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持续干旱下氮添加对马尾松苗木抗旱性的影响

陶青红，付远洪，丁贵杰

（贵州大学  a. 贵州省森林资源与环境研究中心；b. 林学院，贵州 贵阳 550025）

摘    要：【目的】研究氮添加对持续干旱及复水下马尾松苗木水分利用及相关酶活性的影响，为探究氮添加是

否提高马尾松抗旱能力提供参考。【方法】以 1 年生马尾松苗木为试验材料，设置施氮组（N）和对照组（CK，

不施氮肥），通过盆栽进行持续干旱及复水试验。于持续干旱第 0、20、40、60 天及复水后第 2 天取样，测定

土壤含水量、苗木生理生化指标及耗水量，并进行抗旱性综合评价。【结果】1）施氮组提高了干旱胁迫期间土

壤含水量、茎水势、氨基酸含量和严重 -极端干旱阶段（20～60 d）的苗木耗水量，降低了极端干旱阶段（40～60 d） 

的可溶性蛋白、超氧阴离子和丙二醛含量；2）在持续干旱 40 ～ 60 d，施氮组氨基酸、脯氨酸含量和过氧化氢

酶活性大幅升高；3）复水后，施氮组的可溶性蛋白、超氧阴离子和丙二醛含量及超氧化物歧化酶和过氧化氢酶

活性显著降低，而对照组仍维持较高水平，表明其干旱后恢复能力较弱；4）采用隶属函数法对生理生化指标进

行抗旱性综合评价，结果表明在极端干旱阶段（40 ～ 60 d），施氮组表现出较强的抗旱性。【结论】施氮能提

高干旱期间土壤的保水性能，增加马尾松苗木渗透调节物质含量并增强抗氧化酶活性，从而减少细胞脱水，减

轻苗木的氧化损伤，以提高其在干旱胁迫下的抗旱性及干旱后恢复能力。

关键词：马尾松；苗木；干旱 - 复水；氮添加；生理生化；耗水量
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The impact of nitrogen addition on the drought resistance of  
Pinus massoniana seedlings under continuous drought conditions

TAO Qinghong, FU Yuanhong, DING Guijie

(a. Guizhou Forest Resources and Environment Research Center; b. College of Forestry, Guizhou University, Guiyang 550025, Guizhou, China)

Abstract:【Objective】To investigate the effects of nitrogen addition on water use efficiency and related enzyme activities of  
P. massoniana seedlings under continuous drought and re-watering, and to provide reference for exploring whether nitrogen addition 
improves drought resistance of P. massoniana.【Method】One-year-old P. massoniana seedlings were used as experimental materials, 
and a nitrogen application group (N) and a control group (CK, no nitrogen fertilizer applied) were set up. Continuous drought and re-
watering experiments were conducted through potted plants. Samples were collected at 0, 20, 40, and 60 days during continuous drought, 
as well as two days after re-watering. Soil water content, physiological and biochemical indices, and water consumption were measured 
for drought resistance evaluation.【Result】1) The nitrogen application group increased soil moisture content, stem water potential, 
amino acid content, and water consumption of seedlings during the severe extreme drought stage (20-60 days), while reducing soluble 
protein, superoxide anion, and malondialdehyde content during the extreme drought stage (40-60 days); 2) During 40-60 days of drought, 
the nitrogen application group showed a significant increase in amino acid, proline content, and CAT activity; 3) After re-watering, the 
soluble protein, superoxide anion, and malondialdehyde content, as well as the activities of superoxide dismutase and catalase, were 
significantly reduced in the nitrogen application group, while the control group maintained high levels, indicating weak recovery ability 
after drought; 4) The comprehensive evaluation of drought resistance was conducted on physiological and biochemical indicators using 
the membership function method. The results showed that during the extreme drought stage (40-60 days), the nitrogen application 
group exhibited strong drought resistance.【Conclusion】Nitrogen application can improve soil water retention during drought periods, 
increase the content of osmoregulatory substances in P. massoniana seedlings, and enhance antioxidant enzyme activity, thereby reducing 
cell dehydration and mitigating oxidative damage to seedlings, thus improving their drought resistance and post-drought recovery ability 
under drought stress.
Keywords: Pinus massoniana; seedlings; drought-rewatering; nitrogen addition; physiology and biochemistry; water consumption
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全球气候变暖导致极端干旱事件频发，造成

