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典型黑土区不同水土保持树种的非结构性

碳水化合物特征及种间差异

邹青勤      王奕淞      蒋治岩      陈祥伟      王秀伟
(森林生态系统可持续经营教育部重点实验室（东北林业大学），东北林业大学林学院，黑龙江 哈尔滨 150040)

摘要:【目的】探究典型黑土区主要水土保持树种的非结构性碳水化合物（NSC）在器官水平的分配规律及其种间差异，以

期为水土保持植物的科学选择与培育提供理论依据。【方法】选取典型黑土区 5种水土保持树种（小叶锦鸡儿、榆叶梅、白

桦、糖槭和红皮云杉）作为研究对象，采集植物叶片、枝条、干材、树皮及树根，测定并比较各器官可溶性糖、淀粉及总

NSC的含量。【结果】（1）NSC含量在树种和器官之间均差异显著（P < 0.05）。5种树种中叶和根的 NSC含量较高，树干

中可溶性糖含量最低，根中淀粉含量最高，叶片中含量最低。红皮云杉叶和枝的可溶性糖含量显著高于其他树种，糖槭干

和根淀粉含量和 NSC显著高于其他树种。（2）不同生活型树种的 NSC及其组分的含量和分配也有明显差异，乔木叶片

的可溶性糖和 NSC含量高于灌木，乔木淀粉含量均表现为落叶树种大于常绿树种。（3）红皮云杉将更多的 NSC分配到

地上部分，榆叶梅将更多的 NSC分配到地下部分。（4）落叶灌木将大多数的 NSC分配到细根和中根上，乔木（红皮云杉）

选择将细根作为根系储存 NSC的主要组织。【结论】可溶性糖和淀粉在各器官中分配不同，叶和根分别是非结构性碳水

化合物的合成与储存结构，乔木树的 NSC分配利于叶片碳同化和光合作用。在 5种树种中，红皮云杉、榆叶梅和糖槭均

具有抗旱性，此外，红皮云杉还具有良好的耐寒性，可以更好地适应低温干旱的生长环境，因此红皮云杉、榆叶梅和糖槭

是研究区域适应能力相对较强的水土保持树种。
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Abstract: [Objective] This paper aims to investigate the distribution of non-structural carbohydrates (NSC)
in  major  soil  and  water  conservation  tree  species  in  typical  black  soil  region  and  their  interspecific
differences  at  organ  level.  [Method]  Five  species  of  soil  and  water  conservation  trees  (Caragana
microphylla, Amygdalus  triloba, Betula  platyphylla, Acer  negundo  and Picea  koraiensis)  were  selected  as
the research objects, the concentrations of soluble sugar, starch and total non-structural carbohydrate (NSC)
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in different organs were determined and compared. [Result] Within the same tree species, the concentration
of  NSC  and  its  components  in  different  organs  had  significant  differences  (P  <  0.05).  The  mean
concentration  of  soluble  sugar  in  leaves  was  the  highest,  and  that  in  trunk  was  the  lowest.  The  mean
concentration of starch and NSC in roots was the highest. The average concentrations of soluble sugar and
NSC in shrub leaves  were  lower  than those in  trees,  and the  average concentrations  of  starch and NSC in
deciduous roots were higher than those in evergreen trees. Evergreen trees (Picea koraiensis) allocated more
NSC  in  the  aboveground  part,  while  deciduous  tree  species (Amygdalus  triloba, Betula  platyphylla, Acer
negundo) allocated more NSC in the underground part. Deciduous shrub species (Caragana microphylla and
Amygdalus  triloba)  were  chosen  to  allocate  most  NSC  to  fine  roots  and  medium  roots,  deciduous  trees
(Betula  platyphylla and Acer  negundo)  were  chosen  to  allocate  most  NSC  to  coarse  roots,  and  evergreen
trees  (Picea koraiensis)  were chosen to  fine roots  as  the main tissue for  storing NSC. [Conclusion] Acer
negundo is not suitable for afforestation in arid area, but Picea koraiensis can be afforested under different
site  conditions.  This study analyzed and compared the NSC allocation strategies of  five species,  reflecting
the growth adaptation strategies of soil and water conservation species, in order to provide theoretical basis
for scientific selection and cultivation of soil and water conservation plants.
Key  words: soil  and  water  conservation  tree  species;  organ;  non-structural  carbohydrate  (NSC);  soluble
sugar; starch

