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摘要：【目的】解析非结构性碳水化合物在红花石蒜 Lycoris radiata 体内的合成、运输和分配规律。【方法】采用13C 同

位素脉冲标记法研究新同化碳在不同器官 (叶、根系、内层鳞片、中层鳞片以及外层鳞片) 和非结构性碳水化合物各组分

(蔗糖、果糖、葡萄糖及淀粉) 中的分配规律及转运路径。【结果】①生物量和含碳总量均以内层鳞片最大；各器官的库

活力从大到小依次为叶、内层鳞片、根、中层鳞片、外层鳞片。②叶片在吸收13CO2 后，在不同器官中光合固定的13C 的

分配比例从高到低依次为叶、茎、根；在鳞茎中的分配从内到外逐渐减少。13C 标记的蔗糖分配比例从高到低依次为内层

鳞片、叶、中层鳞片、根、外层鳞片；13C 标记的果糖和葡萄糖的分配比例从高到低均依次为叶、 内层鳞片、根、中层

鳞片、外层鳞片；13C 标记的淀粉的分配比例从高到低依次为叶、内层鳞片、中层鳞片、根、外层鳞片。③13CO2 在红花

石蒜中的运输主要存在横向和纵向运输两大途径，其中在纵向运输上13C 转运更多。④13C 在非结构性碳水化合物各组分

中的分配以蔗糖中最多，其次为13C 标记的果糖，而各部位中13C 标记的葡萄糖甚微，低于其他糖类。⑤在糖转化过程与

代谢过程中，叶、根、内层鳞片中果糖的13C 分配率依次为葡萄糖13C 分配率的 9.6、41.5、118.1 倍，短时间内新合成的

果糖远多于葡萄糖。【结论】新同化的碳的分配在石蒜体内纵向与横向运输上均逐渐减少，石蒜叶片中光合产物形成后

先被转运至内层鳞片，一部分先运输至根中，另一部分由内层鳞片向外层运输。此时，中层鳞片与外层主要发挥临时营

养“库”的功能。蔗糖既是石蒜叶片光合的主要产物，也是石蒜体内非结构性碳水化合物运输的主要形式；石蒜体内大

量13C 标记果糖的产生与蔗糖水解过程优先采用蔗糖合成酶途径有关，也阐明了果糖对石蒜的生长发育具有重要意义。
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Abstract: [Objective]  The  objective  is  to  analyze  the  synthesis,  transportation  and  distribution  of  non-
structural  carbohydrates  (NSC)  in Lycoris  radiata. [Method]  13C isotope  pulse  labeling  method  was  used  to
study the distribution and transport pathway of newly assimilated carbon in different organs (leaves, roots, inner
bulb,  middle  bulb and outer  bulb)  and NSC components  (sucrose,  fructose,  glucose and starch). [Result]  (1)
The  biomass  and  total  carbon  content  were  the  highest  in  the  inner  bulb.  The  sink  vitality  of  each  organ  in 

收稿日期：2023-03-06；修回日期：2023-12-06
基金项目：国家自然科学基金资助项目 (31960327)；江西省自然科学基金资助项目 (20202BABL205004)；江西省现

代农业专项资金资助项目 (JXARS-17)
作者简介：杨玉 (ORCID:  0000-0001-5890-9514)，从事红花石蒜的光合生理与物候研究。E-mail: 1316429479@

qq.com。通信作者：蔡军火 (ORCID: 0000-0002-7731-4492)，教授，博士，从事球根花卉的开花生理与

花期调控研究。E-mail: Cjhuo7692@163.com

浙  江  农  林  大  学  学  报，2024，41（2）：252–261
Journal of Zhejiang A&F University
doi: 10.11833/j.issn.2095-0756.20230196

mailto:1316429479@&lt;linebreak/&gt;qq.com
mailto:1316429479@&lt;linebreak/&gt;qq.com
mailto:Cjhuo7692@163.com


descending  order  was  leaf,  inner  bulb,  root,  middle  bulb  and  outer  bulb.  (2)  After  absorbing  13CO2,  the

distribution ratio of 13C in different organs from high to low was leaf, stem and root. The distribution in bulbs

gradually decreased from inside to outside. The distribution ratio of 13C-labeled sucrose in different organs of L.

radiata from high to low was manifested as inner bulb, leaf, middle bulb, root and outer bulb. The distribution

ratio of 13C-labeled fructose and glucose ranging from high to low was leaf, inner bulb, root, middle bulb and

outer  bulb.  The  distribution  ratio  of  13C-labeled  starch  from  high  to  low  was  expressed  as  leaf,  inner  bulb,

middle bulb, root and outer bulb. (3) The transport of 13CO2 in L. radiata mainly involved two major pathways:

horizontal and vertical, with 13C being transported more in vertical direction. (4) The distribution of 13C in NSC

components  was  the  highest  in  sucrose,  followed  by  13C-labeled  fructose,  while  the  content  of  13C-labeled

glucose  was  minimal  in  various  parts,  lower  than  other  sugars.  (5)  In  the  process  of  sugar  conversion  and

metabolism, the 13C distribution rate of fructose in leaves, roots and inner bulb was 9.6, 41.5 and 118.1 times

that  of  glucose,  respectively.  The  newly  synthesized  fructose  was  much  more  than  glucose  in  a  short  time.

[Conclusion] The distribution of  newly assimilated  carbon in L.  radiata gradually  decreases  in  both  vertical

and horizontal transport. The photosynthetic products in the leaves of L. radiata are first transported to the inner

layer of bulbs, and some are first transported to the roots. The other part is transported from the inner layer to

the  outer  layer  of  the  bulb.  At  this  point,  the  middle  and  outer  layers  of  the  bulb  mainly  serve  as  temporary

nutrient  reservoirs.  Sucrose  is  not  only  the  main  product  of  photosynthesis  in L.  radiata  leaves,  but  also  the

main form of NSC transport in L. radiata. The production of a large amount of 13C-labeled fructose in L. radiata

is  related  to  the  preferential  use  of  sucrose  synthase  pathway  in  the  sucrose  hydrolysis  process,  which  also

elucidates the significance of illustrates that fructose for the growth and development of L. radiata. [ Ch, 6 fig.

