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摘  要：  ［目的］ 凋落物碳水化合物组成对黄土高原人工林土壤碳储量具有显著影响，但该区域在水热梯度变

化下，人工林乔灌草碳水化合物组成的空间分布及其对凋落物碳水化合物储量的影响尚不明确。  ［方法］ 对比

了黄土高原 3 个植被带刺槐人工林乔灌草各器官（叶、枝、根）非结构性碳水化合物（NSC）与结构性碳水化

合物（SC）的储量差异，并分析其对地上凋落物碳水化合物储量的影响。  ［结果］ 各植被带刺槐人工林碳水

化合物储量以乔木层为主导，贡献比例达 92%。乔灌草碳水化合物组成均以 SC 为主，但灌草 SC 储量仅为

乔木的 3%~8%。人工林地下碳水化合物储量显著高于地上，其中乔木和灌木的地上碳水化合物储量均

随水热条件改善而显著增加，地下部分仅乔木 SC 储量和灌木 NSC 储量呈显著增加趋势。不同植被带对比

表明，草原区受水分胁迫限制，碳水化合物总储量最低，森林草原区储量显著提升，森林区在水热与土壤养

分协同作用下，碳水化合物总储量达到最高水平。草本地上 NSC 及乔灌草地上 SC 储量是驱动不同植被带

地上凋落物碳水化合物储量变化的关键因子，可显著促进表层土壤有机碳的积累。  ［结论］ 水热梯度可通

过调控乔灌草碳水化合物分配策略，改变凋落物碳输入结构，进而调控土壤有机碳积累。
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Abstract:  ［Objective］ The carbohydrate composition of litter plays a critical role in regulating soil carbon storage 
in plantations on the Loess Plateau. However， the spatial distribution of carbohydrate composition among tree， 
shrub， and herb layers under varying hydrothermal gradients， as well as its influence on litter carbohydrate 
storage， remains poorly understood. ［Methods］ Storage differences of non-structural carbohydrates （NSC） and 
structural carbohydrates （SC） in leaves， branches， and roots of trees， shrubs， and herbs in Robinia pseudoacacia 
plantations across three vegetation zones on the Loess Plateau were compared， and their contributions to 
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aboveground litter carbohydrate storage were analyzed. ［Results］ Carbohydrate storage in R. pseudoacacia 
plantations across all vegetation zones was dominated by the tree layer， accounting for approximately 92% of the 
total storage. SC predominated in all vegetation layers， whereas the SC storage of shrubs and herbs accounted for 
only 3% − 8% of that in trees. Overall， belowground carbohydrate storage was significantly greater than 
aboveground storage. Aboveground carbohydrate storage in trees and shrubs increased significantly with improving 
hydrothermal conditions， while in the belowground parts， only tree SC and shrub NSC storage showed a 
significant increasing trend. Comparisons among different vegetation zones indicated that the grassland area， 
limited by water stress， had the lowest total carbohydrate storage. The forest-grassland area showed a significant 
increase in storage. In the forest area， driven by the combined effects of hydrothermal conditions and soil 
nutrients， total carbohydrate storage reached its highest level. Aboveground NSC in the herb layer and 
aboveground SC in all vegetation layers were key drivers of litter carbohydrate storage variations and significantly 
enhanced the accumulation of surface soil organic carbon. ［Conclusion］ The hydrothermal gradients can regulate 
the carbohydrate allocation strategies of trees， shrubs， and herbs， alter litter carbon input structures， and thereby 
influence soil organic carbon accumulation.
Keywords: Loess Plateau； Robinia pseudoacacia plantations； multilayered vegetation； structural carbohydrates； 

non-structural carbohydrates； litter
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黄土高原作为我国典型的干旱半干旱生态脆弱

区，植被恢复是其生态治理主要措施之一。自 1999
年退耕还林还草工程实施以来，黄土高原植被覆盖

率已从 31.6% 显著提高至约 65%［1］。刺槐（Robinia 
pseudoacacia）人工林因生长迅速、固氮能力强、水土

保持效果显著等优势，被大面积推广种植，成为黄土

高原生态修复的主要树种，覆盖黄土高原约 60% 的

森林，在水土保持与碳循环过程中发挥重要作用［2-3］。

植被的冠层复层结构（乔灌草）不仅决定光合碳

的捕获效率，更调控碳水化合物在地上与地下器官

间的分配模式，是生态系统碳循环过程中的核心调

节环节。碳水化合物作为植物光合产物的核心载

体，主要分为非结构性碳水化合物（non-structural 
carbohydrates， NSC）和结构性碳水化合物（structural 
carbohydrates， SC），其组分分配直接关系到植物的

