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摘要：［目的］冬季低温是决定高山林线树种能否生存的重要生态因素。休眠前后树木体内碳水化合物的变化能够

反映出其安全越冬的策略。但目前高山林线树种休眠前后体内碳水化合物的变化及机理尚不清楚。为了探讨林线

树种越冬期间的生存策略，［方法］本文以祁连山林线青海云杉为对象，研究了不同海拔（２９００、３０００、３１００、３２００、
３３００ｍ）成年树枝、叶休眠前后非结构性碳水化合物含量变化，包括可溶性糖（葡萄糖和果糖）、淀粉以及糖／淀粉比
值的变化。［结果］表明：（１）休眠前青海云杉当年及１年生叶在高海拔处ＮＳＣ含量高于中、低海拔处ＮＳＣ含量，而
在枝条中高、中、低海拔间没有显著差异。（２）休眠后叶中ＮＳＣ含量最高值在中海拔３１００ｍ处，显著高于高海拔；
不同组织中ＮＳＣ含量高于休眠前，叶片中尤为明显。（３）与休眠前相比，休眠后可溶性糖及淀粉含量增加，淀粉含
量增加幅度显著，引起可溶性糖／淀粉比值降低。［结论］青海云杉休眠前贮存足够的碳水化合物保证越冬期间的
细胞渗透调节及能量代谢，并且休眠后气温升高时叶片和枝条的 ＮＳＣ能够得到迅速补充，为新枝条萌发提供充足
的碳源，反映了青海云杉在越冬期间的生存策略。
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　　海拔梯度包含了温度、湿度、光照和土壤等诸多
环境因子的剧烈变化，使其成为研究植物对环境变

化响应的理想场所［１］。海拔梯度环境条件的异质性

会导致林线树木在形态和生理上产生一定的变

化［２］。高海拔树木能够生存、生长发育和繁衍取决

于对剧烈变化的环境条件的生理生态响应和适应能

力。所以，生长在高海拔环境的树种需要充足的碳

水化合物供应支持其生长和代谢。树木体内积累的

非结构性碳水化合物（ｎｏｎｓｔｒｕｃｔｕｒａｌｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ，
ＮＳＣ）能够为树木休眠后恢复生长提供碳源，而且能
在植物光合产物不足时起到缓冲作用，因此在很大

程度上影响着植株的生长及对环境的响应［３］。ＮＳＣ
积累是否充足，能够反映出树木是否受到碳限制。

ＮＳＣ在树木体内的积累有季节性和组织之间的差
异，而组织之间的差异可以反映出碳源和碳库之间

的平衡关系［４－５］。以往的大量研究，主要集中在生

长季节树木体内海拔梯度对碳水化合物含量的影

响［２，６］。但是有人提出，在比较不同海拔梯度间的

树木体内碳水化合物差异时应考虑到在同一发育时

期或者是在同一物候期内比较（比如生长末期或者

是休眠期）［７－８］。而对于非生长季内不同海拔梯度

上林线树种碳水化合物含量变化的报道较少。非生

长季内林线树种体内的 ＮＳＣ既要保证树种在低温
环境下安全过冬，又提供来年新枝叶萌发所需要的

营养。所以林线树种的冬季适应策略，决定着在林

线树种的生存能力。

青海云杉（ＰｉｃｅａｃｒａｓｓｉｆｏｌｉａＫｏｍ．）是祁连山森林
的建群种，是祁连山区重要的水源涵养林，随海拔垂

直分布，生长状况存在明显的海拔差异。目前对祁

连山林线树种碳水化合物含量及其变化的报道相对

较少［９］，尤其是青海云杉休眠期的研究还未见报道。

本研究以祁连山林线树种青海云杉为对象，研究休

眠前后不同海拔青海云杉成年树当年和１年生中枝
条及叶片中 ＮＳＣ及其组分含量的变化，探讨青海云
杉冬季的适应策略，为深入研究祁连山林线形成机

制提供科学依据。

１　材料与方法

１．１　采样地点
研究区域设在祁连山北坡中部祁连山水源涵养

林西水自然保护站地区（３８°３４′Ｎ，１００°１７′Ｅ）。属
高寒干旱半干旱地区，温度、降水具有明显的垂直梯

度和水平差异。年均温度为 －０．６ ２．０℃，７月份
平均气温１０ １４．０℃。年降水量在３００ ５００ｍｍ
之间，其中 ６０％以上集中在 ６—９月份，相对湿度
５０％ ７０％，年蒸发量１２００ｍｍ，无霜期９０ １２０
天［８］。水热条件的垂直分布造成植被分布具有明显