36 ref.]
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红花石蒜 Lycoris radiata 是石蒜科 Amaryllidaceae石蒜属 Lycoris 的多年生球根花卉，分布于亚热带

地区，喜温暖湿润气候，耐旱，不喜强光[1]。一般在 10月出叶，翌年 5月叶片枯萎凋落，地上部进入休

眠期，至翌年 9月上旬无叶期开花[2]。其花形奇特、花色红艳，极具观赏价值。鳞茎富含多种生物碱和

淀粉，药用和工业价值较高[3]。因鳞茎生长缓慢、种球自然繁殖率低[4]，石蒜的产业化开发受限。

碳水化合物在植物器官发育及种子萌发过程中起重要作用[2]。糖和淀粉是维持鳞茎碳水化合物平衡

的主要物质[5]，在植物休眠期间还充当信号物质[6]，也是鳞茎打破休眠开始萌发的能量与物质基础[7]。其

中，非结构性碳水化合物 (NSC)是重要的能源物质，对鳞茎的“源—库”平衡至关重要，其动态变化反

映了植物体内的碳收支情况以及对外界环境的适应[8]。稳定同位素标记法是研究光合碳固定、分配及转

移的重要工具，具有安全、稳定、易操作等优点，在生物及化学研究中被广泛应用。目前，已在小麦

Triticum asetivum  [9]、玉米 Zea mays  [10]、水稻 Oryza sativa  [11] 等农作物及山毛榉 Fagus longipetiolata[12]、

马尾松 Pinus massoniana[13] 和冷杉 Picea abies [14−15] 等树木中采用同位素标记法开展同化物的分配研究，

且大多采用脉冲标记法。通过测定非结构性碳水化合物中单一化合物的同位素比率 (δ13C)，有助于理解

光合作用后续代谢及生理生化过程中的碳同位素分馏效应[16]。

目前，有关石蒜体内非结构性碳水化合物的研究多集中在石蒜不同生长发育阶段[7, 17−18]、不同器官

或部位内的非结构性碳水化合物含量变化[19] 等方面，较少涉及非结构性碳水化合物的合成、转运及代谢

过程。为此，本研究以红花石蒜为研究材料，采用13C同位素脉冲标记法追踪光合碳在不同器官和非结

构性碳水化合物各组分中的分配与累积量，旨在探析石蒜体内光合碳的运输和分配规律，为进一步阐明

石蒜体内糖类物质的积累、转化及代谢过程，揭示库—源转化的生理机制提供依据。 
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1    材料与方法
 

1.1    研究区概况与材料

研究地点位于江西农业大学园林与艺术学院花卉盆景实训基地 (28°45′41′′N，115°50′28′′E)，海拔 50
m，属亚热带湿润季风气候，四季分明，雨水充沛。研究于 2021年 11月中旬 (红花石蒜生长旺盛期)进
行，供试材料为 3年生的盆栽红花石蒜，共 9株 (1株 1盆)，其中 6株被标记13C，其余 3盆未标记作为

δ13C参考。供试的盆栽石蒜种球大小基本一致 (种球直径为 2.8~3.0 cm)，健康无病虫；种植盆的规格为

130 mm (口径)×95 mm (底径)×200 mm (高)。种植基质为蛭石∶泥炭土=1∶1(质量比)。 

1.2    13C脉冲标记

采用的脉冲标记法参照 HU等[20] 执行，采用亚克力板搭建标记室 (长×宽×高为 0.7 m×0.6 m×0.7 m)，
置于光照充足的户外，植物13C标记在标室中进行 (图 1)。标室内配有小风扇 (用以均匀分配产生的
13CO2)、冰块 (降温)和烧杯等，并采用气球法检查标室气密性。
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1. CO2检测仪；2. 小风扇；3. 注射1 mol·L−1HCl溶液；4. Na2
13CO3(丰度99%)；5. 盆栽红花石蒜；6. NaOH吸收装置。

图 1    红花石蒜13CO2 同位素标记装置示意图
Figure 1    13CO2 isotope labeling device of L. radiata

 

标记前，先利用装有 1 mol·L−1 氢氧化钠 (NaOH)的吸收装置吸除标记室内的12CO2，再将 6盆待标

记植物移入标室内，同时将其余 3盆置于距离标记室 10 m以外的地方，作为空白对照 (ck)。标记开始

时，先用注射器将适量 1 mol·L−1 盐酸 (HCl)注入装有 Na213CO3 的烧杯，反应产生 13CO2；当标室内

CO2 被植物吸收浓度降低到一定值后，再在另一个装有 Na213CO3 的烧杯中注入等量盐酸。标记从

9:00开始，至 17:00结束。期间，使用 CO2 监测仪 (Li-850)实时监测标记室内的 CO2 浓度。待全部反应

完毕后，再将适量盐酸注入装有 Na212CO3 的烧杯中，使其产生12CO2，以提高箱内 CO2 浓度，促进残留

的13CO2 同化。待植物不再吸收 CO2 进行光合作用时，关闭吸收装置。 

1.3    样品采集与测定 

1.3.1    样品采集    在标记结束后，同时将被标记和对照处理的红花石蒜从盆中取出，冲洗干净并吸干表

面水分后，分别采集石蒜植株的根、叶和鳞茎，再切取鳞茎的内层鳞片 (第 2~4片)、中层鳞片 (第
5~8片)、外层鳞片 (第 9~12片)样品。将样品先置于 105 ℃ 烘箱中杀青处理 30 min，再放于 65 ℃ 干燥