生长发育、抗逆调节及生态系统碳输入过程［4-5］。此

类物质的合成、储存与周转，受到水热条件和土壤养

分等环境因子的精准调控，进而呈现出因植物生长

策略与构建成本差异而异的适应性分配模式［6］。水

热梯度不仅影响光合作用强度，还影响植被对碳资

源的分配策略：在干旱限制条件下，复层植被更多将

碳分配至地下强化根系吸水能力，提升抗逆性，在水

热改善条件下乔木可将更多碳投入到地上结构性组

分以支持生长积累［7］，而灌木与草本植物则倾向于

将碳储存于非结构性部分，以应对遮阴与竞争的林

下环境［8］。表明植物会根据其生长策略和应对环境

变化的需求来调整 NSC 和 SC 比例。然而，目前关

于黄土高原刺槐人工林的研究多数聚焦在乔木层碳

积累对生态系统碳库的贡献［7］，对复层植被中灌木

与草本的碳水化合物响应及其对凋落物  NSC、SC
碳库输入的影响关注不足，限制了对复层植被地上-

地下碳水化合物动态与生态系统碳循环过程之间耦

合关系的理解。

刺槐人工林冠层乔灌草在光合产量、器官功能

分工及凋落动力学特征上存在显著差异，该差异直

接导致三者碳分配策略的显著分化。乔木叶片作为

核心光合与碳输出器官，是凋落物碳输入质量与数

量的主要决定因素［9-10］；而灌木与草本器官虽然生物

量较小，但其高周转性  NSC 在短期碳循环中占据重

要地位［11］。进一步从碳水化合物组分功能分化来

看，不同器官的  NSC、SC 周转速率也显著不同：SC
作为植物长期碳库，主要构成细胞壁结构，其周转速

率缓慢、稳定性强［4，7］，而 NSC 作为短期能源库，周转

速率快，环境响应灵敏［4，12］。在冠层复层结构中，乔

灌草不同器官的 NSC 与 SC 周转特征，不仅调控乔灌

草自身的生理适应策略，更决定各组分对凋落物碳

库的贡献质量与数量；并通过调控凋落物分解速率

与微生物利用效率，间接影响土壤有机碳的积累过

程与稳定性［13］。例如，乔木凋落物以 SC 为优势组

分，具有极强的化学稳定性和抗微生物降解能力，分

解速率缓慢，其木质素等组分可与土壤黏土矿物形

成稳定的矿质有机复合体，显著促进土壤稳定碳库
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的形成［14］；而灌木与草本输入的 NSC 可快速为土壤