 

碳水化合物不但是植物光合作用的主要产物，

而且是新陈代谢过程中重要的能源物质，对于维持

植物体正常的生理活动具有极其重要的作用[1]。非

结构性碳水化合物（non-structural carbohydrates, NSC）
是树木体内碳水化合物过量生产而积累的物质[2]，其

浓度和含量通常能够反映植物的总体碳供应情

况[3]和阶段性的碳获取–支出平衡[4]，还能反映植物

对外部环境干扰的抗性[5]。NSC是植物能量最主要

的储存形式，植物受到环境干扰时可以将其提取出

来维持自身的正常生长 [6]。植物 NSC大部分是淀

粉、可溶性糖，另外还包含了糖醇以及微量的脂类物

质[7]。可溶性糖是碳运输和代谢过程中的主要形式，

以用于满足植物正常的生命活动需求；淀粉是植物

体内储藏的高分子碳水化合物，用于能量的长期储

存和供应[8−9]，在特定情况下两者可实现相互转化，

在植物新陈代谢、抵抗逆境胁迫过程中发挥重要

作用[10]。

东北典型黑土区是中国谷物生产的重要产区。

由于长期过度开发及不可持续的土地利用，造成该

地区土壤生产力重大损失[11]。植物防治是治理水土

流失的根本方法[12]。营造水土保持林在改善生态环

境的过程中占有重要的地位，其中特定立地条件下

水土保持树种的选择是重中之重。植物通过生长生

理生态过程的综合作用来影响碳水化合物的分配，

植物的碳水化合物分配策略被认为是在其所处环境

下进行各种生命活动的最优解[13]。有研究表明，植

物通常在体内储存 NSC来抵御水分胁迫，以适应干

旱环境[14]。两种杨树（Populus spp.）无性系 Tristis和

Eugenei通过将淀粉转化成可溶性糖来耐寒[15]，白榆

（Ulmus pumila）通过储备淀粉以提高抗逆性，以适应

贫瘠生境 [16]。也有研究表明不同树种具有不同的

NSC分配策略，树种间 NSC含量差异也较大[17]。本

文选择典型黑土区 5种主要的水土保持树种，对这

些树种不同器官的总非结构性碳水化合物及其 2种
组分（可溶性糖类和淀粉）的含量和分配进行比较，

探讨水土保持树种 NSC分配策略的潜在相同点以

及种间差异，旨在为了解和揭示水土保持植物的适

应策略提供数据参考。 

1   研究区概况与研究方法
 

1.1    研究区概况

试验在地处黑龙江省西北部干旱地区的克

山农场，位于克山县与讷河市交界地带，地理位置

125°07′40″ ~ 125°37′30″E、48°11′15″ ~ 48°24′07″N，
平均海拔 315 m，坡度 2° ~ 6°。气候类型属中温带大

陆性季风气候，其年均降雨量接近 502.5 mm，夏季

高温多雨，降雨量占全年降雨量的 68.3%；该区域年

平均气温 1.3 ℃，极端最高气温 36.5 ℃，最低气温

−37.6 ℃，冬季低温干旱，无霜期 120 d；研究区土壤

类型以黑钙土为主，植被主要有落叶针、阔叶林植

被、草原草甸植被、沼泽植被和农业植被 5种类型，

其中水土保持树种包括长白落叶松（Larix olgensis）、
樟子松 （Pinus  sylvestris  var.  mongolica）、 小黑杨

（Populus × xiaohei）、白皮柳（Salix pierotii）、红皮云

杉（Picea koraiensis）、榆叶梅（Amygdalus  triloba）和
糖槭（Acer negundo）等[18]。 
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1.2    野外取样

