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摘  要  植物叶片非结构性碳水化合物（NSC）不仅为植物代谢提供重要能量，还能一定程度上反映植物对外界环境

的适应策略. 以亚热带常绿阔叶林林下6种植物：茶（Camellia sinesis）、细枝柃（Eurya loquaiana）、润楠（Machilus 
pingii）、短刺米槠（Castanopsis carlesii）、大叶山矾（Symplocos grandis）和薄叶山矾（Symplocos anomala）为对象，研

究各物种抽枝展叶进程中叶片大小、比叶重（LMA）、光合色素以非结构性碳水化合物及其组分含量的动态变化，分

析NSC组分之间及与光合色素与LMA间的相互关系，探讨展叶过程中引起叶片NSC差异的原因. 结果表明：（1）各物

种单叶面积随叶片展开而增加直至8月下旬达到最大，为9.20（茶）-40.81 cm2（大叶山矾）；而LMA在展叶初期下降后

随叶片展开逐步升高，直到次年1月下旬还在持续缓慢增加，因各物种不同，最大值为82.90-152.10 g/m2；光合色素则在

展叶进程中逐渐增加，6月下旬达到较高值后在整个夏秋季维持较高的含量，次年1月有所下降. （2）在整个当年生叶

片生长进程中，6种植物叶片可溶性糖含量总体上由展叶初期逐渐增加，而淀粉含量随着叶片的生长成熟逐渐降低；

各物种NSC含量为87.00（薄叶山矾）-163.35 mg/g（细枝柃），除大叶山矾和薄叶山矾外，NSC含量随着叶片生长进程逐

渐增加；（3）各物种可溶性糖含量随着淀粉含量的增加而降低，叶绿素含量随着LMA的增加而显著增加，可溶性糖

与LMA具有显著的正相关关系，而淀粉与LMA呈显著负相关（R2 = 0.51-0.86，P < 0.004），表明展叶后期部分淀粉转化

为可溶性糖，这与展叶后期林内光资源的可利用性以及植物的生理活动相关. 综上所述，随着展叶进程，非结构性碳

水化合物及其组分具有不同的变化规律，一方面与叶片增大增厚进程中的生理活动有关，另一方面也反映了叶片功能

属性间的权衡关系，研究结果可为阐明亚热带常绿阔叶林林下木本植物展叶期的碳代谢提供理论基础，亦丰富了森

林植物生活史对策理论. （图6 参53）
关键词  非结构性碳水化合物（NSC）；可溶性糖；淀粉；光合色素；比叶重（LMA）；亚热带常绿阔叶林
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Abstract   Non-structural carbohydrates (NSC) in plant leaves not only reflect the carbon supply of the plants but also their 
adaptation strategies to environmental conditions. Six species of subtropical woody plants from an evergreen broad-leaved 
forest, including Camellia sineis, Eurya loquaiana, Machilus pingii, Castanopsis carlesii, Symplocos grandis, and Symplocos 
anomala, were evaluated in this study. Dynamic changes in leaf area, leaf mass per area (LMA), photosynthetic pigment 
content, and non-structural carbohydrates and their components in leaves at different developmental stages were monitored, 
and the relationships between these traits were analyzed. The reasons for the differences in NSC among leaves are discussed. 
(1) During the entire leaf expansion process, individual leaf area increased over time until homeostasis was attained, and 
maximum values were observed in late August and ranged from 9.20 cm2 (C. sinesis) to 40.81 cm2 (S. grandis). Leaf mass per 
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碳水化合物作为植物光合作用的主要产物，不仅是植物

新陈代谢过程中重要的供能物质，还对维持植物体正常的生

理代谢活动具有重要作用[1-2]. 植物体内的碳水化合物通常可

分为结构性碳水化合物（Structural carbohydrates，SC）和非

结构性碳水化合物（Non-structural carbohydrates，NSC）[3-4]. 

