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致死性干旱对 8种树种幼苗非结构性
碳水化合物的影响

赵　楠，廖迎春，黄国敏，刘文飞，沈芳芳，段洪浪
（南昌工程学院 江西省退化生态系统修复与流域生态水文重点实验室 南昌 330099）

摘    要： 未来极端干旱的强度与频率将增加，势必影响树木的生长与生存。然而，非结构性碳水化合物

(nonstructural carbohydrate，NSC) 的含量变化对树木死亡的贡献尚不清楚。本研究以亚热带地区常见落叶树

种（无患子、枫香）和常绿树种（深山含笑、苦槠、木荷、青冈栎、杜英、樟树）为研究对象，设置对照（CK）和致

死性干旱（D）两个处理，研究干旱死亡时各树种的非结构性碳水化合物 [ 包括可溶性糖 (soluble sugars，SS) 和
淀粉 (starch，ST）] 含量差异。结果显示：致死性干旱胁迫下，深山含笑、苦槠、杜英及樟树的叶、茎、根的可溶

性糖的含量下降；枫香、深山含笑、苦槠及青冈栎的叶、茎、根的淀粉含量下降；深山含笑、苦槠、青冈栎、杜

英及樟树的叶、茎、根的非结构性碳水化合物含量下降。而无患子的叶、茎、根与木荷的叶、根却显示非结构

性碳水化合物积累。本研究结果表明，大部分受试树种在干旱死亡过程中可能受到一定程度“碳饥饿”威胁，

但存在树种与器官间的差异。另外，落叶树种与常绿树种之间的非结构性碳水化合物干旱响应差异不明显。
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在气候变化背景下，降水格局不断改变，干旱灾害发生的频率和强度日益增加[1]。水分是影响植物生

长的主要环境因素之一，因此水分亏缺会对植物的生长发育和生存造成重要影响[2]。非结构性碳水化合

物 (nonstructural carbohydrates，NSC) 作为植物体内的碳存储物质，表征植物体内碳收支和碳平衡状态。

非结构性碳水化合物主要包括葡萄糖、果糖、蔗糖等可溶性糖 (soluble sugars，SS) 和淀粉 (starch，ST) 两
类物质。可溶性糖是光合作用的直接产物，可以直接参与植物生长、代谢过程，并具有调节细胞渗透压的

重要作用；淀粉是植物体内的主要储能物质，而且可溶性糖与淀粉两者之间可以相互转换而且可溶性糖

与淀粉两者之间可以相互转换[3]。有研究认为，长期干旱胁迫下光合速率会先于呼吸速率下降，从而造成

非结构性碳水化合物含量下降，当非结构性碳水化合物不能满足细胞的代谢需求时，就会发生“碳饥饿

(carbon starvation) ”，导致植物死亡[4]。比如 MITCHELL 等[5] 的研究表明辐射松 (Pinus radiata) 干旱死亡

时，非结构性碳水化合物含量降低了约 50%。而 ADAMS 等[6] 对可食松 (Pinus edulis) 的研究发现，干旱

胁迫使得植物非结构性碳水化合物含量下降了近 30%，并认为“碳饥饿”是导致植物死亡的原因。然而，

也有研究发现，细胞生长比光合作用和呼吸作用对细胞膨压的依赖性和敏感性更高，因此干旱胁迫下生

长会先于光合作用受到抑制，造成碳水化合物的需求小于供给，从而导致非结构性碳水化合物的积累[7]。

比如李亚楠等[8] 对麻栎（Quercus acutissima）的研究表明干旱胁迫不仅不会造成“碳饥饿”现象，反而可以

显著提高植物非结构性碳水化合物含量，并认为非结构性碳水化合物积累是植物应对干旱胁迫的策略之
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一，但 GRUBER 等[9] 对欧洲赤松（Pinus sylvestris）的研究发现，干旱死亡时其组织器官非结构性碳水化合

物含量并未降低，“碳饥饿”并非导致其死亡的原因。因此，尽管目前很多研究表明，水力失衡 (hydraulic
failure，即木质部栓塞阻碍水分传输，并进一步引起细胞脱水死亡)[10] 是植物死亡的主要机制，但是植物死