试验开始于2019年8月，选取克山农场苗圃中3种
生活型：落叶灌木（小叶锦鸡儿 Caragana microphylla、

榆叶梅）、落叶乔木（白桦 Betula platyphylla、糖槭）、

常绿乔木（红皮云杉）共 5种水土保持树种作为研究

对象，均为 2011−2012年栽植（表 1）。

苗圃内按树种随机选取地径相近的植株各 3株
作为样木。在离地面 5 cm的树干处将样木锯断，将

地上部分分为叶、枝、干、皮 4个部分；地下部分采用

全挖法将整个根系挖出，用自来水冲洗干净，冲洗的

时候要防止细根被水冲洗掉。然后按照其直径大小

分为粗根（≥ 10 mm）、大根（5 ~ 10 mm）、中根（2 ~
5 mm）、细根（≤ 2 mm）4个部分，将植株的叶、枝、

干、皮和根各器官用蒸馏水冲洗两次。每棵标准木

收集的叶、枝、干、皮和根分别混合为一份样品，每个

树种取 3棵标准木。将所有样品装入自封袋并放入

0 ~ 4 ℃ 冷藏箱中，当日带回实验室，样品在微波炉

105 ℃ 下杀青 30 s，然后将样品封装贴好标签，在烘

干箱中 80 ℃ 条件下烘干至恒质量。称量植株各部

位干质量，用来计算幼苗 NSC总量及其在各器官中

的分配比例。之后用粉碎机进行粉碎处理，将粉末

过 100目筛后装入自封袋进行低温保存用于分析和

测定。 

1.3    非结构性碳水化合物测定

本研究将 NSC定义为可溶性糖类（葡萄糖、蔗

糖、果糖等）和淀粉的总和[19]。可溶性糖类和淀粉的

含量采用改进的苯酚浓硫酸法测定[20]。

称取 60  mg样品放入 15  mL离心管中，加

10 mL 80% 乙醇溶液过夜静置提取 24 h，然后 4 000
r/min离心 10 min。将离心后的上清液倾入 100 mL
容量瓶，残留沉淀中加 5 mL 80% 乙醇再次 4 000
r/min离心 5 min，然后将提取的上清液再次倾入 25、
50或 100 mL的容量瓶中，蒸馏水定容，用于总糖

分析。

将乙醇提取后的残余物干燥，然后加 10 mL蒸

馏水混匀，于沸水浴糊化 15 min，冷至 60 ℃ 以下，

加 1 mL 0.5% 的 α-淀粉酶溶液，于 60 ℃ 恒温水浴

锅保温 1 h，加 1滴碘−碘化钾溶液应不呈蓝色，若呈

蓝色，重复上述步骤，直至酶解液加碘−碘化钾溶液后

不呈蓝色为止，加热至沸腾使酶失活，然后 2 000 r/min
离心 5 min，过滤，将滤液转移到容量瓶中，定容用于

淀粉含量分析。

总糖和淀粉含量分析，将 1 mL定容后的待测溶

液转移到玻璃管中，加入 1 mL（溶于 80% 乙醇的）

28% 苯酚，然后立即加入 5 mL浓硫酸，摇晃玻璃管

1 min，静止 15 min，然后用紫外分光光度计（Genesys
10S UV-Vis）在 490 nm处测量吸光值。按照葡萄糖

的标准曲线计算出可溶性糖和淀粉的含量。 

1.4    数据分析及处理

树木各器官中NSC及其组分总质量由各组分NSC
含量和其生物量的乘积获得。采用双因素方差分析

（two-way ANOVA）分析树种与器官及其交互作用

对可溶性糖、淀粉和 NSC含量的影响，对 5个树种

不同器官的可溶性糖、淀粉及 NSC含量的差异进行

单因素方差分析（one-way ANOVA），运用 Duncan
检验法进行多重比较。所有数据分析绘图均采用 R
4.1.0（R Core Team, 2021）。 

2   结果与分析
 

2.1    树种和器官间 NSC 差异

分析结果表明，树种、器官和其交互作用对 NSC、
淀粉和可溶性糖类的含量均存在显著影响（P < 0.05）
（表 2）。从器官平均值来看，叶的可溶性糖和 NSC
平均含量最高为 138.6和 151.0 g/kg，树干的可溶性

糖和 NSC平均含量最低，分别是 23.2和 37.9 g/kg，
淀粉平均含量最低的器官是叶片 12.4 g/kg，而树根

中的淀粉平均含量最高为 160.5 g/kg。从可溶性糖

来看，红皮云杉叶和枝可溶性糖含量显著高于其他

表 1    5种水土保持树种基本信息

Tab. 1    Basic information of five tree species of soil and water conservation

树种
Tree species

代码
Code

生活型
Life form

平均冠幅
Average crown breadth/cm

平均树高
Average
tree

height/cm

平均地径
Average
ground

diameter/cm

树龄/a
Tree

age/year

备注
Note南北

North and south
东西

East and west

小叶锦鸡儿
Caragana microphylla CM 落叶灌木 Deciduous shrub 114.3 88.3 228.6 3.6 7 单株 Single plant