SC（如木质素和纤维素）主要用于植物体的形态构建 [4-5]，

NSC主要用于植物的生理代谢活动，并在一定程度上可以反

映植物整体的碳供应水平及其对环境条件的适应性 [6-7]. NSC
主要包括可溶性糖（如葡萄糖、蔗糖、果糖等）和淀粉 [8]，可

溶性糖是光合作用的直接产物，是碳 运输和代谢过程中的

主要形式，用于满足植物当前生命活动需要，并起到调节渗

透压的作用；植物体内可溶性糖的含量在植物生长发育过

程中变化很大 [9]，且与环境因子变化密切相关，是植物通过

生理调节适应环境变化的重要机制 [10]. 淀粉是植物NSC主要

的相对可溶性糖较为长期的贮存形式，主要供应植物将来

需求 [11-13].  两者在一定条件下可以相互转换 [14].  叶片作为植

物光合作用的器官，其NSC及其组分是植物光合作用的主要

产物，也是植物合成各种物质的基础 [15].  通过研究植物叶片

NSC及其组分含量的变化，可以了解植物碳水化合物的供应

与转化状况 [16]. 

在 森 林生态系统中，光 照是 影响植物建 立、生长和 存

活的最主要环境因子之一 [17-18]. 对热带湿润森林碳水化合物

存储的研 究 显 示，随 着植物耐荫性的增加，碳 水化合物 浓

度逐渐增大，反映了碳 水化合物的储存与光需求间的负相

关 [19]. 在新热带森林中的研究同样显示了碳水化合物的存储

能够提高幼苗的耐荫性及耐逆性 [20-21]，但对水曲柳（Fraxinus 
mandschurica）幼苗遮阴处理也会降低了溶性糖、淀粉及NSC 
浓度 [22]，表明光资源的可利用性与植物体 非结构性碳的重

要关系. 同时，作为反映植物叶片结构建成和光合能力的比

叶重（LMA）与光资源和其他叶片属性也有着十分复杂的关

系，通常LMA随光强的增加而增大，光照条件好，叶绿素含

量增加，单位面积的叶片光合速率高，碳同化积累的有机物

较多，因此，很多研究表明，LMA与叶片的光合能力呈正相

关 [23-25]；但随着LMA增加，叶片增厚、密度增加，单位质量的

光合效率会降低，体现出植物建成成本的增加. 目前，有关

不同耐荫性植物的NSC与光照、叶绿素以及LMA的关系研

究较少，其内在机理还不十分明确. 耐荫植物的叶片较阳性

植物叶片薄，LMA小，另一方面为了减少消耗，耐荫植物通

过增加NSC的积累 [20]，降低呼吸速率（Rd，dark respiration）

尽可能地保存资源 [26-27]. 有假说认为耐荫植物比非耐荫植物

能保持高浓度的碳水化合物 [20]，但证据非常紊乱 [28-29].  耐荫

植物一般具有光合色素物质含量较高的特征 [30]，叶绿素含量

高，叶绿素a/b 值低，黄色素含量低 [31]，减少以黄色素为媒的

能量损耗机制的投资. 但一些研究也认为叶绿素a/b与光线的

强弱没有关系[32]. 

前人有关 影响叶片NSC含量的研究主要集中于温度和

水分 [15]，但植物叶片NSC含量与光合色素以及LMA变化的相

关性研究较少，有关植物抽枝展叶进程中NSC含量的动态变

化与植物相关属性关系的研究还有待进一步深化. 因此，我

们通过对青城山亚热带常绿阔叶林不同植物当年生叶片的

动态研究，分析不同物种抽枝展叶进程中NSC含量及其组分

的动态变化以及与光合色素和LMA相关关系，试图回答以

下科学问题：（1）当年生叶片在展叶过程中NSC的动态变化；

（2）不同物种之间碳代谢特征以及对光资源的竞争对策；

（3）叶片功能属性之间的关系以及生活史特征，为更好地阐

明亚热带常绿阔叶林林下植物碳代谢和生长适应对策提供

理论依据. 

area decreased during the initial leaf spreading period and then continuously increased until the end of January of the following 
year. Maximum LMA values varied between different species, and the maximum values ranged between 82.90-152.10 g/m2. 
Chlorophyll content increased during the entire year. High chlorophyll content was maintained throughout summer and autumn 
after reaching high values in late June and then slightly decreased in January of the following year. (2) Soluble sugar and NSC 
contents in the leaves of the six plants showed similar trends and gradually increased from the early stage of leaf expansion 
through the full expansion stage, whereas starch content presented the opposite trend. NSC content ranged from 87.00 mg/
g (S. anomala) to 163.35 mg/g (E. loquaiana) and gradually increased with the leaf growth process, except in S. grandis and 
S. anomala. (3) Soluble sugar content decreased as starch content increased and was positively correlated with LMA, and 
chlorophyll content increased as LMA increased, whereas starch content was negatively correlated with LMA (R2 = 0.51-0.86，
P < 0.004). This suggests that starch may convert to soluble sugar during the late stage of leaf development, which may be due 
to light availability and physical activities of the plants in the forest. The aforementioned results demonstrate that NSCs in the 
leaves of undergrowth plants from an evergreen broad-leaved forest show different dynamic changes and storage characteristics 
during different leaf development stages. Changes in photosynthetic pigments and LMA were related to NSC accumulation. 
NSC and the components varied with leaf development stage, which may be related to physical activities during leaf expansion 
and thickening and may be reflected in trade-off relationships among functional traits. These results provide a theoretical basis 
for elucidating carbon metabolism during the unfolding stage in subtropical woody species from evergreen broad-leaved forests 
and expand upon the life history theories of forest plants adapting to the understory environment.