的垂直地带性，从低海拔到高海拔依次为荒漠草原

植被带、干性灌丛草原植被带干性灌丛草原植被带、

山地森林草原植被带、亚高山灌丛草甸植被带、高山

寒漠草甸植被带。青海云杉是祁连山森林的建群

种，水源涵养林的主体，分布海拔范围在２５００ ３
３００ｍ的阴坡、半阴坡。土壤为山地灰褐土。
１．２　样品采集

分别于２０１３年９月（休眠前）、２０１４年５月（休
眠后），采集青海云杉成年树（树龄１约５０年）当年
生及１年生枝条、叶片。沿海拔２９００ ３３００ｍ海
拔之间设（２９００、３０００、３１００、３２００、３３００ｍ）５个
采样区（设定２９００ｍ为低海拔、３０００ ３１００ｍ为
中海拔、３２００ ３３００ｍ为高海拔），其中海拔３３００
ｍ为林线的上缘，３２００ｍ为林线的过渡带。在每个
采样区上选择个体大小和生长状况一致的健康成年

青海云杉各５棵。每次采样时间为１２：００—１４：００。
在每株树冠的中上部采集不同方位１年生及当年生
枝条和叶片，不同方位样品混合后为１个样本，纸袋
封装后放在冰盒里带回。８０℃烘箱杀青，７０℃烘干，
粉碎成粉末用于测定使用。

１．３　样品分析方法
可溶性糖提取：参照于建国等［１０］著《现代使用

仪器分析方法》，略有改动。称１ｇ粉碎好的干燥植
物样品于三角瓶中，加入５０ｍＬ蒸馏水，用锡纸封住
瓶口，放入高压锅中蒸１小时，冷却后保证三角瓶中

９０９
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有２０ｍＬ溶液，过滤，滤液用Ｗａｔｅｒｓ２４４型高效液相
色谱仪（美国）测定可溶性糖（果糖、葡萄糖）的

含量。

淀粉提取：参照刘福岭等［１１］著《食品物理化学

分析方法》，略有改动。称取２ｇ粉碎好的干燥样品
于三角瓶中，用乙醚洗涤４ ５次，然后用１０％乙醇
溶液１５０ｍＬ分次洗涤，弃去溶液，将残留物用蒸馏
水２００ｍＬ洗入三角瓶中，加稀盐酸（２∶１）２０ｍＬ，置
沸水浴中回流８小时，冷却后，用２０％氢氧化钠中
和，加入铝浆１０ｍＬ，转移至５００ｍＬ容量瓶中，用蒸
馏水稀释至刻度，摇匀，过滤，滤液用 Ｗａｔｅｒｓ２４４型
高效液相色谱仪（美国）测定淀粉含量。

Ｗａｔｅｒｓ２４４型高效液相色谱仪（美国）色谱条
件———色谱柱：ｓｕｇａｒｐａｋ１（美国）；流动相：蒸馏水；
流速：０．６ｍＬ·ｍｉｎ－１；柱温：７０℃；检测器：视差检
测器。