榆叶梅 Amygdalus triloba AT 落叶灌木 Deciduous shrub 97.8 91.0 143.7 15.5 8 丛生 Clump

白桦 Betula platyphylla BP 落叶乔木 Deciduous tree 52.0 52.0 329.0 4.7 7 单株 Single plant

糖槭 Acer negundo AN 落叶乔木 Deciduous tree 89.3 118.3 338.3 4.4 8 单株 Single plant

红皮云杉 Picea koraiensis PK 常绿乔木 Evergreen tree 66.7 60.0 79.5 3.1 8 单株 Single plant
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树种，白桦和糖槭叶可溶性糖含量高于小叶锦鸡儿

和榆叶梅。从淀粉来看，糖槭干和根淀粉和 NSC含

量显著高于其他树种，白桦和糖槭除干以外的各器

官淀粉含量都显著高于红皮云杉。红皮云杉叶 NSC
显著高于其他树种（图 1）。 

2.2    NSC 在根系中的分布

5种树种按不同根系径级分，其 NSC及组分的

含量没有统一的模式。在可溶性糖方面，榆叶梅和

红皮云杉根系的可溶性糖含量是随着根径的增大而

降低，糖槭各径级根系的可溶性糖含量较一致。在

淀粉方面，糖槭粗根的淀粉含量（173.7 g/kg）高于细

根（166.0 g/kg），其他树种都是细根 > 粗根。糖槭的

大根（279.8 g/kg）和中根（294.9 g/kg）NSC平均含量

最高，其他树种则是中根和细根。糖槭根系的可溶

性糖、淀粉和 NSC含量都是细根 < 粗根。

细根中榆叶梅可溶性糖含量（137.2 g/kg）显著高

于其他树种，小叶锦鸡儿最低为 58.6 g/kg；榆叶梅

（107.4 g/kg）和白桦（112.1 g/kg）的中根可溶性糖平

均含量显著高于其他 3种树种；在大根和粗根中，可

溶性糖含量的种间差异没有在较小根径部位中的明

显。根系 4个组织的淀粉和 NSC含量最大的都是糖

槭，最小的都是红皮云杉（图 2）。 

表 2    5种树种的非结构碳水化合物及其组分含量的双因素方差分析

Tab. 2    Two-factor ANOVA on concentration of non-structural carbohydrate and its components for five tree species

非结构性碳水化合物组分
Non-structural carbohydrate (NSC) component

变异来源
Source of variation df F P

可溶性糖 Soluble sugar

树种 Tree species 4 20.1 < 0.01

器官 Organ 4 63.9 < 0.01

树种 × 器官 Tree species × organ 16 10.8 < 0.01

淀粉 Starch

树种 Tree species 4 96.4 < 0.01

器官 Organ 4 172.2 < 0.01

树种 × 器官 Tree species × organ 16 25.7 < 0.01

总量 Total

树种 Tree species 4 11.6 < 0.01

器官 Organ 4 139.5 < 0.01

树种 × 器官 Tree species × organ 16 21.3 < 0.01
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图 1    5种树种各器官的非结构碳水化合物及其组分含量

Fig. 1    Concentrations of NSC and its components in the organs of five tree species
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2.3    非结构性碳水化合物及其组分的分配特征

5个树种的 NSC分配特征差异性显著（图 3）。
红皮云杉有着和其他 4种树种截然不同的 NSC分

配策略。从可溶性糖分布特征来看，红皮云杉叶中

可溶性糖的含量（60.55%）显著高于其他树种，小叶

锦鸡儿树枝中可溶性糖的含量（49.22%）显著高于其

他树种，糖槭树干中的可溶性糖含量（30.59%）显著

高于其他树种。从淀粉分布特征来看，红皮云杉的

叶和树枝中的淀粉含量占其总量的 58.60%，而榆叶

梅和糖槭则以分配给根为主，地下部分淀粉含量分

别占总量的 72.22% 和 60.65%。从 NSC分布特征

看，红皮云杉地上部分 NSC占总量的 82.17%，其中

叶和树枝最高，分别占 57.08% 和 17.85%；小叶锦鸡

儿地上部分的 NSC占总量的 56.36%，其中树枝的占
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图 2    5种树种根系内的非结构碳水化合物及其组分含量