Keywords  non-structural carbohydrates (NSC); soluble sugar; starch; photosynthetic pigment; leaf mass per area (LMA); 
subtropical evergreen broad-leaved forest. 
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1  材料与方法

1.1  研究区域与样地概况
研究地点位于四川省都江堰市青城山风 景区，地处四

川盆地西缘山地著名的“华西雨屏带”的中北段（N30°54′，
E103°35′），全境周围120 km，保护区面积1 522 hm2. 气候温

和湿润，属亚热带温湿型气候，年平均温度15.2 ℃，最热月气

温平均温24.7 ℃，最冷月平均温4.6 ℃；平均相对湿度81%；

年降水量1 225.1 mm ；无霜期271 d，受大气环流和地形的影

响，云天多、日照少，最大太阳辐射量在7月，最小在1月（数

据由成都市气象局提供）. 青城山地质地貌上以“丹岩沟谷, 
赤壁陡崖”为特征，土壤类型主要为山地黄壤，母岩为侏罗

纪紫色砂岩、泥岩和砾岩的坡积物[33-34]. 

1.2  样品采集与处理
样地位于 青 城山前山“天 然图画”景区 附 近，选 取典

型 的 亚 热 带 常 绿 阔 叶 林 群 落，样 地 坡 向为 西 南 向，乔 木

上 层 优势种主要包括栲树（Castanopsis fragessii）、桢楠

（Phoebe zhennan）、杉木（Cunnighamia lanceolata）；乔木

亚层优势种主要包括大叶山矾（Symplocos grandis）、短刺

米槠（Castanopsis carlesii）、润楠（Machilus pingii）、异叶榕

（Ficus heteromorpha）、青冈栎（Cyclobalanopsis glauca）、

黄牛奶树（Symplocos laurina）；灌木层优势种主要包括大叶

山矾、茶（Camellia sinensis）、黄常山（Dichroa febrifuga）、

鹅掌柴（Scheff lera delavay i）、柃木属（Eurya）、女贞属

（Ligustrum）和一些乔木幼苗. 林内物种丰富，大部分林下木

本植物于3月下旬至4月上旬开始抽枝展叶，展叶时期的划分

主要以叶片增加进程为依据，前期增加缓慢，中期有一个明

显叶片快速增大期，后期以叶片面积呈现平稳增长为据. 于
2017年3月开始对样地内抽枝展叶的茶（Camellia sineis）、细

枝柃（Eurya loquaiana）、润楠（Machilus pingii）、短刺米槠

（Castanopsis carlesii）、大叶山矾（Symplocos grandis）和薄

叶山矾（S. anomala）随机各选取5株健康植株（3种乔木，3种

灌木，植株高度范围为70-120 cm），每株选取冠层外部3个不

同方位（西南、西北、东北）的枝条进行标签标记，测量叶片

长宽，因物种差异，测量叶片约为15-30片；展叶早期每周测

量一次，展叶中期每10-15 d测量一次，展叶后期叶片形态基

本建成，则每隔一个月测一次，直到叶片大小不再增加. 另

选取3株与标记植株长势相同的植株，在每株3个不同方位枝

条上，选取与标记样株物候期和形态相似的叶片进行采样，

共采集样品13-15次（茶共采样14次，短刺米槠共采样13次），

每根枝条摘取10片左右，每株共计30-40片叶片，混匀后放入

自封袋低温保存并带回实验室后分成两份，一份鲜叶样用于

叶绿素测量；另一份置烘箱105 ℃下杀青20 min，然后在65 ℃
下烘干至恒重用于LMA和NSC的测定. 