箱中干燥 24 h至恒量，称取各样品干质量，并计算其生物量。随后，再将烘干的样品研磨成细粉，分

成 2份。其中，一份用于测定不同非结构性碳水化合物组分的有机碳和 δ13C值；另一份则用于测定样品

中的蔗糖、葡萄糖、果糖及淀粉质量分数。 

1.3.2    有机碳和 δ13C 值的测定    ①可溶性总糖的提取。取 0.05~0.10 g干样细粉置于具盖的 5 mL塑料离

心管中，加入 2 mL的纯净水，在 80 ℃ 水浴下浸提 10 min；再以 3 000 r·min−1 离心 5 min，取上清液装

入 10 mL的具塞刻度试管中沉淀，再用蒸馏水提取 2次，每次 2 mL。收集并合并离心后的上清液，提

取液定容至 10 mL，用于可溶性糖 (葡萄糖、果糖和蔗糖)的13C测定，残渣则用于淀粉水解分析。② 淀
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粉水解。取①中可溶性糖测定时离心管内残渣，加入 2 mL水，在沸水浴中加热糊化 10 min；经冷却后

再加入 1 mL 9.2 mol·L−1 高氯酸，置冷水浴中提取 15 min后，以 3 500 r·min−1 离心 5 min，取上清液。在

残渣中，再加入 2 mL 4.6 mol·L−1 高氯酸，继续在冷水浴中浸提 10 min，后离心取上清液。再将残渣用

2 mL水洗涤，离心，取上清液，合并以上 3步上清液，将其定容至 10 mL，即为淀粉测定样液。将样液

置于冷冻干燥机内浓缩 (至少 2 d)成浓缩液或干粉，用于淀粉的13C测定。③稳定同位素分析。采用质谱

仪与 EA-HT元素分析仪、LC-isolink联用法测定同位素比率。首先，将样品在元素分析仪中高温燃烧后

生成 CO2，再用质谱仪检测通过的 CO2 中的13C与12C比率，经与国际标准物 (PDB)进行比对后，再计算

得出样品的 δ13C值。其中，含碳量是通过比较待测样品和 3个工作标样的出峰面积计算而得 (精度：

δ13C 为±＜0.1‰；含碳量为±＜0.5%)。 

1.3.3    生理指标的测定    淀粉、蔗糖、葡萄糖、果糖使用分光光度法测定，具体操作参照苏州科铭生物

有限公司的试剂盒说明书执行。 

1.4    计算

根据文献 [21]将同位素质谱仪得出的 δ13C值换算成13C原子百分比 [AT13C (%)]。参照邓秀秀等[13] 的

计算方法计算各器官 (或部位)中含碳总量 (mg)、库活力、各器官中非结构性碳水化合物 (NSC)积累量

(mg)以及不同 NSC组分在各器官的13C分配比例 (%)。各器官及不同 NSC组分的13C分配率和13C富集率

的计算公式如下：

13C富集率 =
13Ci/Ci；

13C(Si)富集率 =
13C(Si)/C(Si)；

13C分配率=
13

Ci/Cup；

13C(Si)分配率=
13

C(Si)/Cup。

其中：i 为不同器官，Si 为不同 NSC组分；13Ci 各器官固定的13C，13C(Si)各器官中不同 NSC组分固定的
13C；Ci 为各器官或部位的含碳总量；C(Si)为 NSC各组分中的含碳总量；Cup 为标记溶液所产生的
13C量。 

1.5    数据分析

利用 Excel  2021整理试验数据，利用 SPSS 25.0进行差异显著分析 (Duncan法 )，利用 OriginPro
2019b、Photoshop 2019制作图表。 

2    结果与分析
 

2.1    光合固定的13C在红花石蒜不同器官间的分配 

2.1.1    13C 在不同器官间的分配    由图 2可知：红

花石蒜不同器官之间的 13C 分配率差异显著 (P＜
0.05)，且总体表现为新同化的13C光合产物分配率

呈现从上 (叶)到下 (根)逐渐减少趋势，即新同化

的碳分配率从高到低依次为叶 (2.59%)、鳞茎

(0.39%)、根 (0.33%)。此外，13C分配率在鳞茎横向

分配中表现出由内到外逐渐递减趋势，即从高到低

依次为内层鳞片 (0.88%)、 中层鳞片 (0.23%)、外层

鳞片 (0.05%)。经统计分析鳞茎 3个不同部位的数

据可知，鳞茎内层鳞片13C分配率显著高于中层鳞

片和外层鳞片13C分配率，但中层鳞片与外层鳞片

之间并无显著差异。另外，根中的13C分配率虽然

高于中层鳞片和外层鳞片中的13C分配率，但差异并不显著。说明新同化的碳在石蒜体内的“纵向”运

输效率要优先于“横向”，可能与绿叶期红花石蒜的叶和根部均处于旺盛的生长状态，而同期的中层鳞

茎和外层鳞片膨大相对较弱有关。从新同化的碳对相应碳库的相对贡献视角发现，以红花石蒜叶中
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13C富集率最高 (即其在相应碳库中新同化的13C占比为 1.60%)，说明叶中新同化的13C对相应碳库的相对

贡献最大；其次为根 (0.21%)，而以鳞茎中 (3个部位的平均值)的13C 富集率最低 (仅为 0.13%)。在鳞茎

中，不同部位鳞片中的 13C 富集率从高到低依次为内层鳞片 (0.27%)、中层鳞片 (0.09%)、外层鳞片

(0.02%)，这与13C的分配规律趋同。 

2.1.2    13C-非结构性碳水化合物在不同器官间的分配    由13C标记的非结构性碳水化合物各组分在红花石

蒜不同器官中的分配比例差异显著 (P＜0.05)。其中，13C标记的蔗糖在不同部位中的分配比例从高到低

依次为内层鳞片、叶、中层鳞片、根、外层鳞片，且内层鳞片中的分配比例显著高于其他 4个器官 (P＜0.05)
(图 3 A)。13C标记的葡萄糖却在叶片中的分配比例显著高于其他 4个器官 (图 3 B)，其他 4个器官之间