微生物提供易利用碳源，加速凋落物初期分解进程，

进而调控土壤微生物活性与碳固存效率［15］。然而，

当前针对水热梯度驱动下，刺槐人工林乔灌草地上-

地下 NSC、SC 的分配格局及其对凋落物碳库的贡献

机制缺乏系统性研究。因此，从冠层复层及器官尺

度，系统解析刺槐林碳水化合物空间分布特征对凋

落物影响，对于深入理解黄土高原植被带碳汇管理

具有重要意义。

本研究选取黄土高原草原区、森林草原区和森

林区 3 个典型植被带刺槐人工林为研究对象，系统测

定乔木、灌木、草本的叶、枝、根 NSC、SC 储量及

NSC/SC 比值，旨在揭示水热条件和土壤养分因子对

刺槐碳水化合物组分空间分配的影响规律，并定量

分析地上植物碳水化合物对凋落物碳水化合物储量

的影响，以阐明刺槐人工林碳水组分空间分布的环

境适应性机制，对理解刺槐人工林碳汇功能优化及

生态系统碳循环机制具有重要意义。

1　材料与方法
1.1　研究区概况

黄土高原位于中国北方干旱半干旱地区，面积

达 64 万 km2，具有明显的地带性差异。年平均降水量

为 360.3~642.6 mm，年内降雨分配不均，且多集中在

7—9 月，自南向北降雨量逐渐降低。年平均气温为

9.7~13.2 ℃，气温年较差大，太阳辐射量充足，蒸散

发量为 976.8~1 097.9 mm。从南到北因水热条件差

异依次形成森林区、森林草原区、草原区 3 个植被带。

本研究在每个植被带选取 4 个刺槐纯林样点，其中选

取吉县、富县、永寿和天水作为森林带的典型采样

点，吴起、安塞、兴县和庆城作为森林草原带的典型

采样点，会宁、神木、定边和环县作为草原带的典型

采样点。不同植被带环境因子差异见表 1。该区域

土壤类型以黄绵土及褐色森林土为主，各区灌木主

要有白芨梢（Buddleja alternifolia）、悬钩子（Rubus 
corchorifolius）和胡枝子（Lespedeza bicolor）等；草本

植被包括披针苔草（Carex lancifolia）、茜草（Rubia 
cordifolia）和臭草（Melica scabrosa）等优势种。

1.2　样地设置与样品采集

在每个采样点分布均匀的刺槐林中设置 3 个刺

槐树龄在 20 a 左右，种植密度约为 1 500 株/hm2的样

地，共 36 个。每个样地内设置 20 m×20 m 的乔木样

方，5 m×5 m 灌木样方与 1 m×1 m 草本样方。对每

个乔木样方进行每木检尺，并选取 3 株标准木，用高

枝剪在树冠处采集枝和叶，并用直径 90 mm 根钻挖

取 1 m 深乔木根，分器官（叶、枝、根）均匀混合。用全

收获法采集样方内灌木的叶、枝、根及草本的地上与

地下部分。收集 50 cm×50 cm 样方内所有凋落物。

将上述采集的植物样品于 105 ℃杀青 30 min，65 ℃烘

干至恒重，称重并推算单位面积生物量之后进行粉

碎处理。每个样方按土壤分层采集土壤样品：去除

土层上枯落物，用土钻按 0~20 cm 采集土样，密封后

带回实验室。土壤样品自然风干后，仔细除去细根、

砾石等杂物，然后研磨过筛待测。

1.3　指标测定方法

1.3.1　植物生物量计算　灌木、草本及凋落物层分

别采取收获法收集生物量。乔木选用李泰君［16］的研

究中所建立的异速生长方程计算不同植被带刺槐生

物量，计算公式为：
ln M = a + b ln DBH

式中：M 为生物量，kg；DBH 为胸径，cm；a、b 分别为

异速生长模型系数与指数，最小二乘回归模型用于

估计 a 与 b 的值。

1.3.2　碳水化合物储量计算方法　淀粉、可溶性糖

和纤维素含量采用蒽酮比色法测定，以葡萄糖标准

溶液浓度为基准计算得出［7］；木质素含量采用重量分

析法（Klason 法）［17］测定。

碳水化合物储量为各个器官碳水化合物含量乘

以对应器官生物量；NSC 储量为可溶性糖与淀粉储

量之和；SC 储量为纤维素与木质素储量之和。

1.3.3　 土 壤 理 化 性 质 测 定　 土壤有机碳（SOC）用

H2SO4-K2Cr2O7氧化法测定；土壤全氮（TN）经 H2SO4

消煮 1 h 后，用凯氏定氮仪测定；土壤速效磷（AP）经
NaHCO3浸提后，用分光光度计测定；土壤 pH用电位法

测定；土壤体积质量和含水量（SWC）均用烘干法测定。

1.4　数据处理与统计分析

采用 Excel 软件进行数据统计，SPSS 软件进行

单因素方差分析（ANOVA）比较不同植被带的指标

表 1　不同植被带环境因子差异

Table 1　Differences of environmental factors among different vegetation zones

植被带

草原区

森林草原区

森林区

MAP/mm
424.6
511.7
597.3

MAT/℃
10.75
11.68
12.38

pH
8.28±0.09c
8.21±0.07b
8.15±0.05a

含水量/%
8.04±3.12b
9.11±1.05b

16.23±2.14a

SOC/（g·kg−1）

5.08±0.94a
6.49±2.46a

10.06±1.03a

TN/（g·kg−1）

0.36±0.11b
0.43±0.16b
0.65±0.21a

AP/（mg·kg−1）

1.43±0.86c
2.35±1.04b
3.50±0.87a

注：表中数据为平均值±标准差；同列不同字母表示不同植被带间差异显著（p<0. 05）；MAP 为年平均降水量；MAT 为年平均气温。
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差异，Pearson 相关分析碳水化合物与影响因素的相