1.3  测定方法
NSC为可溶性糖（葡萄糖、果糖、蔗糖等）和淀粉的总

和[35]，可溶性糖和淀粉的浓度采用改良的蒽酮比色法测定 [36]. 

将烘干至恒重的样品粉碎，称取粉碎后50 mg左右的样品于
10 mL离心管中，将研磨后的样品加80%乙醇，沸水浴加热40 
min，提取样品中的可溶性糖. 上清液采用硫酸蒽酮法测定可

溶性糖含量，采用高氯酸法提取可溶性糖溶液后离心管中的

剩余固体物提取淀粉溶液，可溶性糖及淀粉含量均以干物质

中葡萄糖含量表示. 叶绿素浓度的测定参考王学奎方法 [37]，
LMA测定参考Xiang等方法 [38]. 

1.4  数据处理与统计分析
将每个日期采集的6种物种（每个物种3株，N = 3）叶片

磨碎后测定的可溶性糖、淀粉以及NSC含量计算平均值，即

为每个物种不同采样时期的可溶性糖、淀粉和NSC含量. 不

同时期可溶性糖、淀粉含量占NSC的百分比为不同组分NSC
百分比. 对每个展叶时期的可溶性糖、淀粉以及NSC含量求

算数平均值即为不同展叶期的非结构性碳水化合物及其组

分含量. 

数据统计分析于SPSS 22.0软件系统下完成. NSC、可溶

性糖、淀粉 含量用算术平均值表 示，采用单因素方差 分析

和LSD多重比较检验不同物种叶片可溶性糖、淀粉和NSC含

量的差异，显著水平设为α = 0.05；采用线性回归考查可溶性

糖、淀粉含量、光合色素及LMA之间的相关关系. 图表绘制

主要由Excel 2007和Origin 9.0完成. 

2  结果与分析

2.1  不同物种展叶物候动态
各物种抽枝的时间始于3月底至4月初，短刺米槠相比于

其他5个物种现叶时间大约晚7 d（图1）. 自展叶初期（3月底-4
月中旬），各物种的叶片持 续生长，展叶初期生长缓慢，展

叶中期（茶4月中旬-6月底，细枝柃4月中旬-5月中旬，短刺米

槠4月中旬-5月底，润楠4月中旬-5月底，大叶山矾4月中旬-5月

中旬，薄叶山矾4月中旬-5月底）生长迅速. 观测开始时，茶叶

片最小，仅有0.009 6 cm2，短刺米槠次之，叶片大小为0.084 
cm2，润楠又次之，叶片大小为0.095 cm2，大叶山矾叶片仅有
0.36 cm2，细枝柃（0.23 cm2）和薄叶山矾（0.21 cm2）叶片大小

相差不大，短刺米槠展叶初期叶片最大，为0.75 cm2；展叶完

成后，大叶山矾增长速率最快，叶片增长了40.45 cm2，茶叶片

次之，增长了30.86 cm2，润楠又次之，增长了20.38 cm2，薄叶

山矾（9.91 cm2）和短刺米槠（9.71 cm2）叶片大小增长量相差

不大，但薄叶山矾的增长速率大于短刺米槠，细枝柃叶片大

小增长量最少为8.97 cm2. 茶的整个展叶期持续时间最长，约

为87 d，细枝柃和大叶山矾展叶期持续时间最短，约为44 d. 

展叶过程伴随着叶片的增厚，展叶初期各物种叶面积增

长缓慢，一些物种如大叶山矾、薄叶山矾以及润楠的LMA还

呈现小幅下降的趋势；展叶中期各物种随着叶面积的快速增

长，LMA呈现先下降再升高的趋势；展叶后期各物种叶片形

态基本建成，LMA呈现出持续升高直至逐步稳定的状态，而

茶在整个展叶期维持着相对缓慢稳定的持 续增加趋势，其

成熟叶片也达到一个较高的LMA（图2）. 