无显著差异。13C标记的果糖则在叶片和内层鳞片中的分配比例显著大于其他 3个器官 (P＜0.05)，根中

的分配比例大于鳞茎的中层鳞片和外层鳞片，但三者之间差异并不显著 (图 3 C)。13C标记的淀粉也以叶

中的分配比例最大；在鳞茎中，以内层鳞片中的占比最大，其次为中层鳞片，外层鳞片最低；根中
13C标记淀粉的分配比例大于外层鳞片中的分配比例 (图 3 D)。这些结果说明：鳞茎是光合产物的运输和

储藏中心，在叶绿期鳞茎内的新淀粉合成以内层鳞片为主，其次为中层鳞片，外层鳞片的淀粉代谢活动

最弱。另外，根中的糖代谢活动也较为活跃 (如蔗糖的水解)，因为此时的根系正处于旺盛生长期。
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图 3    新合成非结构性碳水化合物在不同器官内的分配比例
Figure 3    Distribution ratio of newly synthesized NSC in different organs

  

2.1.3    不同器官的生物量、含碳总量及库活力比较    从图 4A~B得知：在红花石蒜的不同器官中，生物

量、含碳总量均以鳞茎 (3个部位的平均值)最大。在鳞茎的 3个不同部位之间，均以内层鳞片的生物

量、含碳总量最高，且显著大于外层鳞片的生物量、含碳总量 (P＜0.05)。另外，不同器官的库活力从高

到低依次为叶、内层鳞片、根、中层鳞片、外层鳞片 (图 4C)，其中，叶片的库活力分别为内层鳞片、根

部、中层鳞片和外层鳞片的 6.3、8.3、19.1和 65.7倍。在鳞茎中，库活力依然为从内到外逐渐降低。根

中的库活力大于中层鳞片和外层鳞片，表明红花石蒜根的单位生物量吸收同化产物的速率高于中层鳞片

和外层鳞片。
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图 4    石蒜各器官主要含碳物质的积累
Figure 4    Accumulation of main carbon-containing substances in different parts of L. radiata

  

2.2    光合固定的13C在非结构性碳水化合物各组分中的分配 

2.2.1    红花石蒜非结构性碳水化合物积累量    由图 5可知：非结构性碳水化合物 (主要包括蔗糖、葡萄

糖、果糖和淀粉等物质)在红花石蒜各部位中的积累量存在显著差异 (P＜0.05)，总体上从高到低依次为
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内层鳞片、中层鳞片、外层鳞片、根、叶片。其

中，各器官中可溶性糖积累量 (蔗糖、葡萄糖、果

糖之和)均远高于淀粉，而在可溶性糖中又主要以

果糖积累量最高，其次为蔗糖，葡萄糖较少。另

外，在 5个不同部位中，以内层鳞片中可溶性糖积

累量最高。说明内层鳞茎是石蒜体内碳水化合物

(尤其是可溶性糖)的转运中心和果糖的积累库。 

2.2.2    13C 在红花石蒜非结构性碳水化合物各组分中

的分配    由图 6可知：红花石蒜经过光合作用在各

部位中新合成的 4种糖类 (蔗糖、葡萄糖、果糖和淀

粉)的 13C分配率之间存在显著差异 (P＜0.05)。其

中，在红花石蒜各器官内非结构性碳水化合物的
13C分配率均以蔗糖最多，显著高于其他 3种组分

(除根中13C标记的蔗糖与果糖无显著差异外)；其次

为13C标记的果糖，而各部位中13C标记的葡萄糖甚

微。说明蔗糖不仅是石蒜体内主要的光合产物，也是非结构性碳水化合物运输的主要形式。另外，在石

蒜根、内层鳞茎和中层鳞片中均有少量13C标记的淀粉，而在外层鳞片中几乎检测不到含13C标记的淀粉

(图 6 B~E)；在石蒜叶、根和内层鳞片中，果糖的13C分配率均显著高于葡萄糖的13C分配率 (P＜0.05)，
依次为13C标记的葡萄糖的 9.6、41.5和 118.1倍；在中层鳞片和外层鳞片中，几乎没有检测到带13C标记

的葡萄糖。此外，在石蒜的各个部位中，除外层鳞片外 (外层鳞片中13C标记的淀粉分配率与果糖分配率

无显著差异)，其余部位淀粉13C分配率均显著低于蔗糖和果糖13C分配率 (P＜0.05)，但与葡萄糖13C分配

率却无显著差异。
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石蒜体内的蔗糖不仅13C分配率最高，而且13C 富集率也最大。在叶、根、内层鳞片、中层鳞片、外

层鳞片中，蔗糖中新同化的13C分别占蔗糖碳库的 7.0%、1.3%、2.6%、1.1%、0.2%。蔗糖13C富集率较

高表明：这类化合物合成及转化的速率较快，化学反应较活跃。相反，淀粉的13C 富集率较低，说明淀

粉的合成及转化速率较慢。尽管在石蒜的叶、根和内层鳞片中13C标记的葡萄糖13C分配率均低于淀粉，

但葡萄糖的13C富集率却高于淀粉 (图 6 A~C)。这说明新合成的葡萄糖虽然比淀粉少，但却对叶、根及内

层鳞片中葡萄糖碳库产生了极大贡献。另外，在叶和根中不仅13C分配率较高，13C 富集率也较高，且均

大于葡萄糖13C 富集率，与分配模式相同；由果糖同化的13C分别占果糖碳库的 5.6%、0.7%。而在内层

鳞片中，果糖13C 富集率却低于葡萄糖13C 富集率，与分配模式相反。 

3    讨论
 

3.1    光合碳在各器官中的分配及运输方向

光合碳同化是指利用光反应形成的同化力将 CO2 还原形成糖类物质的过程，主要在叶绿体基质中发

生，是由多种酶参与的一系列化学反应。新合成的糖类再通过韧皮部运输到植物的其他部位，从而完成

由源到库的长距离运输[22]。其中，新合成碳的分配不但受光合作用同化物供应的控制，同时也取决于不

同器官利用供应物的能力[23]。

由于叶片为光合产物的主要吸收源，新同化的碳被优先大量分配在叶中[24]。本研究发现：13C在红

花石蒜中的分配率由高到低依次为叶、鳞茎 (茎)、根，这与山杨 Populus davidiana 和栎树 Quercus [25]、
玉米[26] 的研究结果相似。本研究还发现：红花石蒜鳞茎中13C分配在横向分布上呈现一定的规律性，即