ＮＳＣ为可溶性糖和淀粉含量的总和，其中可溶
性糖包括葡萄糖和果糖两部分，所有含量均用百分

比干重表示。

１．４　数据分析
所有数据均采用 ＳＰＳＳ１６．０软件进行分析。采

用影响因子方差分析（ＡＮＯＶＡ）分析海拔、采样时间
及枝条年龄对非结构性碳水化合物含量的影响；采

用ｏｎｅｗａｙＡＮＯＶＡ方法分析青海云杉组织中 ＮＳＣ
及其组分含量在不同海拔间的差异显著水平，并进

行ＬＳＤ多重比较分析。

２　结果与分析
２．１　海拔、休眠对青海云杉ＮＳＣ含量的影响

本研究影响采样的因素包括采样时间和海拔梯

度，通过影响因子方差法（ＡＮＯＶＡ）分析了采样时
间、海拔梯度对青海云杉枝条中非结构性碳水化合

物（ＮＳＣ）含量的影响（表１）。结果显示，海拔梯度
对当年生叶片中葡萄糖、可溶性糖含量以及糖／淀粉
比值影响显著（Ｐ＜０．０５），对果糖、淀粉及ＮＳＣ无显
著影响（Ｐ＞０．０５）。而对１年生叶片中的各组分及
糖／淀粉比值均有显著影响（Ｐ＜０．０５）。海拔梯度
对当年生枝条中各组分的影响结果与１年生叶片相
同。而在１年生枝条中，海拔只对果糖和 ＮＳＣ含量
有显著影响（Ｐ＜０．０５）。

采样时间对各组织中非结构性碳水化合物ＮＳＣ
组分含量影响表明，当年生叶中除葡萄糖含量外，其

它各组分含量及糖／淀粉比值均受采样时间的显著
影响（Ｐ＜０．０５）。１年生叶和当年生枝条中 ＮＳＣ各
组分含量及糖／比值受采样时间显著影响（Ｐ＜
００５）。１年生枝条中果糖、淀粉、ＮＳＣ含量及糖／淀粉
比值受采样时间显著影响（Ｐ＜０．０５），葡萄糖和可溶
性糖含量未显著受到采样时间的影响（Ｐ＞０．０５）。

当年生叶、１年生叶及当年生枝条中所测各组
分均受到海拔 ×采样时间交互作用的显著影响（Ｐ
＜０．０５），而１年生枝条中所测各组分均未受到海拔
×采样时间的显著影响（Ｐ＞０．０５）。

表１　不同海拔青海云杉休眠前后非结构性碳水化合物及其组分含量影响因子方差分析（ＡＮＯＶＡ）
Ｔａｂｌｅ１　ＡＮＯＶＡｏｆｆａｃｔｏｒｓｉｎｆｌｕｅｎｃｉｎｇｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓｏｆＮＳＣａｎｄｉｔｓｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓｏｆＰｉｃｅａｃｒａｓｓｉｆｏｌｉａ