2.2  不同物种叶片非结构性碳水化合物及其组分的
动态变化
各物种叶片可溶性糖含量与NSC含量的变化趋势相似，

与淀粉含量的变化趋势相反（图3）. 展叶初期（3月底-4月中

旬），各物种NSC、可溶性糖以及淀粉含量变化缓慢，除细枝

柃和大叶山矾外，其余物种可溶性糖含量小于淀粉含量. 展

叶中期，大叶山矾（4月中旬-5月中旬）的可溶性糖含量与NSC
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图1  不同物种展叶期单叶面积的动态变化. CS：茶；EL：细枝柃；CC：短刺米槠；MP：润楠；SG：大叶山矾；SA：薄叶山矾. PE：展叶初期；ME：展叶
中期；LE: 展叶后期. 数字代表该时期的单叶面积占最大单叶面积的比例. 
Fig. 1  Dynamic changes of individual leaf area in different species at leaf development stage. CS: Camellia sineis; EL: Eurya loquaiana; CC: Castanopsis 
carlesii; MP: Machilus pingii; SG: Symplocos grandis; SA: S. anomala. PE: Preliminary stage of leaf expansion; ME: Metaphase of leaf development; LE: Late 
leaf expansion. The number represents the ratio of single leaf area to the largest single leaf area in this period.

图2  不同物种展叶期比叶重（LMA）的动态变化（平均值±SD，N = 3）. CS：茶；EL：细枝柃；CC：短刺米槠；MP：润楠；SG：大叶山矾；SA：薄叶山
矾. PE：展叶初期；ME：展叶中期；LE：展叶后期. 
Fig. 2  Dynamic change of leaf mass per area (LMA) at different leaf development stages (mean ± SD, N = 3). CS: Camellia sineis; EL: Eurya loquaiana; 
CC: Castanopsis carlesii; MP: Machilus pingii; SG: Symplocos grandis; SA: S. anomala. PE: Preliminary stage of leaf expansion; ME: Metaphase of leaf 
development; LE: Late leaf expansion.
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含量开始升高，增长幅度较大，但其余物种可溶性糖含量以

及NSC含量增长幅度较小，变化比较平缓. 展叶后期（茶6月-
次年1月，细枝柃5月中旬-次年1月，短刺米槠5月底-次年1月，

润楠5月底-次年1月，大叶山矾5月中旬-次年1月，薄叶山矾5月

底-次年1月），除细枝柃外，其余物种可溶性糖与NSC含量先

下降再升高，淀粉含量则处于下降-升高-下降的趋势. 茶淀

粉含量在1月最低为0.000 5 ± 0.01 mg/g，其余物种淀粉含量

在8月最低[(2.29 ± 0.06) mg/g-(3.77 ± 0.05) mg/g]. 

可溶性糖是直接供能物质，在植物体内非常活跃. 除细

枝柃的可溶性糖在NSC中的占比在展叶前期较高外，其余物

种可溶性糖含量皆呈现逐步增加趋势，淀粉含量在NSC中的

比重逐渐下降，尤其到展叶后期，可溶性糖在NSC中的占比

更是达到了80%以上. 

2.3  不同物种间叶片可溶性糖、淀粉以及NSC含量的
差异性
由图4可以看出，可溶性糖 含量与NSC含量均为细枝柃

最高，其次为大叶山矾，薄叶山矾最低，淀粉含量中以细枝

柃最高，其次为大叶山矾，短刺米槠最低. 茶（83.31 ± 0.39 
mg/g）和短刺米槠（80.57 ± 0.45 mg/g）间可溶性糖 含量差

异性不显著，其余物种间的可溶性糖含量差异性显著. 淀粉

含量中，茶（33.26 ± 0.14 mg/g）、短刺米槠（30.87 ± 0.59 mg/
g）和薄叶山矾（32.56 ± 0.48 mg/g）间无显著差异，大叶山矾

（39.79 ± 0.44 mg/g）和润楠（38.64 ± 0.57 mg/g）间也无显著

差异. NSC含量中主要表现为茶（116.57 ± 0.46 mg/g）和短刺

米槠（111.44 ± 0.75 mg/g）、短刺米槠（111.44 ± 0.75 mg/g）和

润楠（102.83 ± 0.78 mg/g）间差异性不显著，其余物种间差异

性显著. 

2.4  不同物种叶片光合色素含量的动态变化
各物种在展叶初期光合色素含量较低，随着叶片逐步

展开到中期，各物种光合色素含量开始增加，展叶后期，各

物种的Chl、Chl a以及Chl b含量快速增加至最高，11月-次年1
月（展叶后期），各物种Chl、Chl a以及Chl b含量呈现波动趋

势，但Car的含量缓慢升高（图5）. 