新同化的碳分配表现为由内层 (0.88%)向外层 (0.05%)逐渐降低的趋势，且新合成的13C标记的淀粉、蔗

糖、果糖、葡萄糖分配也表现出类似现象。说明在石蒜鳞茎中，代谢活动从内到外呈逐渐减弱态势。此

外，尽管鳞茎内层鳞片中的13C分配率大于根，但中层鳞片与外层鳞片中的13C分配率却小于根；且根中

也有更多的蔗糖被分解。这可能与供试石蒜鳞茎的特殊结构、石蒜所处的特定的生长时期及植物体内有

机物的纵向运输要优于横向运输有关。因为植物的器官特异性 (鳞茎是由鳞叶与鳞茎盘构成)及韧皮部的

路径和长度也可能对碳吸收能力和转移速率有一定的影响[27]。可见，掌握石蒜体内的碳分配规律可以实

现对鳞茎库强的调控。
13CO2 在红花石蒜体内的运输路径大致可分为 2个步骤：首先，叶片 (成熟叶片系内层鳞芽转变而

来)在吸收 CO2 进行光合作用后，将新合成的光合产物从叶片运输至地下部的鳞茎盘、内层鳞片，继而

沿纵向运输至根部以供其生长；其次，再将多余的有机物经鳞茎盘 (转运平台)进行横向运输 (即从鳞茎

的内层鳞片依次运往中层鳞片和外层鳞片)，最终转化成临时储藏或长时储存的物质与能量。 

3.2    光合碳在非结构性碳水化合物中的分配

植物具有固定碳的特殊能力，并以碳水化合物的形式储存运输碳和能量，因而糖代谢在植物的生长

发育中一直发挥着核心作用[28]。本研究表明：在石蒜的 5种不同器官 (或组织)中，13C在非结构性碳水

化合物各组分中的分配均以蔗糖中最多，葡萄糖中最少。这与罗琦[7] 认为石蒜属植物鳞茎中的还原性糖

质量分数占比较小，而蔗糖才是转运的主要形态的研究结果相似。另外，13C标记的蔗糖在不同器官中

的分配比例以内层鳞片最高，且内层鳞片的含碳总量与库活力大小也均大于中层与外层鳞片，可能是由

于内层鳞片不仅是石蒜体内碳水化合物的转运中心，还是为花芽原基生长发育提供营养物质的首要场所。

各部位中蔗糖的高13C富集率表明了这类化合物的合成及转化速率较快，相反，淀粉的13C 富集率均

为最低，说明淀粉的合成及转化速率较慢。本研究表明：在石蒜的叶、根和内层鳞片中13C标记的葡萄

糖分配率虽低于淀粉，但葡萄糖的13C富集率却高于淀粉。这可能是由于跟淀粉相比，葡萄糖具有更大

的可溶性且易被利用，新合成的葡萄糖虽然比淀粉少，但却对叶、根及内层鳞片中碳库产生了极大贡

献。这与张琳梅等[29] 发现红壤中添加葡萄糖外源有机碳对可溶性有机碳库的贡献大于淀粉的结果相似。

此外，带13C标记的淀粉在叶中的分配比例显著高于其他器官 (P＜0.05)。这是因为在叶绿体内合成

的是瞬时同化淀粉，这种淀粉不同于其他异养器官中新生成的储藏型淀粉，在夜晚会分解为麦芽糖和葡

萄糖，后转运出叶绿体，用于合成蔗糖，维持叶片的呼吸和植物代谢。中层鳞片中的带13C标记的淀粉

的分配比例要大于根，这从侧面说明了此时的鳞茎中层主要发挥“库”的功能。 

258 浙  江  农  林  大  学  学  报 2024年 4月 20日



3.3    蔗糖与果糖的代谢

当蔗糖被运输到各库组织中，可以被转化酶水解生成葡萄糖和果糖，或被蔗糖合成酶裂解生成果糖

和尿苷二磷酸葡萄糖。这 2种蔗糖裂解酶均能产生游离果糖，之后果糖再被果糖激酶或己糖激酶磷酸

化。其中，果糖激酶对果糖的亲和力远高于己糖激酶，是果糖代谢的中心，能够与蔗糖合成酶协同调节

蔗糖的代谢，从而增加特定库组织的活性，增加库强度[30]。

占主导地位的蔗糖裂解途径是激活鳞茎再生潜力的关键[31]。在休眠期，红花石蒜鳞茎内的果糖质量

分数显著高于葡萄糖，并以游离状态存在于鳞片内的浆液中[19]。本研究结果表明：在红花石蒜的各个部

位中，非结构性碳水化合物组分中果糖的13C分配率远远高于葡萄糖，意味着新合成的果糖远多于葡萄

糖。其中，在叶、根和内层鳞片，果糖的 13C分配率依次分别是葡萄糖 13C分配率的 9.6、 41.5、
118.1倍。这表明新合成的果糖不是单纯由蔗糖通过转化酶分解而来，而是主要或优先通过蔗糖合成酶

分解蔗糖途径而来 (该途径不直接产生葡萄糖)。这与 XU等[32] 认为蔗糖和尿苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶

途径是小鳞茎形成过程中主要的蔗糖代谢途径的研究结果基本一致。导致该结果的原因可能与通过转化

酶的蔗糖分解代谢途径比通过蔗糖合成酶途径需要更多的能量[33] 或鳞茎内的蔗糖合成酶的活性要显著高

于转化酶[34] 有关。

鳞茎内高质量分数的果糖或果聚糖对石蒜的生长发育具重要意义。有研究表明：在培养基中添加质

量浓度为 30 g·L−1 的果糖会导致 5种新的生物碱的积累 (包括异胺)，而在添加其他碳水化合物的培养基

中却未发现[35]。果聚糖还可充当渗透调节剂，保持膜的完整性和防止蛋白质变性，以防止植物受到严寒

或干旱等非生物胁迫的伤害[36]。因此，巧妙利用好果聚糖合成酶也可以改变植物库器官的强度，实现从

源到库组织的更高分配，有效提高目标产量。 

4    结论

本研究利用同位素技术，分析了红花石蒜光合作用固定的13C分配到各个器官及其非结构性碳水化

合物各组分中的情况，发现了蔗糖与果糖的主要代谢方式，初步解析了光合碳在石蒜体内的空间分配特

征，阐明了果糖对于石蒜生长发育的重要意义，为进一步探析石蒜属植物的鳞茎发育提供了理论依据。

然而，植物中利用的碳来源及转化过程较复杂，某种程度上限制了对碳分配途径的明确追踪。在今后的

研究中，可以从标记后的不同时间采样，或者对红花石蒜体内更细致的代谢物进行特异性标记，以便更

高效地研究石蒜体内新光合产物在时间上的动态分配特征或更具体的潜在代谢途径。

5    参考文献
 

 蔡军火, 魏绪英, 张露. 遮光对石蒜叶片生长及开花期性状的影响[J]. 草业科学, 2011, 28（12）: 2092 − 2095.

CAI Junhuo, WEI Xuying, ZHANG Lu. Effects of different shading on leaf growth and flowering traits of Lycoris radiata

[J]. Pratacultural Science, 2011, 28（12）: 2092 − 2095.

[1]

 CAI J H, FAN J J, ZHANG Y, et al. Relationship among changes in nonstructural carbohydrate content, metabolic enzyme

activity,  and  growth  rhythm in Lycoris  radiata [J/OL]. Russian  Journal  of  Plant  Physiology,  2022, 69:  85[2023-02-02].

doi: 10.1134/S1021443722050041.

[2]

 许俊旭, 李青竹, 李叶, 等. 石蒜鳞茎膨大过程中碳水化合物代谢相关基因的差异表达研究[J]. 核农学报, 2021, 35（10）:

2250 − 2257.

XU  Junxu,  LI  Qingzhu,  LI  Ye, et  al.  Differential  expression  of  genes  related  to  carbohydrate  metabolism  during  bulb

development in Lycoris radiata [J]. Journal of Nuclear Agricultural Sciences, 2021, 35（10）: 2250 − 2257.

[3]

 XU  Junxu,  LI  Qingzhu,  YANG  Liuyan, et  al.  Changes  in  starch  synthesis  and  metabolism  within  developing  bulbs  of

Lycoris radiata during the vegetative growth stage [J]. Journal of Plant Growth Regulation, 2020, 39: 785 − 794.

[4]

 朱志国. 影响百合试管鳞茎增殖因素的研究[J]. 热带作物学报, 2013, 34（10）: 1961 − 1965.

ZHU  Zhiguo.  Affecting  factors  on  the  proliferation  of  test-tube  lily  bulb [J]. Chinese  Journal  of  Tropical  Crops,  2013,

34（10）: 1961 − 1965.

[5]

 WANG Wang, SU Xiaoxia, TIAN Zhongping, et al. Transcriptome profiling provides insights into dormancy release during

cold storage of Lilium pumilum [J/OL]. BMC Genomics, 2018, 19: 196[202-02-06]. doi: 10.1186/s12864-018-4536-x.

[6]

第 41卷第 2期 杨    玉等： 应用13C示踪技术研究红花石蒜非结构性碳水化合物分配及转运模式 259

https://doi.org/10.11869/j.issn.100-8551.2021.10.2250
https://doi.org/10.11869/j.issn.100-8551.2021.10.2250
https://doi.org/10.11869/j.issn.100-8551.2021.10.2250
https://doi.org/10.11869/j.issn.100-8551.2021.10.2250
https://doi.org/10.3969/j.issn.1000-2561.2013.10.018
https://doi.org/10.3969/j.issn.1000-2561.2013.10.018


 罗琦. 石蒜属植物鳞茎发育生理及盐胁迫下叶片生理变化研究[D]. 芜湖: 安徽师范大学, 2007.

LUO Qi. Studies on Development Physiology of Bulbs and Physiological Changes of Leaves under NaCl Stress in Lycoris

[D]. Wuhu: Anhui Normal University, 2007.

[7]

 王凯, 芦珊, 刘畅, 等. 土壤含水量对樟子松幼苗非结构性碳水化合物及生长的影响[J]. 生态学杂志, 2023, 42（3）: 617 −

625.

WANG Kai, LU Shan, LIU Chang, et al. Effects of soil water content on non-structural carbohydrates and growth of Pinus

sylvestris var. mongolica seedlings [J]. Chinese Journal of Ecology, 2023, 42（3）: 617 − 625.

[8]

 马田, 刘肖, 李骏, 等. CO2浓度升高对土壤-植物(春小麦)系统光合碳分配和积累的影响[J]. 核农学报, 2014, 28（12）:

2238 − 2246.

MA  Tian,  LIU  Xiao,  LI  Jun, et  al.  Effects  of  elevated  atmospheric  CO2  on  the  distribution  and  accumulation

of photosynthetic carbon in soil-plant (spring wheat) system [J]. Journal of Nuclear Agricultural Sciences,  2014, 28（12）:

2238 − 2246.

[9]

 何敏毅, 孟凡乔, 史雅娟, 等. 用13C脉冲标记法研究玉米光合碳分配及其向地下的输入[J]. 环境科学, 2008, 29（2）:

2446 − 2453.

HE Minyi, MENG Fanqiao, SHI Yajuan, et al. Estimating photosynthesized carbon distribution and inputs into belowground

in a maize soil following 13C pulse-labeling [J]. Environmental Science, 2008, 29（2）: 2446 − 2453.