Fig. 2    Concentrations of NSC and its components in the roots of five tree species
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图 3    5种树种各器官的非结构碳水化合物及其组分的分配

Fig. 3    Allocation of NSC and its components in the organs of five tree species
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比达到 45.57%，NSC含量的分配特征和可溶性糖、

淀粉的分配特征基本保持一致。榆叶梅和糖槭地下

部分NSC占比要高于其他树种，分别占总量的 62.69%
和 54.08%。在根系组织来看，5种树种 NSC含量分

配无明显规律，其中榆叶梅和小叶锦鸡儿 NSC含量

分布的大小顺序均为中根 > 细根 > 大根 > 粗根。红

皮云杉细根 NSC含量在总根系中占比最大，达到

40.55%。 

3   讨　　论
 

3.1    不同器官间 NSC 及其组分的含量差异

NSC各组分含量在不同植物器官之间差异显

著，本研究发现，NSC含量在叶和根中较高，树干中

可溶性糖含量最低，淀粉含量在根中最高，叶片中最

低。这反映了植物不同器官在生长发育过程中存在

的功能差异。这与之前刘万德等[21]所报道的常绿阔

叶的可溶性糖和淀粉含量特征相符，说明植物体内

的碳主要储存在叶片和根中。叶片是植物主要的光

合器官，是碳水化合物的源[22]，又因它具有较高的代

谢速率以及需要时刻保持正常的细胞膨压，所以其

NSC 组成由可溶性糖含量主导[23]。而树干为了修复

上部栓塞，便于水分运输，将大部分可溶性糖分配于

边材中，而心材中没有或浓度较低，树干的主要组成

部分是心材，边材所占比例较小，因此，树干中的可

溶性糖浓度与其他器官相比较低[24]。本研究中所有

器官中叶片淀粉含量最低，可能是因为树木通过叶

片进行光合作用，产生的可溶性糖可以运输到植物

的各个部位以用于细胞的新陈代谢，只有临时储存

在叶片中少量的可溶性糖转化为淀粉[25]。根系的淀

粉和 NSC含量最高，主要是因为根部的生理和代谢

活动非常活跃，植物维持根的生长和发挥其功能需

要消耗大量的能量，使得它成为树木的 NSC库[26]。

这种不同器官间的碳供需协同变化，可增强其应对

极端环境（如干旱）的抵抗性，有利于植物更好地适

应水土流失的生存环境。 

3.2    NSC 在根系中的分布

根系是树木主要的贮藏器官，地上部分生长结

束后，植物的光合产物被分配用于地下根的生长[27]，

并在根中储存。从根系组织来看，5种树种 NSC含

量分配无明显规律，植物都将 NSC分配给粗根和细

根，其粗根具有储存和机械支撑作用[28]，细根则主要

用于吸收土壤中的水分及养分。大量的生理活动如

离子的吸收、同化和运输等需要较多的能量供应，导

致植物根系成为 NSC 的“汇”和养分的“源” [23]。红皮

云杉以细根作为根系储存 NSC的主要组织，这与于

丽敏等[13]研究发现蒙古栎会把中根和粗根中的可溶

性糖转移到细根中以应对干旱胁迫的结果相符，说

明非结构性碳水化合物的利用与储存与植物抗旱性

密切相关，也可能是水土保持树种适应干旱生境的

重要机制。榆叶梅和红皮云杉根系径级与可溶性糖

浓度成反比，我们推测这可能与不同径级根系的不

同功能和抗旱性有关。榆叶梅和红皮云杉通过增加

细根中的可溶性糖浓度来提高吸水能力，这可能是

树木为了应对干旱环境而形成的一种适应机制。糖

槭根系中淀粉和 NSC浓度显著高于其他树种，同时

糖槭将淀粉更多地分配给根系，这可能与秋季落叶

有关，根中需要积累大量的淀粉来增强抗逆性，为春

