高ꎬ大叶醉鱼草叶片 ＮＳＣ / Ｎ 比值呈增加的趋势ꎬ海拔 ３４００ ｍ 和 ３７００ ｍ 显著高于

海拔 ２２００ ｍ 和 ２５００ ｍꎮ
２.４　 大叶醉鱼草叶片 ＮＳＣ、可溶性糖和淀粉含量与氮分配比例的相关性

如表 １ 所示ꎬ大叶醉鱼草叶片可溶性糖含量与淀粉含量、ＮＳＣ 和 Ｐｏｔｈｅｒ显著正相关ꎬ与 ＰＣＷ显著负相关ꎮ 淀
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图 １　 不同海拔大叶醉鱼草叶片单糖、多糖、可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 含量及可溶性糖 /淀粉比值

Ｆｉｇ.１　 Ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｍｏｎｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅꎬ ｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅꎬ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒꎬ ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ＮＳＣꎬ ａｎｄ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ / ｓｔａｒｃｈ ｒａｔｉｏ ｏｆ Ｂｕｄｄｌｅｊａ ｄａｖｉｄｉｉ

ｌｅａｖｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｌｅｖａｔｉｏｎｓ

不同小写字母代表不同海拔间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎻ图中数据为平均值±标准误差(ｎ＝ ５—７)

粉含量与 ＮＳＣ 含量显著正相关ꎬ与 ＰＣＷ显著负相关ꎮ ＮＳＣ 含量与 Ｐｏｔｈｅｒ显著正相关ꎬ与 ＰＣＷ显著负相关ꎮ ＰＰ和

ＰＣＷ与 Ｐｏｔｈｅｒ显著负相关ꎮ

表 １ 不同海拔大叶醉鱼草叶片 ＮＳＣ、可溶性糖、淀粉和氮分配比例的相关系数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｎｏｎ￣ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ ( ＮＳＣ)ꎬ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒꎬ ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ｆｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ

Ｂｕｄｄｌｅｊａ ｄａｖｉｄｉｉ ｌｅａｖｅｓ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

ＳＳ ＳＴ ＮＳＣ ＰＰ ＰＣＷ Ｐｏｔｈｅｒ

ＳＳ １

ＳＴ ０.５９２∗∗ １

ＮＳＣ ０.９２７∗∗ ０.８５１∗∗ １

ＰＰ －０.２０７ －０.０７５ －０.１７０ １

ＰＣＷ －０.６６２∗∗ －０.４４６∗ －０.６３９∗∗ ０.１５３ １

Ｐｏｔｈｅｒ ０.５９９∗∗ ０.３６５ ０.５６０∗∗ －０.７０４∗∗ －０.８０９∗∗ １

　 　 ∗ Ｐ<０.０５ꎬ相关性显著ꎻ ∗∗ Ｐ<０.０１ꎬ相关性极显著ꎻ缩写字母分别表示:可溶性糖(ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒꎬＳＳ)、淀粉(ｓｔａｒｃｈꎬＳＴ)、非结构性碳水化合

物(ｎｏｎ￣ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓꎬＮＳＣ)、叶片分配于光合系统的氮比例( ｔｈｅ ｆｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｌｌｏｃａｔｅｄ ｔｏ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｐｐａｒａｔｕｓꎬＰＰ )、细胞壁

的氮比例(ｔｈｅ ｆｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｌｌｏｃａｔｅｄ ｔｏ ｃｅｌｌ ｗａｌｌꎬＰＣＷ)和其他组分的氮比例(ｔｈｅ ｆｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｌｌｏｃａｔｅｄ ｔｏ ｏｔｈｅｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓꎬＰｏｔｈｅｒ)

２８２７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

图 ２　 不同海拔大叶醉鱼草叶片氮和氮分配比例

Ｆｉｇ.２　 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｂｕｄｄｌｅｊａ ｄａｖｉｄｉｉ ｌｅａｖｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｌｅｖａｔｉｏｎｓ

不同小写字母代表不同海拔间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎻ图中数据为平均值±标准误差(ｎ＝ ５—７)

３　 讨论

３.１　 大叶醉鱼草叶片 ＮＳＣ、可溶性糖和淀粉含量的海拔响应

　 　 大叶醉鱼草叶片 ＮＳＣ 含量随海拔升高而增加 (图 １)ꎬ这与 Ｗａｎｇ 等[７] 对川滇高山栎 ( Ｑｕｅｒｃｕｓ
ａｑｕｉｆｏｌｉｏｉｄｅｓ)、Ｗａｎｇ 等[３９] 对岳桦(Ｂｅｔｕｌａ ｅｒｍａｎｉｉ)研究得到了一致的结果ꎬ但也有研究得到了不同的变化趋