项目Ｉｔｅｍｓ
Ｆ

ｄｆ
葡萄糖

ｇｌｕｃｏｓｅ
果糖

ｆｒｕｃｔｏｓｅ
可溶性糖

ＴｏｔａｌＳｕｇａｒ
淀粉

Ｓｔａｒｃｈ
ＮＳＣ
ＮＳＣ

糖／淀粉
Ｓｕｇａｒ／ｓｔａｒｃｈ

当年叶

Ｃｕｒｒｅｎｔｙｅａｒｌｅａｖｅｓ

时间（Ｔ） １ ０．６３７ １６６．５５ ６．０４２ ４２２．１５ １０４５．５３ １５．９０４

海拔（Ｅ） ４ ４．９６５ ２．２３７ ３．６６８ １．６３２ １．８３４ ３．３７３

ＴＥ ４ ３．１２０ ３．３５４ ３．００８ ６．５６２ ７．４１９ ３．５１１

１年叶
Ｏｎｅｙｅａｒｌｅａｖｅｓ

时间（Ｔ） １ １２．５２９ ４４．０３ ０．０７ ８２１．１３ １０３２．７９ ６１．１４

海拔（Ｅ） ４ １２．２５３ ３．７７７ １０．２３２ ４．９９３ ９．１６２ ７．０６５

ＴＥ ４ ４．７９７ １．６７６ ４．０７２ １７．３１３ １３．１４６ ７．８５６

当年枝

Ｃｕｒｒｅｎｔｙｅａｒｓｔｅｍｓ

时间（Ｔ） １ ８．６１８ ３１２．５４９ ９４．３３３ ８７．９２７ ２４９．１０２ １１．１２２

海拔（Ｅ） ４ ２８．１２８ ３３．９４５ ２８．１６１ ４．２９９ ８．５４ ５．３４７

ＴＥ ４ ５．１６８ ３０．９１ ６．４２９ ３．４７１ １０．５２８ ０．２５４

１年枝
Ｏｎｅｙｅａｒｓｔｅｍｓ

时间（Ｔ） １ ０．２８２ １０．１９２ ０．５１２ ５７．１９６ ２６１．９１７ １０．００２

海拔（Ｅ） ４ １．０５２ ３．３２７ １．５７７ ０．８６７ ８．８７２ １．０５８
ＴＥ ４ ０．５３０ ０．５５９ ０．４８３ ０．６３４ ２．０１６ ０．２５０

２．２　休眠前后青海云杉不同组织中非结构性碳水
化合物含量随海拔变化

２．２．１　可溶性糖含量随海拔变化　青海云杉不

同组织可溶性糖含量随拔变化（图１）。由图１可
以看出，休眠前当年生叶中可溶性糖含量随海拔升

高呈上升趋势，在林线过渡带海拔３２００ｍ达到最
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高值，海拔间可溶性糖含量没有显著差异（Ｐ＞
００５）。１年生叶中可溶性糖含量随海拔升高呈波
动式变化，总体呈上升趋势，在海拔３２００ｍ达最
高值，而在林线边缘３３００ｍ又有所下降，高海拔
（３２００ｍ）、中海拔（３１００ｍ）与低海拔２９００ｍ相
比可溶性糖含量显著提高（Ｐ＜０．０５），而３３００ｍ
可溶性糖含量与其它各海拔间没有显著差异（Ｐ＞
０．０５）。当年生枝和可溶性糖含量随海拔呈上升
趋势，在３３０ｍ出现最高值，高海拔（３２００ ３３００
ｍ）当年生枝中可溶性糖含量显著高于低海拔
（２９００ｍ）。１年生枝条中可溶性糖含随海拔变
化趋势与当年生叶片相同。

休眠后，当年生叶中可溶性糖含量随海拔升高

呈降低－升高 －降低 －升高的波动式变化，最高值
在中海拔３１００ｍ出现，海拔间没有显著差异（Ｐ＞
０．０５）。１年生叶可溶性糖含量随海拔变化趋势与

当年生叶相同，但最高值出现在高海拔３３００ｍ，高
海拔３３００ｍ可溶性糖含量显著高于低海拔２９００
ｍ及中海拔３０００ｍ（Ｐ＜０．０５），而与其它海拔间差
异不显著（Ｐ＞０．０５）。当年生枝条中可溶性糖含量
随海拔升高呈升高 －降低 －升高的变化趋势，林线
边缘３３００ｍ出现最高值，显著高于低海拔２９００ｍ
和林线过渡带３２００ｍ（Ｐ＜０．０５）。１年生枝条中可
溶性糖含量随海拔的变化趋势与当年生叶相同，最

高值出现在３３００ｍ，显著高于低海拔２９００ｍ、中海
拔３０００ｍ及林线过渡带３２００ｍ可溶性糖含量（Ｐ
＜０．０５）。
葡萄糖含量在可溶性糖含量中占得比重高于果

糖，但是休眠后果糖在可溶性糖含量中的比重增加。

休眠前，各组织中可溶性糖中果糖占得比重１８％
３３％，而休眠后占得比重３１％ ４４％。

图１　休眠前后青海云杉不同组织中可溶性糖含量随海拔变化

Ｆｉｇ．１　ＴｈｅｃｏｎｔｅｎｔｓｏｆｓｏｌｕｂｌｅｓｕｇａｒｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｉｓｓｕｅｏｆＰｉｃｅａｃｒａｓｓｉｆｏｌｉａｂｅｆｏｒｅａｎｄａｆｔｅｒｄｏｒｍａｎｃｙ