2.5  叶片属性间的关系
各物种可溶性糖 含量随着淀粉 含量的增加而降低（R2 

= 0.52，P < 0.001），分物种的两者也具有显著的负相关关系

（R2 = 0.16-0.56，P < 0.001，结果未显示）. 叶绿素含量随着

LMA的增加而显著增加，分物种的两者也具 有显著的负相

关关系（R2 = 0.58-0.83，P < 0.001，结果未显示）. 可溶性糖与

LMA具有显著的正相关关系（R2 = 0.61，P < 0.001），而淀粉

与LMA呈显著负相关（R2 = 0.51，P < 0.001）. 表明展叶过程

伴随着叶片增厚，光合与碳代谢等生理功能增强及内在属性

密切相关（图6）. 

3  讨论与结论

3.1  不同物种叶片非结构性碳水化合物的动态变化
NSC含量的变化可以直接反映植物体内碳供需关系及

植物在生长季的生长情况 [39]. 本研究表明，展叶初期以及展

叶中期，可溶性糖、淀粉以及NSC含量变化缓慢，可能是与新

图3  不同物种展叶期叶片非结构性碳水化合物及其组分含量的动态变化（平均值±SD，N = 3）. CS：茶；EL：细枝柃；CC：短刺米槠；MP：润楠；SG：
大叶山矾；SA：薄叶山矾. PE: 展叶初期；ME: 展叶中期；LE: 展叶后期.
Fig. 3  Dynamic changes of non-structural carbohydrates and their components in leaves of different species at leaf expansion stage (mean ± SD, N = 3). 
CS: Camellia sineis; EL: Eurya loquaiana; CC: Castanopsis carlesii; MP: Machilus pingii; SG: Symplocos grandis; SA: S. anomala. PE: Preliminary stage of 
leaf expansion; ME: Metaphase of leaf development; LE: Late leaf expansion.
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叶的形成需要大量可溶性糖，且刚刚形成的新叶光合能力尚

不稳定，因此不足以产生大量碳源供其生长有关 [40].  展叶后

期，可溶性糖与NSC快速升高，淀粉含量持续下降，这主要

是因为随着气温升高、叶绿素增加、光合作用增强，光合产

物逐渐增加而补充了碳储备 [41-42]. 这与张海燕等对中国温带
12个树种枝中NSC浓度比较的研究结果 [40]相似，他们发现常

绿树种展叶后新枝和老枝的NSC浓度逐渐上升，秋冬季，树

枝NSC浓度上升的同时，NSC组分间也在发生转化，可溶性

糖浓度逐渐升高并伴随着淀粉下降，较高的可溶性糖浓度可

以帮助树木抵御寒冷. 本研究中NSC含量的动态变化具有明

显的季节动态，从春季到夏季，夏季到秋季，NSC的上升幅

度较小，秋季到冬季，NSC大幅度上升. 这与欧阳明等对亚热

带常绿与落叶树种NSC的季节动态比较的研究结果 [43]一致，

他们发现落叶和常绿树种叶与枝的可溶性糖、淀粉含量的季

节动态明显，从春季到夏季过程中，落叶树种叶可溶性糖、

一年生枝淀粉含量大幅上升，同时伴随多年生枝淀粉大幅下

降；而常绿树叶可溶性糖和枝淀粉变化较慢. 有研究表明，

冬季温度降低时，植物中的可溶性物质逐渐增加以增强抗寒

性，春季温度上升，解除环境胁迫时降低 [44-45].  低温胁迫下

可溶性糖的积累有助于阻止胞内冰对植物的伤害[46]. 淀粉是

植物主要的长期能量储存物质，淀粉的积累直接限制光合作

用 [47]. 随着冬季的来临，较高的可溶性糖含量可以帮助植物

抵御寒冷，很多研究都发现了这种现象 [26, 46, 48].  而本研究最

重要的发现是可溶性糖 含量在展叶期间持续增加是NSC持

续增加的主要原因，淀粉与可溶性含量的波动以及互相转换

与植物对非结构性碳的利用与贮存动态密切相关，揭示了植

物内在生理生态机制. 