亡过程中“碳饥饿”是否发生或者有何贡献仍未有一致性结论。近年来我国亚热带地区降水呈减少趋

势[11]，对该地区树木生长造成一定影响。江西省属亚热带湿润季风气候，季节性干旱频发[12]。本研究以

亚热带和江西地区常见落叶树种和常绿树种为研究对象，通过盆栽实验，人为控制水分条件，探究各树种

在致死性干旱胁迫过程中可溶性糖、淀粉、非结构性碳水化合物含量及可溶性糖与淀粉比例变化规律，

为进一步揭示亚热带常见树种幼苗干旱死亡的生理机制提供科学参考。 

1    材料与方法
 

1.1    实验材料     2018 年  3 月，选取长势均匀良好的落叶树种 [ 无患子（Sapindus mukurossi）、枫香

（Liquidambar formosana）] 和常绿树种 [ 深山含笑（Michelia maudiae）、苦槠（Castanopsis sclerophylla）、木

荷（Schima superba）、青冈栎（Cyclobalanopsis glauca）、杜英（Elaeocarpus decipiens）、樟树（Cinnamomum
camphora）]8 种树种的 1 a 生长期幼苗移栽于底部具有小孔的 7.6 L 花盆，每盆种植苗木 1 株，供试土

壤为风干混匀的南昌工程学院附近人工林地表层土壤，为第四纪红土母质发育而成。所有盆栽均置于塑

料遮雨棚内。在实验开始前对所有苗木进行正常灌溉 6 个月，并定期对苗木进行统一施肥，确保其正常

生长。 

1.2    实验设计    2018 年 8 月开始进行水分处理。本实验设置 2 个水分处理（每个处理重复数为 3）：
对照（CK）处理：在整个实验期间正常进行灌溉，使土壤含水量维持在田间持水量；致死性干旱（D）处理：