２．２．２　淀粉含量随海拔变化　青海云杉各组织中
淀粉含量随海拔变化如图２。当年生叶中淀粉含量
随海拔升高先下降，在海拔３１００ｍ达到最低值，随
后又逐渐升高，最高值在海拔３３００ｍ出现，且显著
高于海拔 ３１００ｍ和 ３２００ｍ的淀粉含量（Ｐ＜
００５），与低海拔２９００ｍ没有显著差异（Ｐ＞０．０５）。
１年生叶中淀粉含量随海拔变化趋势与当年生叶相
同，随海拔升高淀粉含量降低，最低值在３１００ｍ，显
著低于其它各海拔淀粉含量（Ｐ＜０．０５）。当年生枝
淀粉含量随海拔升高呈降低－升高－降低的变化趋
势，但各海拔间均没有显著差异（Ｐ＞０．０５）。１年生
枝中淀粉含量随海拔升高呈先降低后升高的变化趋

势，最低值出现在中海拔３１００ｍ，且各海拔间没有
显著差异（Ｐ＞０．０５）。

休眠后，当年生叶中淀粉含量随海拔升高先降

低在升高，最高值在３１００ｍ，而后随海拔升高淀粉
含量又有所降低，海拔间没有显著差异（Ｐ＞
００５）。１年生叶中淀粉含量随海拔升高呈降低 －
升高 －降低的变化趋势，最高值在中海拔３１００ｍ，
最低值在高海拔３３００ｍ。方差分析表明，海拔低
海拔（２９００ｍ）、中海拔（３１００ｍ）的淀粉含量显著
高于高海拔（３２００ｍ和３３００ｍ）（Ｐ＜０．０５）。当
年生枝中淀粉含量随海拔逐渐升高，而在３３００ｍ
淀粉含量呈下降趋势，最低值在海拔３３００ｍ，显著
低于其它各海拔的淀粉含量（Ｐ＜０．０５）。１年生
枝中淀粉含量随海拔升高呈降低 －升高 －升高的
变化趋势，最高值在海拔 ３２００ｍ，显著高于海拔
３３００ｍ和３０００ｍ的淀粉含量。比较休眠前后各
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图２　休眠前后青海云杉不同组织淀粉含量随海拔变化

Ｆｉｇ．２　ＴｈｅｃｏｎｔｅｎｔｓｏｆｓｔａｒｃｈｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｉｓｓｕｅｏｆＰｉｃｅａｃｒａｓｓｉｆｏｌｉａｂｅｆｏｒｅａｎｄａｆｔｅｒｄｏｒｍａｎｃｙ

图３　休眠前后青海云杉不同组织中非结构性碳水化合物含量随海拔变化

Ｆｉｇ．３　ＴｈｅｃｏｎｔｅｎｔｓｏｆｓｏｌｕｂｌｅｓｕｇａｒｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｉｓｓｕｅｏｆＰｉｃｅａｃｒａｓｓｉｆｏｌｉａｂｅｆｏｒｅａｎｄａｆｔｅｒｄｏｒｍａｎｃｙ

组织中的淀粉含量发现，休眠后各组织总的淀粉含

量均有明显增加。

２．２．３　非结构性碳水化合物含量随海拔变化　青
海云杉非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）含量随海拔变化
如图３。休眠前，当年生叶中 ＮＳＣ含量随海拔升高
整体呈上升趋势，最高值在海拔３３００ｍ，显著高于
低海拔和中海拔（Ｐ＜０．０５）。１年生叶中的 ＮＳＣ含
量随海拔升高呈先降低在升高的变化趋势，最低值

在海拔３０００ｍ出现，最高值在林线边缘３３００ｍ，
中海拔（３０００ｍ和３１００ｍ）的 ＮＳＣ含量显著低于
高海拔和低海拔的ＮＳＣ含量（Ｐ＜０．０５）。当年生枝
ＮＳＣ含量随海拔升高呈上升趋势，但海拔间差异不
显著（Ｐ＞０．０５）。１年生枝条中 ＮＳＣ含量随海拔升
高先逐渐降低，而后升高海拔３２００ｍ达最高值，到
海拔３３００ｍ时又有所下降，海拔间没有显著差异
（Ｐ＞０．０５）。
　　休眠后，各组织中的 ＮＳＣ含量明显高于休眠