[10]

 刘萍, 江春玉, 李忠佩. 13C脉冲标记定量研究施氮量对光合碳在水稻-土壤系统中分布的影响[J]. 土壤学报, 2015,

52（3）: 567 − 575.

LIU  Ping,  JIANG  Chunyu,  LI  Zhongpei.  Quantitative  research  on  effects  of  nitrogen  application  rate  on  distribution  of

photosynthetic carbon in rice-soil system using 13C pulse labeling technique [J]. Acta Pedologica Sinica, 2015, 52（3）: 567 −

575.

[11]

 DAMESIN C, LELARGE C. Carbon isotope composition of current-year shoots from Fagus sylvatica in relation to growth,

respiration and use of reserves [J]. Plant, Cell & Environment, 2003, 26（2）: 207 − 219.

[12]

 邓秀秀, 肖文发, 曾立雄, 等. 马尾松幼苗光合产物的运输与分配特征[J]. 林业科学, 2019, 55（7）: 27 − 34.

DENG  Xiuxiu,  XIAO  Wenfa,  ZENG  Lixiong, et  al.  Transport  and  distribution  characteristics  of  photosynthates

of Pinus massoniana seedlings [J]. Scientia Silvae Sinicae, 2019, 55（7）: 27 − 34.

[13]

 JÄGGI M, SAURER M, SIEGWOLF J  F.  The relationship between the stable  carbon isotope composition of  needle  bulk

material, starch, and tree rings in Picea abies [J]. Oecologia, 2002, 131（3）: 325 − 332.

[14]

 HEINRICH S,  DIPPOLD M A,  WERNER C, et  al.  Allocation  of  freshly  assimilated  carbon  into  primary  and  secondary

metabolites  after  in  situ  13C pulse  labelling  of  Norway  spruce  (Picea  abies) [J]. Tree  physiology,  2015, 35（11）:  1176  −

1191.

[15]

 刁浩宇, 王安志, 袁凤辉, 等. 特定化合物同位素分析技术在树木非结构性碳水化合物研究中的应用[J]. 应用生态学报,

2020, 31（12）: 4291 − 4300.

DIAO  Haoyu,  WANG  Anzhi,  YUAN  Fenghui, et  al.  Applications  of  compound-specific  isotope  analysis  in  tree  non-

structural carbohydrates research: a review [J]. Chinese Journal of Applied Ecology, 2020, 31（12）: 4291 − 4300.

[16]

 王晓静. 中国石蒜淀粉积累与鳞茎生长的关系研究[D]. 南京: 南京林业大学, 2011.

WANG Xiaojing. Study on Accumulation of  Starch and Growth of  Lycoris  chinensis  Traub Bulbs  Abstract [D].  Nanjing:

Nanjing Forestry University, 2011.

[17]

 黄雪方, 金雅琴, 李冬林. 两种石蒜生长发育期鳞茎可溶性糖、蛋白质及POD活性的变化[J]. 亚热带植物科学, 2011,

40（3）: 16 − 19.

HUANG Xuefang,  JIN  Yaqin,  LI  Donglin.  Variation  of  soluble  sugar,  protein  and  POD activity  in  bulbs  of  two Lycoris

during growth and development [J]. Subtropical Plant Science, 2011, 40（3）: 16 − 19.

[18]

 蔡军火, 魏绪英, 陈慧婷, 等. 休眠期石蒜鳞茎NSC分布格局[J]. 江西农业大学学报, 2020, 42（6）: 1159 − 1166.

CAI Junhuo, WEI Xuying, CHEN Huiting, et al. The distribution pattern of non-structured carbohydrate in dormancy bulbs

of Lycoris radiata [J]. Acta Agriculturae Universitatis Jiangxiensis, 2020, 42（6）: 1159 − 1166.

[19]

 HU Wei, CAO Yuting, LOKA D A, et al.  Exogenous melatonin improves cotton (Gossypium hirsutum L. ) pollen fertility

under  drought  by regulating carbohydrate  metabolism in male  tissues [J]. Plant  Physiology and Biochemistry,  2020, 151:

[20]

260 浙  江  农  林  大  学  学  报 2024年 4月 20日

https://doi.org/10.13292/j.1000-4890.202303.011
https://doi.org/10.13292/j.1000-4890.202303.011
https://doi.org/10.11869/j.issn.100-8551.2014.12.2238
https://doi.org/10.11869/j.issn.100-8551.2014.12.2238
https://doi.org/10.11707/j.1001-7488.20190703
https://doi.org/10.11707/j.1001-7488.20190703
https://doi.org/10.11707/j.1001-7488.20190703
https://doi.org/10.13287/j.1001-9332.202012.024
https://doi.org/10.13287/j.1001-9332.202012.024
https://doi.org/10.3969/j.issn.1009-7791.2011.03.005
https://doi.org/10.3969/j.issn.1009-7791.2011.03.005
https://doi.org/10.13836/j.jjau.2020129
https://doi.org/10.13836/j.jjau.2020129
https://doi.org/10.13836/j.jjau.2020129


579 − 588.

 CRAIG H. The geochemistry of the stable carbon isotopes [J]. Geochimica et Cosmochimica Acta, 1953, 3（2/3）: 53 − 92.[21]

 van BELL A J E. The phloem, a miracle of ingenuity [J]. Plant Cell & Environment, 2003, 26（1）: 125 − 149.[22]

 BRÜGGEMANN  N,  GESSLER  A,  KAYLER  Z, et  al.  Carbon  allocation  and  carbon  isotope  fluxes  in  the  plant-soil-

atmosphere continuum: a review [J]. Biogeosciences, 2011, 8（11）: 3457 − 3489.

[23]

 杨世超 , 邓波 , 张蕴薇 , 等 . 中苜一号紫花苜蓿碳同化分配与转移速率的研究[J]. 草地学报 ,  2012, 20（4）:  679 −

685.

YANG Shichao, DENG Bo, ZHANG Yunwei, et al. Absorption and transfer of photosynthetic carbon in alfalfa (Zhongmu

No. 1) [J]. Acta Agrestia Sinica, 2012, 20（4）: 679 − 685.