实验期间不进行灌溉，使其快速干旱，直至死亡（当树苗叶片全部枯萎变黄，茎干干枯，即认为已达到本实

验的死亡标准[13 − 14]）。本实验的死亡标准主要强调了植物地上部分死亡。另外，本实验并未精确跟踪各

树种的死亡时间，但均保证在死亡后采样。

实验结束后，将树苗完整地从盆中取出，用清水冲洗干净，迅速带回实验室。将树苗分成根、茎、叶

3 部分，分别装入信封，105 ℃ 杀青 1 h 后，在 70 ℃ 烘干至恒重。然后将样品研磨，过 0.25 mm 筛子，用于

可溶性糖、淀粉、非结构性碳水化合物含量测定。可溶性糖与淀粉采取蒽酮比色法测定，两者之和即为

非结构性碳水化合物含量，两者之商即为 SS/ST[15]。 

1.3    数据处理    采用双因素方差分析 (Two-way ANOVA) 检验不同树种、不同处理及其交互作用对树

苗的可溶性糖、淀粉 和非结构性碳水化合物含量及 SS/ST 的影响。利用 t 检验进一步检验树种器官水分

处理之间的差异。实验数据采用 SPSS 19.0 进行数据的统计与分析，实验数据的显著水平设定为 P<0.05。
使用 Sigmaplot 13.0 进行绘图。 

2    结果与分析
 

2.1    致死性干旱对各树种幼苗可溶性糖含量的影响    除茎的 SS 外，不同树种的根和叶的可溶性糖含量

存在显著差异（表 1），但各器官的可溶性糖含量对干旱胁迫的响应有所不同（图 1）。无患子、枫香叶片

的 SS 含量对致死性干旱的响应并不显著。干旱死亡时，相对于 CK，深山含笑、苦槠、杜英、樟树的叶片

的可溶性糖含量分别下降 79.3%、18.1%、14.2% 和 64.4%，但木荷、青冈栎的叶片的可溶性糖含量分别上

升 47.7%、37.9%。相对于 CK，干旱处理的无患子、木荷、青冈栎的茎的可溶性糖含量分别上升 44.1%、

16.8% 和 47.5%，但枫香、杜英、樟树的茎的可溶性糖含量与 CK 相比无显著差别。而深山含笑、苦槠的

茎的可溶性糖含量却分别下降 41.4%、65.3%。再则，与 CK 相比，无患子、枫香、木荷的根的可溶性糖含

量显著上升，其中木荷根的可溶性糖含量上升 147.3%，上升幅度最大。深山含笑、杜英、樟树的根的可溶

性糖含量显著下降，其中樟树根的可溶性糖含量下降 48.5%，下降幅度最大。而苦槠、青冈栎的根的可溶

性糖含量无显著变化（图 1）。 
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2.2    致死性干旱对各树种幼苗淀粉含量的影响    不同树种幼苗的叶、茎、根的 ST 含量对干旱胁迫的响

应存在一定差异（图 2）。致死性干旱会显著升高无患子的叶、根、茎的淀粉含量；无患子幼苗死亡时，其

叶、根、茎的淀粉含量分别较 CK 上升了 35.9%、228.2% 和 15.0%。枫香、深山含笑、苦槠、青冈栎的叶、

根、茎的淀粉含量在干旱胁迫下均较 CK 处理显著下降，其中枫香和深山含笑的下降趋势较显著，枫香和

深山含笑的幼苗死亡时，枫香和深山含笑的叶、根、茎的淀粉含量分别下降至 CK 的 25.9%、63.2%、

29.4% 和 55.6%、36.5%、23.1%。干旱胁迫下，木荷、樟树的叶片的淀粉含量与 CK 无显著差异，但木荷、

樟树的根、茎的淀粉含量显著低于 CK。而杜英的叶、茎的淀粉含量较 CK 显著降低，但杜英的根的淀粉

含量对干旱胁迫的响应不显著。 

2.3    致死性干旱对各树种幼苗非结构性碳水化合物含量的影响    干旱胁迫会使无患子的叶、根、茎和

木荷的叶、根的非结构性碳水化合物含量显著高于 CK；其中无患子的根的非结构性碳水化合物含量对

干旱胁迫较敏感，在干旱致死时，无患子的根的非结构性碳水化合物含量上升了 152.9%。干旱胁迫会显

著降低枫香的叶、茎和杜英、深山含笑、苦槠、青冈栎、樟树的叶、根、茎的非结构性碳水化合物含量。

 
表 1    水分处理、树种及其交互作用对非结构性碳水化合物各组分浓度影响的方差分析

Tab. 1    ANOVA for the main and interactive effects of water treatment and species on contents of NSC and related components

器官
Organ

因子
Factor

可溶性糖 SS 淀粉 ST 非结构性碳水化合物 NSC 可溶性糖/淀粉 SS/ST

F p F p F P F p

叶 Leaf

处理 Treatment 24.073 0.000 60.497 0.000 11.571 0.000 62.518 0.000

树种 Species 27.798 0.000 264.542 0.000 141.053 0.000 160.228 0.000

处理×树种 Treatment×species 22.474 0.000 55.601 0.000 23.003 0.000 60.546 0.000

茎 Stem

处理 Treatment 16.132 0.000 125.870 0.000 58.381 0.000 126.493 0.000

树种 Species 0.925 0.343 512.780 0.000 252.381 0.000 74.348 0.000

处理×树种 Treatment×species 2.313 0.050 80.257 0.000 54.778 0.000 12.104 0.000

根 Root

处理 Treatment 66.822 0.003 101.865 0.000 76.382 0.002 118.503 0.000

树种 Species 10.408 0.000 72.950 0.000 11.060 0.000 87.025 0.000

处理×树种 Treatment×species 40.350 0.000 149.768 0.000 76.809 0.000 87.316 0.000
　　注：P<0.05 表示差异显著；F 越大表示处理间效果差异越显著。
　　Note: P<0.05 indicates significant difference; higher F values indicate more significant difference between the treatments.
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图 1    致死性干旱对叶、根、茎的可溶性糖含量的影响