3.2  不同物种叶片NSC含量的差异
NSC的储存特征反映了植物的生存策略 [49]. 可溶性糖是

植物直接利用并从中获取能 量的物质，其 浓度的高低体现

图4  不同物种间叶片可溶性糖、淀粉以及NSC含量的差异性比较（平均
值±SD，N = 3）. CS：茶；EL：细枝柃；CC：短刺米槠；MP：润楠；SG：
大叶山矾；SA：薄叶山矾. 小写字母表示各物种间NSC含量的差异性. 
Fig. 4  Comparison of soluble sugar, starch and NSC content in leaves of 
different species at leaf expansion stage (mean ± SD, N = 3). CS: Camellia 
sineis; EL: Eurya loquaiana; CC: Castanopsis carlesii; MP: Machilus pingii; 
SG: Symplocos grandis; SA: S. anomala. Lowercase letters denote the 
difference in NSC content among species.

图5  不同物种展叶期叶片光合色素含量的动态变化（平均值±SD，N = 3）. CS：茶；EL：细枝柃；CC：短刺米槠；MP：润楠；SG：大叶山矾；SA：薄叶
山矾. PE: 展叶初期；ME: 展叶中期；LE: 展叶后期. 
Fig. 5  Dynamic changes of photosynthetic pigment content in leaves of different species during leaf development stages (mean ± SD, N = 3). CS: Camellia 
sineis; EL: Eurya loquaiana; CC: Castanopsis carlesii; MP: Machilus pingii; SG: Symplocos grandis; SA: Symplocos anomala. PE: Preliminary stage of leaf 
expansion; ME: Metaphase of leaf development; LE: Late leaf expansion. 
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了碳利用量的大小 [21, 50]. 本研究中不同物种间NSC及其组分

在存在差异，其中较耐荫的细枝柃的总NSC和可溶性糖 含

量最高和较高的淀粉 含量，一方面表明耐荫植物具 有更高

的NSC贮存 [51]，另一方面也表明该植物将更多的碳投资在即

时生长，以便增强与其他林下物种的光利用与竞争能力. 这

在以往的研究中也有体现，例如于丽敏等研究发现，蒙古栎

（Quercus mongolica）为增强光竞争优势，将更多的可溶性

糖分配到地上部分 [50]. 有研究表明，不同耐荫性树种具有不

同的NSC存储策略，增加NSC的投入可能有利于荫蔽条件下

树木的存活[19, 52] . Kobe对2种常绿树种和2种落叶树种进行研

究，发现耐荫性高的物种比耐荫性低的物种拥有更高的非结

构性碳水化合物浓度 [28]. 本研究中，林下长期耐荫灌木茶的
NSC含量（116.57 ± 0.46 mg/g）低于喜阳大叶山矾（136.31 ± 
0.60 mg/g），这与“耐荫树种较之阳性树种具有更高的NSC”

的研究结果 [52]相反. 造成这种相反结果的原因可能是，在顶

极群落中，由于林下绝大多数物种均为耐荫性物种，物种间

耐荫性的差异并不足以导致NSC总含量的差异，即林下不同

物种NSC含量并非决定于物种耐荫性，而NSC的组分构成以

及其他属性如光合色素含量的变化等因素决定不同物种的

光合作用及碳利用策略的差异. 

3.3  光合色素和LMA与NSC的关系
叶片是 植 物 光 合 作 用 的 主 要 器 官，是 碳 水化 合 物 的

源[53]，LMA反映了植物的光合碳同化能力. 随着展叶的进行，

叶面积不断增大，叶片不断加厚，各项生理活动逐步加强，

如光合作用逐渐增强，碳同化能力增强，用于生长的可溶性

糖增加，用于暂时贮存的淀粉含量随着展叶后期叶片生理功

能的加强逐渐下降. 本研究中各物种叶片光合色素和可溶性

糖与LMA均呈显著正相关，淀粉与LMA呈显著负相关，说明

光合色素与NSC及其组分的变化主要与叶片伸展和加厚的成

熟过程相关，同时也伴随叶片生长季节动态中碳的利用和贮

存之间的权衡关系. 光合色素含量随展叶的进行逐渐增加，

冬季（12月-次年1月）有所下降，这是因为随着展叶的进行，

叶片形态逐渐建成，光合色素开始合成，随着冬季来临，光

合色素含量下降，可能是由于低温限制了光合色素的合成 [28]. 

作为植物生命活动的重要反映物和树木生长代谢过程

中重要的能量供应物质，6种常绿阔叶林植物的NSC含量随

展叶的进行逐渐增加，且具有明显的季节动态，说明NSC与

叶物候紧密相关. 不同物种间NSC含量差异显著，反映了植

物的不同生活史对策. 
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