势[２１ꎬ ４０]ꎬ这可能是受树种、研究区域生境(如温度、水分)、竞争等因素的影响[５ꎬ １３ꎬ ２１]ꎮ 对 ＮＳＣ 进一步的分析

发现 ＮＳＣ 含量沿海拔的变化趋势与可溶性糖和淀粉含量的变化趋势一致ꎬ可溶性糖 /淀粉比值随海拔没有显

著的变化趋势(图 １)ꎬ且 ＮＳＣ 含量、可溶性糖和淀粉含量三者间相互显著正相关(表 １)ꎬ说明高海拔大叶醉鱼

草叶片 ＮＳＣ 含量的增加是可溶性糖和淀粉含量共同积累的结果ꎬ这与以往的一些研究结果一致[４１]ꎬ但研究

对象或研究地点的差异使 ＮＳＣ 含量累积有不同的决定因素[２４ꎬ ２７]ꎮ 以往研究认为ꎬ叶片碳储备库(淀粉含量)
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的增加是对生长速率降低的被动响应[１８]ꎬ也是植物响应高海拔较恶劣的环境条件的一种保险措施[４２]ꎮ 相较

于非渗透调节活性物质的淀粉[４３]ꎬ可溶性糖的增加提高了细胞液渗透压ꎬ为植物提供渗透保护以防止冻伤、
结冰并抵御低温[２７ꎬ ４４]ꎮ 本研究中大叶醉鱼草叶片可溶性糖随海拔显著升高的变化趋势与单糖的变化趋势一

致(图 １)ꎬ说明可溶性糖的变化主要是由单糖含量引起的ꎮ 单糖通常用作细胞呼吸和其他分子合成的渗透调

节物质和底物ꎬ主要参与维持代谢活性和渗透势ꎬ而多糖渗透活性较低ꎬ是常见的淀粉成分ꎬ允许植物大量

累积[６]ꎮ

　 图 ３　 不同海拔大叶醉鱼草叶片 Ｒｕｂｉｓｃｏ 氮分配比例(ＰＲ)和细胞

壁氮分配比例(ＰＣＷ)的关系

Ｆｉｇ.３　 Ｔｈｅ ｆｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｌｌｏｃａｔｅｄ ｔｏ Ｒｕｂｉｓｃｏ (ＰＲ) ｉｎ

ｒｅｌａｔｉｏｎ ｔｏ ｔｈｅ ｆｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｌｌｏｃａｔｅｄ ｔｏ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ (ＰＣＷ) ｉｎ

ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｂｕｄｄｌｅｊａ ｄａｖｉｄｉｉ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｌｅｖａｔｉｏｎｓ

图 ４　 不同海拔大叶醉鱼草叶片 ＮＳＣ / Ｎ 比值

　 Ｆｉｇ.４　 ＮＳＣ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒａｔｉｏ ｏｆ Ｂｕｄｄｌｅｊａ ｄａｖｉｄｉｉ ｌｅａｖｅｓ ａｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｌｅｖａｔｉｏｎｓ

不同小写字母代表不同海拔间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎻ图中数据为

平均值±标准误差(ｎ＝ ５—７)

叶片 ＮＳＣ 含量取决于两个方面ꎬ一是碳供应(光合作用)ꎬ二是碳消耗(呼吸和生长) [１４]ꎮ 有研究认为高

海拔较低的温度可能对光合作用有较大的限制[４５]ꎬ但也有研究证实低温对植物光合作用的影响往往滞后于

对体内其他生化过程的抑制[４３]ꎬ生长比光合作用对寒冷更敏感[４４ꎬ ４６]ꎮ 一些研究认为高海拔地区的植物碳供

应是充足的[２５ꎬ ４７]ꎬ因此在这种前提下ꎬ高海拔较高的叶片 ＮＳＣ 含量与其他同化需求(如呼吸、生长等)的降低

有关[８]ꎮ 有很多研究证实ꎬ低温下的植物生长会大大降低[４６ꎬ ４８]ꎬ随海拔升高的低温诱导限制了植物光合同化

产物转化为结构性物质[４３]ꎬ致组织形成受限ꎬ从而导致充足的碳没能被生长利用[４９]ꎬ进而引起叶片 ＮＳＣ 的

累积ꎮ
３.２　 大叶醉鱼草叶片氮分配比例的海拔响应

大叶醉鱼草叶片氮含量没有随海拔变化发生显著的差异(图 ２)ꎬ这与以往的一些研究结果一致[７]ꎮ 但不

同植物物种与研究区域的差异ꎬ会使叶片氮含量随海拔变化呈现出不一致的变化趋势[５０]ꎮ 大叶醉鱼草叶片

分配于各组分的氮比例随海拔升高表现出了不一致的变化趋势(图 ２)ꎮ 叶片 ＰＰ、ＰＲ、ＰＢ和 ＰＬ在海拔间差异

不显著ꎬ这与以往的研究结果不完全一致[２３ꎬ ２６]ꎬ因此ꎬ植物分配于光合系统中各组分的氮与海拔并没有一致

的变化趋势ꎬ引起这些差异的原因可能是植物物种、生境以及叶经济性状的不同[５１]ꎮ 随海拔升高而分别降低

和升高的 ＰＣＷ和 Ｐｏｔｈｅｒ与以往对糙皮桦(Ｂ. ｕｔｉｌｉｓ)叶片沿海拔梯度氮分配的研究结果一致[２８]ꎬ说明随海拔升

高ꎬ大叶醉鱼草叶片并没有通过调高 ＰＰ来增强资源获取能力ꎬ而是通过调整 ＰＣＷ和 Ｐｏｔｈｅｒ来适应变化的生境ꎮ
以往的研究认为 ＰＲ和 ＰＣＷ间的关系代表了叶片分配于细胞壁的氮的变化是否影响分配于光合作用的