关性，利用 Origin 2021 软件作图。采用 Canoco 5 软

件对不同植被带凋落物碳水化合物与地上植物器官

碳水化合物进行冗余分析（RDA），以识别对凋落物

碳水化合物有关键贡献的地上植物器官。

2　结果与分析
2.1　不同植被带乔灌草地上地下碳水化合物储量差异

不同植被带植物地上器官碳水化合物储量总体

为乔木叶>地上草本>灌木枝、叶（图 1a~图 1c），SC

储量高于 NSC 储量，且乔木叶、灌木叶和地上草本层

NSC/SC 从草原区到森林区不断下降。地上各器官

NSC 和 SC 储量在森林区显著增加。

不同植被带乔灌草根系的碳水化合物储量整体

呈乔木根>灌木根>草本根（图 1d~图 1f）。乔木、灌

木和草本根 NSC 储量在森林区显著高于草原区；乔

木和灌木根 SC 储量在森林区显著增加。整体 SC 储

量占比更高，灌木和草本根系的 NSC/SC 从森林草

原区至森林区显著上升。

2.2　不同植被带凋落物碳水化合物储量差异

森林草原区地上凋落物 NSC 和 SC 储量显著高

于森林区，在草原区最低（图 2）。森林草原区地上凋

落物 NSC/SC 比值最高。森林区和森林草原区地下

凋落物 NSC 储量显著高于草原区；森林区地下凋落物

SC储量最高，显著高于森林草原区，在草原区最低。

2.3　环境因子对植物地上和地下碳水化合物储量的影响

不同植被带植物地上、地下器官碳水化合物储量

与环境因子的相关性存在显著区域分异与器官差异

（图 3）。草原区地上草本和乔木叶NSC、SC主要受水分

影响（MAP、SWC），草本根系碳水化合物储量与 MAP、

SWC、SOC呈显著正相关；森林草原区乔木叶碳水化合

物储量与 MAP、SOC、AP呈显著正相关，草本根系碳水

化合物储量与MAP、SOC呈显著正相关；森林区乔木叶

和根 NSC 分别与 MAP、SOC、AP 及 MAP、MAT、SOC

呈显著正相关，灌木叶 SC 与 MAT、SWC、SOC 呈显著

正相关，根NSC与MAT、SWC呈显著正相关。

2.4　不同植被带植物碳水化合物对凋落物碳水化合

物的影响

RDA 分析表明，地上植物对凋落物碳水化合物

变异的解释率总体较高（84.08%~92.37%），森林区

最高（图 4）。草原区前 2 轴总解释率 87.82%，乔木叶

SC（贡献 37.00%）、地上草本 SC（贡献 20.40%）均与

凋落物 SC 呈显著正相关；森林草原区前 2 轴总解释

率 84.08%，乔 木 叶 SC（37.20%）、地 上 草 本 NSC
（28.50%）影响显著，前者与凋落物碳水化合物呈显

著正相关，后者与凋落物 SC 呈正相关，与凋落物

NSC 呈负相关；森林区前 2 轴总解释率 92.37%，乔木

叶 SC（29.70%）、灌木叶 SC（20.40%）均与凋落物碳

水化合物呈显著正相关。

注：图柱上方不同大写字母表示相同器官不同植被带间差异显著（p<0. 05）；不同小写字母表示相同植被带不同器官间差异显著（p<0. 05）。
图 1　不同植被带植物碳水化合物储量

Fig.1　Carbohydrate storage of plants in different vegetation zones
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注：*表示 p<0. 05。
图 3　不同植被带植物碳水化合物储量影响因素

Fig.3　Influencing factors on carbohydrate storage of plants in different vegetation zones

注：线箱图箱体为 25%~75% 分位数，上下须线为最大值和最小值，箱体中横线为中值线，方框为平均值；图中不同小写字母表示不同植被

带间差异显著（p<0. 05）。
图 2　不同植被带凋落物碳水化合物储量及其比值

Fig.2　Carbohydrate storage and ratios of litter in different vegetation zones
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3　讨  论
3.1　刺槐人工林乔灌草碳水化合物的区域差异特征