*CK：对照 ；D：干旱 ；不同小写字母表示同一处理时间不同处理水平间差异显著 (P<0.05) 下同。

Fig. 1    Effect of lethal drought on soluble sugar content in leaves, stems and roots.
CK:  Control;  D:  Drought;  Lowercase  letters  indicate  a  significant  difference  between  the  treatments  at P<0.05,  similarly

hereinafter.
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其中深山含笑的变化最显著，深山含笑的幼苗死亡时，其叶、茎、根的非结构性碳水化合物含量分别下降

至 CK 的 43.3%、29.6%、41.6%（图 3）。 

2.4    致死性干旱对各树种幼苗可溶性糖与淀粉含量比值的影响    可溶性糖与淀粉含量比值（SS/ST）的
数值越大，表明植物体内可溶性糖含量占比越高，同时由于植物体内的可溶性糖和淀粉之间可以相互转

化，SS/ST 也可以反映其转化情况。总的来说，干旱胁迫下，不同树种幼苗的 SS/ST 变化趋势存在一定差

异（图 4）。干旱胁迫使无患子和樟树的茎的 SS/ST 较 CK 上升，而无患子和樟树的叶、根的 SS/ST 较

CK 下降，其中樟树的叶的 SS/ST 下降幅度最大，即实验结束时，D 处理较 CK 下降了 45.7%。D 处理的

 

淀
粉

含
量
/(
m
g
·g

−1
)

150

200

250

100

50

0

淀
粉

含
量
/(
m
g
·g

−1
)

150

200

250

100

50

0

淀
粉

含
量
/(
m
g
·g

−1
)

150

200

250

100

50

0

淀
粉

含
量
/(
m
g
·g

−1
)

150

200

250

100

50

0

a a
a

b b a a
a

a
b

a
ba

a

a

b a

a
a

a

bb
bb

木荷
Schima superba

青冈栎
Cyclobalanopsis glauca

CK
D

CK
D

叶 茎 根 叶 茎 根

杜英
Elaeocarpus decipiens

樟树
Cinnamomum camphora

CK
D

CK
D

叶 茎 根 叶 茎 根

枫香
Liquidambar formosana

无患子
Sapindus mukurossiCK

D
CK
D

叶 茎 根

淀
粉

含
量
/(
m
g
·g

−1
)

150

200

250

100

50

0

淀
粉

含
量
/(
m
g
·g

−1
)

150

200

250

100

50

0

淀
粉

含
量
/(
m
g
·g

−1
)

150

200

250

100

50

0

淀
粉

含
量
/(
m
g
·g

−1
)

150

200

250

100

50

0

b

a

b

a

a

a a a

bb bab

a b

b

a

a

叶 茎 根

深山含笑
Michelia maudiae

苦槠
Castanopsis sclerophyllaCK

D
CK
D

叶 茎 根 叶 茎 根

a

b

a

b

a

b

 
图 2    致死性干旱对叶、根、茎的淀粉含量的影响

Fig. 2    Effect of lethal drought on starch content in leaves, stems and roots.
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图 3    致死性干旱对叶、根、茎非结构性碳水化合物（NSC）含量的影响

Fig. 3    Effect of lethal drought on NSC content in leaves, stems and roots.
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图 4    致死性干旱对叶、根、茎可溶性糖与淀粉含量比值（SS/ST）的影响

Fig. 4    Effect of lethal drought on ratio of soluble sugars to starch in leaves, stems and roots.
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枫香、苦槠、木荷、青冈栎的叶、茎、根的 SS/ST 显著高于 CK。其中枫香的 SS/ST 上升趋势最为明显，枫