季生长做准备[29]。榆叶梅将更多的 NSC储存在根

中，这可能是植物通过提高根系的吸水性来适应干

旱环境以维持树木生长代谢需求。 

3.3    不同生活型树种间 NSC 及其组分的分配

本研究发现，灌木叶片的可溶性糖和 NSC含量

低于乔木，与李娜妮等[30]研究结果相似，森林群落中

的优势层为乔木层，光合作用最强，叶片的碳同化能

力最大，NSC和可溶性糖作为植被光合作用的主要

产物，所以其浓度也会最高。该结果与乔木层处于

优势层等基本理论一致。但本研究中乔木树种糖槭

叶片的可溶性糖浓度较低，这个结果解释了秋季糖

槭叶片颜色变红，叶片中的可溶性糖转化为花色素

苷，导致可溶性糖浓度降低[31]。淀粉是能量长期储

存物质之一，其浓度积累可能会影响光合作用 [32]。

本研究中，乔木淀粉浓度均表现为落叶树种（白桦和

糖槭）大于常绿树种（红皮云杉），这可能是因为春季

生长初期落叶树种需要大量能量来展叶以维持整个

树体的生理活动（靠根系吸收不能满足）,所以在休眠

期积攒更多的 NSC，其中以可储存的淀粉为主，而常

绿树种此时可以利用老叶进行光合作用[33]。并且红

皮云杉作为针叶树种，可能是因为针叶树将根中的

淀粉转化为可溶性糖以增强根部呼吸代谢等生理活

动，从而提高吸水能力来更好地适应干旱环境[34]。

研究还发现，乔木（红皮云杉）叶的可溶性糖浓

度显著高于其他树种，这可能因为采样时间处于植

物生长季后期，即将迎来漫长且低温的休眠期，通过

提高可溶性糖占比来增加细胞溶质的浓度、降低冰

点调节水势，从而抵御低温胁迫[35]；乔木（红皮云杉）

作为常绿树种，其枝的可溶性糖含量显著高于其他

树种，这与张海燕等 [36]对中国温带 12个树种枝中

NSC浓度比较的研究结果相似，他们发现常绿树种

秋冬季新枝和老枝的 NSC含量逐渐上升，可溶性糖

含量逐渐升高，较高的可溶性糖浓度可以帮助树木

抵御寒冷。

红皮云杉叶和枝条 NSC显著高于其他树种，这
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与赵镭等[37]研究发现亚热带常绿树种的非结构性碳

水化合物含量显著高于落叶树幼苗的结果相符，红

皮云杉作为常绿树种，其他树种均为落叶树种，可

见，落叶和常绿树种叶和枝的 NSC 存储特征不同，

常绿树具有较高的 NSC存储能力，而落叶阔叶可溶

性糖储存能力有限，在冬季落叶树种逐渐落叶，而常

绿树种通过保留叶片来过冬。还有可能是因为常绿

树种在生长季初期未开始迅速生长，而落叶树种的

老龄叶以淀粉形式积累了大量 NSC 的缘故[33]。本研

究还发现，红皮云杉将更多的可溶性糖和 NSC分配

到地上部分，这可能是该植物为了更快地生长将更

多的碳分配给地上部分，以便增强与其他树种的光

利用与竞争能力，于丽敏等[13]在研究中同样发现蒙

古栎为增强光竞争优势和获得更多的光合产物将碳

投资在地上生长。 

4   结　　论

典型黑土区 5个主要树种 NSC主要是以叶和

根作为合成和储存结构，淀粉主要储存库为根，相比

树干，叶片中的可溶性糖含量更高，而淀粉则最低，

这种差异反映了不同器官在生长发育过程中的功能

是不同的。不同功能型的树种，其 NSC含量差异显

著，乔木叶片的可溶性糖和 NSC平均含量高于灌

木，落叶乔木的淀粉含量均大于常绿乔木。榆叶梅

细根可溶性糖高，更利于根系吸收水分；糖槭体内储

备淀粉含量高，其抗逆性较强，能更好地适应干旱贫

瘠生境；红皮云杉提高叶和枝的可溶性糖含量，以利

于植物抵御寒冷；并且它以细根作为根系储存 NSC
的主要组织，将根部淀粉转化成可溶性糖，以利于更

好地适应干旱贫瘠生境，因此从养分储存和运输的

角度分析，红皮云杉、榆叶梅和糖槭是研究区域适应

能力相对较强的水土保持树种。
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