氮ꎬ即是否存在生长和形态建成之间竞争性的取舍[５２—５３]ꎮ 一些研究显示 ＰＲ和 ＰＣＷ存在权衡关系[５４—５５]ꎬ但同

样也有研究认为 ＰＲ和 ＰＣＷ间没有发生权衡[５３ꎬ ５６]ꎮ 对于 ＰＲ和 ＰＣＷ间是否发生权衡与植物物种、生长阶段及生

长环境有很大关系ꎮ 本研究中ꎬ沿海拔梯度大叶醉鱼草 ＰＲ和 ＰＣＷ没有表现出显著的负相关关系(图 ３)ꎬ说明
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随海拔的变化 ＰＲ和 ＰＣＷ之间可能并没有发生权衡ꎬ这也进一步证明大叶醉鱼草叶片氮分配对海拔梯度的响

应主要在于对 ＰＣＷ和 Ｐｏｔｈｅｒ的调整ꎮ
３.３　 大叶醉鱼草叶片非结构性碳水化合物与氮和氮分配比例的相关性

叶片 ＮＳＣ / Ｎ 比值在很大程度上反映了 ＮＳＣ 的产出和利用效率与氮的投入之间的关系[５７]ꎬ随着海拔的升

高ꎬ大叶醉鱼草叶片 ＮＳＣ / Ｎ 比值显著增加(图 ４)ꎬ这与Ｗａｎｇ 等[７]对川滇高山栎的研究得到了一致的趋势ꎬ有
研究认为 ＮＳＣ / Ｎ 比值的增加可能意味着每单位氮的投入产出了更多的 ＮＳＣꎬ即氮的利用效率较高[５８]ꎮ 通过

对比大叶醉鱼草叶片 ＮＳＣ 含量和氮含量随海拔的变化趋势ꎬ发现随海拔升高 ＮＳＣ / Ｎ 比值的增加主要归因于

随海拔增加的 ＮＳＣ 含量而非海拔间差异不显著的氮含量ꎬ说明氮不是 ＮＳＣ 累积的限制因子ꎬ即在不同海拔间

氮对于大叶醉鱼草来说是充足的ꎮ 虽然叶片光合能力和 ＮＳＣ 合成受到氮的重要影响[１８]ꎬ但在叶片氮充足的

条件下ꎬ大叶醉鱼草叶片 ＮＳＣ 含量与 ＰＰ没有显著的相关性(表 １)ꎬ即叶片用于光合作用的氮也不是 ＮＳＣ 含

量在高海拔较高的累积量的直接原因ꎮ
叶片非结构性碳水化合物含量反映了可用于抵御外部不利环境的植物碳水化合物的数量[６]ꎬ尤其叶片

中可溶性糖的积累对植物来说是一种耐冰冻的机制[４４]ꎮ 而 Ｐｏｔｈｅｒ同时也关系到植物生殖、防御、结构以及激素

的生产、储存和再利用等生理过程ꎬＰｏｔｈｅｒ的增加可增强植物适应外界环境的能力[１９]ꎮ 这也解释了本研究中大

叶醉鱼草叶片 Ｐｏｔｈｅｒ与 ＮＳＣ 含量和可溶性糖含量的显著正相关关系(表 １)ꎮ 结合 Ｐｏｔｈｅｒ、ＮＳＣ 含量和可溶性糖

含量随海拔升高所呈现出的一致的升高趋势(图 １ꎬ图 ２)ꎬ说明大叶醉鱼草通过支持叶片其他生理过程的活

性提高了抵御高海拔较恶劣环境的能力ꎮ

４　 结论

高海拔低温降低了大叶醉鱼草的同化需求ꎬ限制了叶片光合同化产物转化为生长所需的结构性物质ꎬ使
叶片累积了较高的为植株提供保险措施的淀粉含量和提供渗透保护与参与代谢过程的可溶性糖含量ꎮ 随海

拔升高ꎬ大叶醉鱼草叶片氮和其中分配于光合系统的氮维持不变ꎬ为其在不同海拔提供了稳定的资源获取能

力ꎬ高海拔增加的分配于其他组分的氮ꎬ增强了叶片其他生理过程的活性ꎮ 随海拔升高而增加的叶片非结构

性碳水化合物含量和分配于其他组分氮比例ꎬ与二者相互间紧密的相关性ꎬ共同为提高的大叶醉鱼草抵御和

适应高海拔较恶劣生境的能力提供了支持和保证ꎮ
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