香的叶、茎、根的 SS/ST 分别较 CK 上升了 227.8%、288.9%、152.8%。干旱胁迫使深山含笑的茎、根的

SS/ST 上升，但其叶的 SS/ST 则下降；杜英幼苗的叶、茎的 SS/ST 上升而其根的 SS/ST 则下降。 

3    讨　论

干旱胁迫下，植物细胞膨压降低，会对其碳同化过程产生影响[16]。非结构性碳水化合物作为植物体

内碳水化合物的一种存在形式，其含量可以反映植物体“碳源”和“碳汇”的平衡关系，进而反映植物对干

旱胁迫的适应策略[3]。致死性干旱胁迫下，枫香、无患子、木荷、青冈栎的可溶性糖含量呈上升趋势；其中

木荷最典型，死亡时 D 处理各器官的可溶性糖含量均显著高于 CK。本研究的植物干旱死亡时，木荷、青

冈栎 D 处理的叶的可溶性糖含量显著高于 CK，这可能是因为较高浓度的可溶性糖有利于维持细胞渗透

势，维持叶片吸水[9]。而本研究的无患子、枫香、木荷干旱死亡时 D 处理的茎的可溶性糖含量显著高于

CK，与沈超等[2] 研究的结果一致，沈超等[2]认为茎的较高浓度的可溶性糖含量可能有利于维持茎养分运

输的功能。无患子、枫香、木荷 D 处理的根的可溶性糖含量显著高于 CK，这可能是因为根作为植物吸水

及植物与外界进行养分交换的器官，根的较高浓度可溶性糖可以维持根的吸水能力[17]。相反，本研究的

深山含笑、苦槠、杜英、樟树的可溶性糖含量在干旱死亡时下降, 与王昕等[18] 研究发现干旱胁迫导致刺槐

（Robinia pseudoacacia）的可溶性糖含量显著下降的结果一致，其中深山含笑最典型，死亡时 D 处理的各

器官的可溶性糖含量均显著低于 CK，这可能是由于在长期干旱胁迫下光合作用过程受阻，同化的可溶性

糖减少，加之呼吸消耗，造成植物体内可溶性糖含量下降[19]。

致死性干旱胁迫下，枫香、杜英、深山含笑、苦槠、木荷、青冈栎、樟树的幼苗除部分器官的淀粉含量

无显著变化外，各器官的淀粉含量均显著降低，与王昕等[18] 研究结果相似。干旱胁迫下，植物通常会将淀

粉水解为可溶性糖，从而维持细胞渗透压，以增强植物吸水能力，延长植物存活时间，因而可能是植物的

一种抗旱策略[20]。另外，也有研究认为干旱胁迫会在植物茎干内形成栓塞，影响水分运输，而植物为恢复

其运输功能，会消耗植物体内储存的淀粉[21]，也会造成淀粉含量下降。而无患子在干旱死亡时，其叶、

茎、根的淀粉含量均显著上升，这可能是干旱胁迫虽然同时对无患子光合作用和生长代谢产生限制，但生

长等“碳汇”需求减少的幅度大于“碳源”下降的幅度，因而多余的可溶性糖转化为淀粉积累[22]。非结构性

碳水化合物对干旱的响应是可溶性糖与淀粉综合响应的结果。本研究中，D 处理的无患子的叶、茎、根

和木荷的叶、根的非结构性碳水化合物含量会显著高于 CK，体现了这两个树种在干旱死亡时仍积累非

结构性碳水化合物。它们通过干旱时积累非结构性碳水化合物，保证充足的非结构性碳水化合物储存，

以待干旱胁迫解除时重新萌发，从而可能有利于旱后恢复[23]。而 D 处理中枫香、杜英、深山含笑、苦槠、

青冈栎与樟树的叶、根、茎非结构性碳水化合物含量均显著低于 CK，说明在干旱胁迫下，这些树种幼苗

存在一定程度的“碳饥饿”现象[10]。D 处理下，枫香、苦槠、木荷、青冈栎的根、茎、叶的 SS/ST 均大于

CK 处理，与 MARTINEZ-VILALTA等[24] 研究结果一致。一方面可能是因为树木通过消耗淀粉维持甚至

提高可溶性糖含量，以维持细胞膨压和调节渗透压，另一方面可能因为茎可以消耗淀粉以修复干旱胁迫

造成的栓塞[25]。无患子的叶、根在 D 处理中的 SS/ST 显著小于 CK，主要由于淀粉含量上升，从而进一步

体现了碳源汇关系的不平衡[26]。然而，干旱胁迫下深山含笑、杜英、樟树的各器官的可溶性糖和淀粉含

量变化存在差异，导致 SS/ST 无一致性变化规律，这可能与可溶性糖和淀粉在植物中的不同生理功能[27]