[24]

 BAI  Xuejun,  HUANG  Yimei,  WANG  Baorong,  et  al.  Belowground  allocation  and  fate  of  tree  assimilates  in  plant-soil-

microorganisms  system:  13C labeling  and  tracing  under  field  conditions [J/OL]. Geoderma,  2021, 404:  115296[2023-02-

06]. doi: 10.1016/j.geoderma.2021.115296.

[25]

 MENG Fanqiao, DUNGAIT J A J, ZHANG Xuan, et al. Investigation of photosynthate-C allocation 27 days after 13C-pulse

labeling of Zea mays L. at different growth stages [J]. Plant and Soil, 2013, 373（1）: 755 − 764.

[26]

 RUIZ  M,  QUIÑONES  A,  MARTINEZ-ALCÁNTARA  B,  et  al.  Tetraploidy  enhances  boron-excess  tolerance  in  Carrizo

citrange (Citrus sinensis L. Osb. ×Poncirus trifoliata L. Raf.  ) [J/OL]. Frontiers in Plant Science,  2016, 7:  701[2023-02-

06]. doi: 10.3389/fpls.2016.00701.

[27]

 NÄGELE T, GIBON Y, HIR R L .  Plant sugar metabolism, transport  and signalling in challenging environments [J/OL].

Physiologia Plantarum, 2022, 174(5): e13768[2023-02-06]. doi: 10.1111/ppl.13768.

[28]

 张琳梅, 李梦娇, 元方慧, 等. 红壤和风沙土添加不同化学结构有机碳对外源碳去向及累积贡献的影响[J]. 应用生态学

报, 2022, 33（10）: 2593 − 2601.

ZHANG Linmei, LI Mengjiao, YUAN Fanghui, et al. Effects of addition of organic carbon with different chemical structure

on the fate  and accumulation of  exogenous carbon in red and sandy soils [J]. Chinese Journal  of  Applied Ecology,  2022,

33（10）: 2593 − 2601.

[29]

 STEIN  O,  GRANOT  D.  Plant  fructokinases:  evolutionary,  developmental,  and  metabolic  aspects  in  sink  tissues [J/OL].

Frontiers in Plant Science, 2018, 9: 339[2023-02-06]. doi: 10.3389/fpls.2018.00339.

[30]

 REN Ziming, ZHANG Dong, JIAO Chen, et al. Comparative transcriptome and metabolome analyses identified the mode of

sucrose degradation as a metabolic marker for early vegetative propagation in bulbs of Lycoris [J]. The Plant Journal: for

Cell and Molecular Biology, 2022, 112（1）: 115 − 134.

[31]

 XU Junxu,  LI  Qingzhu,  YANG  Liuyan,  et  al.  Changes  in  carbohydrate  metabolism  and  endogenous  hormone  regulation

during bulblet  initiation and development  in Lycoris  radiata [J/OL]. BMC Plant  Biology,  2020, 20(1):  180[2023-02-06].

doi: 10.1186/s12870-020-02394-4.

[32]

 BOLOGA K L,  FERNIE A R,  LEISSE A, et  al.  A bypass  of  sucrose synthase leads to  low internal  oxygen and impaired

metabolic performance in growing potato tubers [J]. Plant Physiology, 2003, 132（4）: 2058 − 2072.

[33]

 杨盼盼. 卷丹珠芽形成过程蔗糖代谢研究及LlSUS2基因克隆[D]. 北京: 中国农业科学院, 2020.

YANG Panpan. Study  on  Sucrose  Metabolism  during  Bulbil  Formation  of  Lilium  lancifolium  and  LISUS2 Gene  Cloning

[D]. Beijing: Chinese Academy of Agricultural Sciences, 2020.

[34]

 PTAK  A,  MORAŃSKA  E,  SKRZYPEK  E,  et  al.  Carbohydrates  stimulated  Amaryllidaceae  alkaloids  biosynthesis  in

Leucojum  aestivum  L.  plants  cultured  in  RITA®  bioreactor  [J/OL].  PeerJ,  2020,  8:  e8688[2023-02-06].  doi:

10.7717/peerj.8688.

[35]

 LIVINGSTON  D  P,  HINCHA  D  K,  HEYER  A  G.  Fructan  and  its  relationship  to  abiotic  stress  tolerance  in  plants  [J].

Cellular and Molecular Life Sciences, 2009, 66（13）: 2007 − 2023.

[36]

第 41卷第 2期 杨    玉等： 应用13C示踪技术研究红花石蒜非结构性碳水化合物分配及转运模式 261

https://doi.org/10.1016/j.plaphy.2020.04.001
https://doi.org/10.13287/j.1001-9332.202210.041
https://doi.org/10.13287/j.1001-9332.202210.041
https://doi.org/10.13287/j.1001-9332.202210.041
https://doi.org/10.1111/tpj.15935
https://doi.org/10.1104/pp.103.022236

	1 材料与方法
	1.1 研究区概况与材料
	1.2 13C脉冲标记
	1.3 样品采集与测定
	1.3.1 样品采集
	1.3.2 有机碳和δ13C值的测定
	1.3.3 生理指标的测定

	1.4 计算
	1.5 数据分析

	2 结果与分析
	2.1 光合固定的13C在红花石蒜不同器官间的分配
	2.1.1 13C在不同器官间的分配
	2.1.2 13C-非结构性碳水化合物在不同器官间的分配
	2.1.3 不同器官的生物量、含碳总量及库活力比较

	2.2 光合固定的13C在非结构性碳水化合物各组分中的分配
	2.2.1 红花石蒜非结构性碳水化合物积累量
	2.2.2 13C在红花石蒜非结构性碳水化合物各组分中的分配


	3 讨论
	3.1 光合碳在各器官中的分配及运输方向
	3.2 光合碳在非结构性碳水化合物中的分配
	3.3 蔗糖与果糖的代谢

	4 结论
	参考文献