前。当年生叶和１年生叶随海拔变化趋势相同，均
是随海拔升高呈下降－升高－下降的变化趋势。最
高值均出现在中海拔３１００ｍ，最低值出现在高海拔
３３００ｍ，最高值和最低值间差异显著（Ｐ＞０．０５）。
当年生枝中 ＮＳＣ随海拔升高呈先升高在下降的变
化趋势，最低值在海拔３３００ｍ，中海拔（３０００ｍ和
３１００ｍ）及林线过渡带（３２００ｍ）的 ＮＳＣ含量显著
高于３３００ｍ和２９００ｍ。１年生枝条中ＮＳＣ含量随
海拔升高与当年生叶的变化趋势形同，最高值在

３２００ｍ出现，而最低值则在３０００ｍ，且海拔３０００
ｍＮＳＣ含量显著低于其它各海拔（Ｐ＜０．０５）。
２．２．４　可溶性糖／淀粉比值随海拔变化　休眠前所
测各组织中糖／淀粉比值如表２。当年生叶片中的
比值均呈先升高，再降低的变化趋势，最高值在

３２００ｍ处为２．８８８，显著高于低海拔２９００ｍ及林
线边缘３３００ｍ的比值。１年生叶糖／淀粉比值的最
高值在３１００ｍ处，随后比值随海拔升高呈降低趋

２１９



第６期 施　征，等：青海云杉休眠前后非结构性碳水化合物含量随海拔变化

势，３１００ｍ的比值显著高于其它各海拔。当年生枝
条糖／淀粉各海拔比值均 １．０ ２．０之间，最高值
（１６４３），在海拔３３００ｍ，且海拔间没有显著差异。

１年生枝糖／淀粉比值最高值（１．７８１），也是在海拔
３３００ｍ，且海拔间差异不显著。

表２　休眠前不同海拔青海云杉各组织可溶性糖含量与淀粉含量比值
Ｔａｂｌｅ２　ＴｈｅｒａｔｉｏｏｆｓｏｌｕｂｌｅｓｕｇａｒｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎａｎｄｓｔａｒｃｈｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｉｎｔｉｓｓｕｅｓｏｆＰｉｃｅａｃｒａｓｓｉｆｏｌｉａａｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｅｌｅｖａｔｉｏｎｓｂｅｆｏｒｅｄｏｒｍａｎｃｙ

海拔

Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ／ｍ
当年叶

Ｃｕｒｒｅｎｔｙｅａｒｌｅａｖｅｓ
１年叶

Ｏｎｅｙｅａｒｌｅａｖｅｓ
当年枝

Ｃｕｒｒｅｎｔｙｅａｒｓｔｅｍｓ
１年枝

Ｏｎｅｙｅａｒｓｔｅｍｓ
２９００ ０．８９６ａ ０．７２４ｂ １．１９７ａ ０．９６８ａ

３０００ １．１５２ａ ０．９４９ｂ １．２４９ａ １．１０６ａ

３１００ ３．２５５ａ ２．０７８ａ １．４０３ａ １．４１９ａ

３２００ ４．５０７ａ １．２５１ａｂ １．２５１ａ １．２６０ａ

３３００ ０．８３４ａ １．６４３ｂ １．６４３ａ １．７８１ａ

　　不同小写字母表示不同海拔间的差异显著（Ｄｕｎｃａｎ多重比较，Ｐ＜０．０５）
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌａｔｔｅｒｓｉｎｅａｃｈｃｏｌｕｍｎｉｎｄｉｃａｔｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓｂｅｔｗｅｅｎｅｌｅｖａｔｉｏｎｓ（ＤｕｎｃａｎｍｕｌｔｉｐｌｅｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓａｔＰ＜０．０５）

　　休眠后多测各组中的糖／淀粉比值如表３。各
组织中的糖／淀粉比值均在０．５ １．５之间，与休眠
前相比明显降低。所测各组织中糖／淀粉比值最高
值均出现在海拔３３００ｍ，当年叶（０．５７８）、１年叶
（０．５５３）、当年枝（１．４９０）、１年枝（０．９０６）。当年叶
糖／淀粉比值在各海拔间没有显著差异。１年叶、当