沿黄土高原草原区-森林草原区-森林区的环境

梯度，水热条件与土壤养分逐步优化，驱动植物碳水

化合物（NSC、SC）调控机制从单一因子主导向多因

子协同转变，同时冠层植物碳水化合物储量呈现显

著增加，反映乔灌草对不同环境梯度的适应性碳分

配策略。在草原区，水分胁迫（MAP、SWC）是主要

限制因子，植物倾向于采取保守策略［18］，主要是草本

碳水化合物组分响应环境变化，与 Liu 等［19］研究中黄

土高原草本有更强的干旱适应性及快速碳周转能力

密切相关；乔木仅叶片 SC 对 SWC 有响应，其光合过

程受显著限制，叶片 NSC、SC 难以实现碳固定积累，

反而通过主动消耗为植株基础生理代谢供能，成为

刺槐应对水分逆境的关键碳分配策略［20］。森林草原

区水热条件改善，形成水热和土壤养分双因子驱动；

冠层响应格局以乔木为核心，草本为辅助：乔木叶片

NSC 与土壤养分、SC 与水热条件呈显著正相关，成

为碳库的主导力量。表明木本植物在改善的环境中

可 以 通 过 提 高 光 合 作 用 增 加 生 物 量 ，促 进 碳 固

定［21-22］；草本则通过根系碳水组分响应水热与土壤因

子，表明其面对乔木、灌木竞争带来的地上生长压

力，草本将光合碳更多分配至根系［23］，而地上草本

NSC/SC 与 MAT 呈负相关，表明温度升高可能加剧

其呼吸消耗。森林区，水热与土壤因子协同驱动，冠

层以乔木和灌木响应为主。其中，乔木的地上地下

器官协同响应水热、土壤因子，而灌木则通过叶、枝、

根系的分工调控形成多样化的适应策略，共同主导

森林区碳水化合物的积累和分配［24］。

环境驱动的碳分配策略深刻塑造黄土高原刺槐

人工林碳水化合物的地上-地下空间配置格局。量化

分析显示，3 个植被带灌木与草本贡献占比仅 1.1%~
4.2%，以地上分配为主。草原区乔木对总碳水化合

物的贡献占比达 92.1%，且 95.9% 的碳分配至地下根

系，由于强水分胁迫抑制乔木地上光合，通过优先向

根系分配 SC 强化吸水结构、积累 NSC 保障代谢，与

干旱区植物“地下碳投资”的适应规律一致［25］；森林

草原区乔木贡献占比升至 96.9%，地下分配占比仍达

97.5%，森林草原区水热改善缓解光合限制，乔木维

持地下主导分配以应对环境异质性［26］；森林区乔木

贡献占比稳定在 97.0%，地下分配占比降至 93.9%，

地上贡献占比提升至 6.1%，乔木碳分配转向“地上-

注：（a）（b）（c）分图中红色箭头表示植物不同器官的结构性碳水化合物（SC）和非结构性碳水化合物（NSC）指标；蓝色箭头表示凋落物 SC 和

       NSC 指标； Axis-1、Axis-2 分别为排序轴及其解释率；箭头夹角<90°代表正相关，>90°代表负相关。

图 4　不同植被带植物碳水化合物对凋落物碳水化合物的影响及其贡献度

Fig.4　Influences of plant carbohydrates on litter carbohydrates and their contribution rates in different vegetation zones
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地下协同积累”，印证木本植物通过优化碳结构增强