及不同植物“源”的同化能力和“汇”的需求存在差异的有关 [5,28]。不同植物抗旱策略不同，造成了其

SS/ST 变化存在差异[29]。

面对干旱胁迫，落叶树种（如枫香、无患子）可以通过落叶减少水分损失，而常绿树种无此现象。但从

非结构性碳水化合物含量角度分析，本研究中植株非结构性碳水化合物含量变化趋势的不同更多表现为

树种间的差异，而非落叶与常绿间的差异。鉴于本研究中落叶树种数量的限制，因此，落叶−常绿之间的

比较还不够充分，未来的研究需要利用更多树种来对比落叶—常绿树种的非结构性碳水化合物对干旱响

应的策略差异。 
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4    结　论

干旱死亡时，部分树种的叶（青冈栎、木荷）、茎（无患子、枫香、木荷）、根（无患子、枫香、木荷）的可

溶性糖含量显著高于 CK，而部分树种的可溶性糖含量下降（杜英、深山含笑、苦槠、樟树）。本研究大部

分树种（枫香、杜英、深山含笑、苦槠、木荷、青冈栎、樟树）均存在淀粉含量下降的现象，但下降幅度在树

种与器官间存在差异，而无患子干旱死亡时淀粉含量则显著高于 CK，体现了淀粉积累。综合可溶性糖与

淀粉变化规律，干旱死亡时部分树种的非结构性碳水化合物积累（无患子叶、茎、根和木荷叶、根），而部

分树种各器官非结构性碳水化合物含量显著下降（杜英、深山含笑、苦槠、青冈栎、樟树），可能存在一定

程度的“碳饥饿”威胁。综上，本研究结果表明不同物种的各器官非结构性碳水化合物含量及其组份存在

较大差异，且极端干旱下亚热带树种的非结构性碳水化合物无一致性变化规律，种间差异明显，体现了应

对干旱胁迫的碳收支策略的多样性。未来气候变化导致降雨格局多变的背景下，极端干旱下的树木的非

结构性碳水化合物响应规律仍是生态研究中值得重视的问题。
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The Effects of Lethal Drought on Non-structural Carbohydrates
in Seedlings of 8 Tree Species

ZHAO Nan,   LIAO Yingchun,   HUANG Guomin,   LIU Wenfei,   SHEN Fangfang,   DUAN Honglang
（Nanchang Institute of Technology/Jiangxi Key Laboratory for Restoration of Degraded Ecosystems &

Watershed Ecohydrology Nanchang, Jiangxi 330099）

Abstract：Tree growth and survival will be affected by the high frequency and severity of extreme drought in
the future due to climate change. However, the role of non-structural carbohydrates (NSC) in tree mortality is
still unclear. Seedlings of 2 common deciduous tree species (Sapindus mukurossi, Liquidambar formosana) and
6  evergreen  tree  species  (Michelia  maudiae,  Castanopsis  sclerophylla,  Schima  superba,  Cyclobalanopsis
glauca, Elaeocarpus decipiens, Cinnamomum camphora) in the subtropical region of China were planted under
well-watered (CK) and drought (D) treatments to analyze the difference in NSC (including soluble sugars (SS)
and starch (ST)) during the tree mortality among the 8 tree species. The result shows that lethal drought reduced
the SS content in the roots, stems and leaves of M. maudiae, C.sclerophylla, E. decipiens and C. camphora, the
ST content in the roots, stems and leaves of L. formosana, M. maudiae, C. sclerophylla, and C. glauca, and the
NSC  content  in  the  roots,  stems  and  leaves  of M.  maudiae, C.  sclerophylla, C.  glauca, E.  decipiens and C.
camphora. However, NSC was accumulated in S. mukurossi (roots, stems, and leaves) and S. superba (leaves
and roots). All Tthese results suggest that most of the species might experience the threat of carbon starvation
during the process of drought-induced mortality depending on species and organs. Moreover, drought responses
of NSC did not differ significantly between the deciduous and evergreen species. These findings can provide a
reference for research of impacts of global climate change on tree eco-physiology and for the management of
subtropical forests.
Keywords：extreme drought；soluble sugars；starch；non-structural carbohydrates；carbon starvation.
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