年生枝、１年生枝在海拔３３００ｍ的比值显著高于其
它各海拔。

休眠前糖／淀粉比值明显高于休眠后，休眠前可
溶性糖占得比重高，而休眠后淀粉含量增加，糖／淀
粉比值降低。

表３　休眠后不同海拔青海云杉各组织可溶性糖含量与淀粉含量比值
Ｔａｂｌｅ３　ＴｈｅｒａｔｉｏｏｆｓｏｌｕｂｌｅｓｕｇａｒｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎａｎｄｓｔａｒｃｈｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｉｎｔｉｓｓｕｅｓｏｆＰｉｃｅａｃｒａｓｓｉｆｏｌｉａａｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｅｌｅｖａｔｉｏｎｓａｆｔｅｒｄｏｒｍａｎｃｙ

海拔

Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ／ｍ
当年叶

Ｃｕｒｒｅｎｔｙｅａｒｌｅａｖｅｓ
１年叶

Ｏｎｅｙｅａｒｌｅａｖｅｓ
当年枝

Ｃｕｒｒｅｎｔｙｅａｒｓｔｅｍｓ
１年枝

Ｏｎｅｙｅａｒｓｔｅｍｓ
２９００ ０．５１６ａ ０．３６８ｂ ０．９２５ｂ ０．６５９ｃ

３０００ ０．５１８ａ ０．３５９ｂ １．０４９ｂ ０．６１４ｂｃ

３１００ ０．５４０ａ ０．３９０ｂ １．０２４ｂ ０．７８１ｂ

３２００ ０．４９３ａ ０．４２５ｂ ０．９４４ｂ ０．６１１ｃ

３３００ ０．５７８ａ ０．５５３ａ １．４９０ａ ０．９０６ａ

　　不同小写字母表示不同海拔间的差异显著（Ｄｕｎｃａｎ多重比较，Ｐ＜０．０５）
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌａｔｔｅｒｓｉｎｅａｃｈｃｏｌｕｍｎｉｎｄｉｃａｔｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓｂｅｔｗｅｅｎｅｌｅｖａｔｉｏｎｓ（ＤｕｎｃａｎｍｕｌｔｉｐｌｅｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓａｔＰ＜０．０５）

３　讨论

３．１　海拔对休眠前后青海云杉不同组织中 ＮＳＣ含
量的影响

　　本研究发现，休眠前青海云杉当年生叶及１年
生叶中ＮＳＣ在高海拔（３３００ｍ和３２００ｍ）的含量
不低于中低海拔（３０００ｍ和３１００ｍ），而在枝条中
高中低海拔间没有显著差异。说明休眠前青海云杉

各组织中 ＮＳＣ积累未受到海拔的限制，这与 Ｓｈｉ［１２］

周永斌［６］、王彪［１３］等同时期的研究结果一致。研究

表明高海拔树种光合作用强度与低海拔没有明显差

异［１４－１５］，所以在生长季高山林线树木能够合成足够

的光合产物，同时低温环境降低了树木的呼吸消耗

使得树木体内积累大量的ＮＳＣ。这可能是休眠前高
海拔青海云杉 ＮＳＣ含量不低于中低海拔的原因之
一。利用１４Ｃ示踪方法对不同组织的 ＮＳＣ研究发
现，树木呼吸代谢利用的碳水化合物主要是当年合

成的ＮＳＣ，而１年或２年形成的 ＮＳＣ主要用于年轮
的生长和休眠期的代谢［１６－１７］。因此常绿树种当年

生及１年生枝条叶片中的 ＮＳＣ对树木休眠和再生
长很重要。可见休眠前青海云杉枝条和叶片中积累

的ＮＳＣ既能保证其安全越冬，也为来年新组织生长
提供碳源。

休眠后青海云杉 ＮＳＣ含量表现为：海拔间比
较，中海拔（３１００ｍ）叶中 ＮＳＣ含量著高于高海拔
（３２００ｍ和３３００ｍ），当年生枝条ＮＳＣ含量高于高
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海拔（３３００ｍ）与低海拔（２９００ｍ）；休眠前后比较，
各组织中的 ＮＳＣ含量显著高于休眠前，叶片中尤为
明显。造成这种现象的原因一方面中海拔与高海拔