适应性的机制［27］。

各植被带均呈 SC 高于 NSC 的格局：乔木 SC 占

自身总碳水化合物的 80.7%~81.4%，草原区乔木地

下 SC 占比达 98.3%，92.7% 的 NSC 集中于地下，反

映干旱胁迫下植物倾向于将碳优先分配至地下结构

组织，以增强抗逆性和资源获取能力［7］；而草本层高

NSC/SC 表明植物将更多资源分配给可溶性糖或淀

粉以维持短期生存［28］。森林草原区乔木地上 NSC、

SC 较草原区分别提升 116.4%、133.2%，SC 的高占

比（NSC/SC 低）与其生长季延长、结构构建需求增加

有关，体现水热改善后碳水化合物的再分配［29］。森

林 区 乔 木 地 上 NSC、SC 储 量 较 草 原 区 分 别 提 升

477.4%、658.7%，呈地上-地下碳水化合物协同积累

特征，乔木依托生物量与光合能力提升成为冠层碳

水化合物主导组分，其 SC 高积累彰显生态系统碳汇

潜力与稳定性，与树木抗旱能力依赖木质部导水效

率、安全性及 NSC 积累分配密切相关［9］；灌木与草本

SC 占比为 70.9%~77.6%，但生物量有限，仅森林区

灌木和草本地下根系 NSC/SC 显著上升，表明森林

区灌木与草本根系通过主动积累 NSC 以适应林下遮

荫与种间竞争环境，同时借助根系碳输入、微生物活

性调控及根际微环境优化的协同作用，间接强化土

壤 SOC 的积累与固存［30］。

3.2　地上植物碳水化合物对凋落物的影响

地上植物器官（包括乔木叶、灌木枝/叶、地上草本

等）的碳水化合物储量，直接决定凋落物输入的质量与

数量，是连接植物碳代谢与土壤碳循环的关键纽带［31］。

结果表明，地上凋落物层在森林草原区表现出较高的

NSC 储量贡献，这可能是由于乔灌草地上器官的碳代

谢活性较高，使凋落物中 NSC 得以高效保留，标志生

态系统碳循环从干旱限制向养分竞争限制的转变。本

研究通过 RDA 揭示不同植被带乔木、灌木、草本地上

器官对凋落物碳水化合物的贡献存在显著差异，深刻

影响凋落物的分解潜力及后续的 SOC动态。

在草原区，水分是主要限制因子。RDA 结果显

示，乔木叶的 SC 和地上草本的 SC 是凋落物碳水化

合物的主要贡献者，表明在干旱胁迫下，乔木可能将

更多的光合产物以 SC 的形式储存在组织中，导致其

凋落物输入以 SC 为主。由于 SC（如纤维素、木质素

等）化学性质相对稳定，其高比例输入可能使凋落物

分解速率较慢，初始阶段对 SOC 的贡献可能滞后，但

有利于形成更稳定的碳库［32］。

森林草原区水热条件改善，养分有效性的作用

凸显。此时，凋落物的碳水化合物来源更为多样化：

一方面，乔木通过其高生物量持续输出 SC；另一方

面，草本层的 NSC（可溶性糖和淀粉）对凋落物 SC 有

显著贡献，可能反映草本植物在衰老过程中 NSC 的

快速转移或微生物对易分解 NSC 的利用，将其转化

为凋落物中的结构组分［33］。这种混合来源可能使凋

落物具有中等分解速率，既有利于微生物活动，又能

维持一定的碳积累。

在森林区，水热条件最优，凋落物中的碳水化合

物主要来源于木本植物的地上器官，特别是乔木叶

SC 和灌木叶 SC，说明由于降水增加，光合产物充足，

促进木质部生长，从而积累大量的 SC［34］。这些以木

本植物 SC 为主的凋落物输入，虽然初始分解可能较

慢，但在森林稳定的微环境下，能够支持更复杂的分

解者群落，促进腐殖质的形成，从而对 SOC 的长期固

存产生积极影响［35］。

4　结  论
1）乔木始终为碳水化合物积累的主要植物群

落，灌木与草本贡献较小，但均呈现 SC 高于 NSC
的格局。

2）刺槐人工林碳水化合物整体以地下分配为主。

草原区乔木根系 SC 高比例分配强化吸水结构，同时

提高 NSC 维持基础代谢以适配林下遮荫与竞争环境；

森林区地上与地下碳水化合物协同提升，形成高效碳

积累格局。而灌草根系 NSC/SC 随植被带梯度提升，

主动积累 NSC 作为代谢储备以适配林下遮荫与竞争

环境的适应性策略，有利于土壤有机碳长期固存。

3）环境调控从草原区单一水分胁迫，演变为森

林草原区和森林区水热-土壤养分协同驱动，乔灌草

通过差异化碳分配策略响应环境。

4）地上植物对凋落物碳水化合物储量的影响随

植被带变化，解释率显著提升，间接调控凋落物分解

潜力与土壤有机碳含量。
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