相比温度相对较高，与低海拔相比光照充足，所以中

海拔更有利于光合产物的形成和积累。造成这种现

象的生理机制还有待于结合土壤温度、水分、休眠后

各海拔的气温变化以及光照条件深入研究。另一方

面休眠后的５月份气温上升，青海云杉针叶开始进
行光合作用，而这时土壤温度还很低，根系活动受到

限制，所有光合产物的利用率降低，大量的光合产物

以淀粉的形式积累在叶片和枝条中，造成了淀粉含

量的显著升高。另外，以往的研究表明常绿树在休

眠后萌发前，枝条和针叶中淀粉含量会有一个显著

的升高过程，保证幼枝在萌发过程中有充足的碳

源［１８－２０］。青海云杉符合针叶树种的这一特性，淀粉

含量的增加保证了新的枝叶萌发所需要的碳水化合

物。所以，青海云杉休眠前后 ＮＳＣ含量的变化特点
是林线树木长期适应高海拔恶劣环境的结果。

３．２　海拔对休眠前后青海云杉不同组织可溶性糖、
淀粉含量及其比值的影响

　　非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）包括淀粉、果糖、葡
萄糖、蔗糖及果聚糖等多种成分，未来气候变化不仅

会对ＮＳＣ总量产生一定影响，更重要的是还可能会
进一步影响到 ＮＳＣ中各组分的组成和含量［２１］。可

溶性糖通过提高组织细胞液渗透压，防止细胞内结

冰，提高植物抗寒性，顺利度过寒冷季节。休眠前

后，各组织在高海拔的可溶性糖含量高于中低海拔

或者是没有显著差异。休眠后可溶性糖含量增加，

果糖在可溶性糖含量中所占比重上升。造成青海云

杉体内较高的可溶性糖含量的原因一方面是为了增

加细胞液的浓度防止细胞结冰，安全越冬。另一方

面可溶性糖的大量积累可能是林线树木长期进化中

对低温环境适应的一种策略。以往的研究也表明，

植物中的可溶性糖不仅是能量来源和结构性物质的

重要组成元件，还具有信号物质的功能，调节相关基

因的表达和酶活性，参与植物的生长发育调节以及

应对不良环境［２２－２４］。迄今已证明，具有重要作用的

糖信号主要是二糖和单糖，而单糖主要是葡萄糖和

果糖［２５－２８］。分析认为青海云杉休眠前后可溶性糖

组分的变化，可能是葡萄糖和果糖起到了信号物质

的作用来调节对低温环境的感知和适应，同时单糖

对休眠后青海云杉新生组织的发育及分化也可能起

到了信号调节的作用。但是，可溶性糖组分的这种

变化究竟又怎样的生理机制，还有待于进一步深入

研究。

可溶性糖与淀粉之间的相互转化是植物适应逆

境胁迫的一种有效方式，而它们的比例关系在高山

植抵御低温中起着关键作用。李迈和等的研究发

现，高海拔常绿树木在越冬过程中糖／淀粉比值大于
３，才能安全越冬［１６］。但本研究的结果发现休眠前

后青海云杉在各海拔枝条和叶片中糖／淀粉的比值
随海拔升高虽然呈上升趋势但变化范围在０．７０
４．５之间，休眠后比值均在０ ２之间。这与以往的
一些研究结果不同［１３，２９］。分析认为由于青海云杉

组织中休眠前后积累较多的淀粉使其比值降低，这

一方面为应对低温做好可溶性碳水化合物的储备，

另一方面为来年新组织的生长积累能源物质。

４　结论
本研究通过对休眠前后青海云杉不同组中的非

结构性碳水化合物在海拔间变化的研究，发现青海

云杉冬季的 ＮＳＣ含量表现为：不同海拔青海云杉休
眠前积累足够的 ＮＳＣ，而休眠后光合产物的及时补
充，保证了林线树种青海云杉安全越冬，并提供给新

生组织发生所需的碳源。这是林线树种青海云杉在

低温环境下确保物种延续的一种生存策略。
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