森林大面积死亡 [1]。干旱是影响植物生长发育的

主要非生物因子，严重时会导致植物死亡 [2]。干

旱胁迫下土壤有效水缺失，短期胁迫主要影响植

物的渗透调节物质，而长期胁迫对碳供应和分配

都有一定影响 [3]。植物在自然条件下存在持续干

旱和降水交替的情况，干旱强度和植物自身的抗

逆性是决定植物能否存活的关键因素。干旱胁迫

下，植物根系首先接收到土壤水势降低的信号，

进而降低自身水势和产生 ABA 信号物质，调节

气孔关闭 [4] 以降低蒸腾，减少植物水分的散失。 
同时，植物通过调节可溶性蛋白（SP）、可溶性

糖（SS）和脯氨酸（Pro）等物质的累积来降低细

胞渗透势 [5]，增强根系对土壤水分的吸收能力。

干旱胁迫导致植物活性氧类物质增多，会打破与

抗氧化酶清除系统之间的平衡，造成蛋白类物质

和细胞膜脂过氧化伤害 [6]。综上表明，植物的生

理生化活动既受自然环境因子影响，也受植物有

限的调节功能所控制，其在干旱条件下的状况反

映了抗旱能力的差异。

氮素是核酸和蛋白质合成的关键物质，被视

为植物的生命元素。国内外研究发现氮素在植物

抗旱过程中发挥着重要作用，Sepaskhah 等 [7] 发现

氮肥达到一定量能增强土壤的保水性，在轻度干

旱条件下能提高作物的水分利用效率。马晓东等 [8]

研究表明在轻度干旱胁迫下添加适量氮素能够增

强植株对氮素的吸收分配能力，说明水和氮是对

植物生长具有协同效应的 2 个因子 [9]，不仅能独

立限制植物生长发育，两者也能产生耦合作用。

因此，适量的氮肥施入对干旱条件下植物的水分

生理可能产生积极影响。

马尾松 Pinus massoniana Lamb. 是耐瘠薄、速

生丰产的工业用材树种，广泛分布于中国南方 17
个省（市、自治区），在森林资源发展及森林生态

服务功能中占据重要地位，具有重要的生态和经济

价值 [10]。近年来，已从生理、细胞结构、分子机 
制 [11-13]、菌根化幼苗 [14] 等方面对马尾松苗木如何

响应干旱胁迫进行了大量研究。但关于氮添加对

干旱条件下马尾松苗木水分利用、渗透调节能力、

活性氧含量以及旱后恢复能力的研究较少。基于

此，本研究以 1 年生马尾松苗木为材料，采用盆

栽试验，设置施氮组（N）和对照组（CK，不施

氮肥）进行持续干旱和复水试验，监测土壤含水量、

茎水势、苗木耗水量、可溶性蛋白含量和活性氧

含量等指标，旨在研究马尾松苗木水分利用及渗

透调节策略，为探究氮添加是否提高马尾松抗旱

能力提供依据。

1 材料和方法

1.1 试验材料

试验在贵州大学林学院试验苗圃大棚内进

行。供试材料为 1 年生马尾松播种苗，种子采自

都匀市马鞍山林场马尾松国家良种基地，为同一

家系半同胞种子。以马尾松林下黄心土、泥炭土

和珍珠岩（体积比为 3∶1∶1）的混合材料作为供

试基质，基质加入多灵菌后拌均匀，灭菌后装入

高为 18 cm、上口径为 15 cm 的塑料盆内进行育

苗，每盆干基质质量为 2.1 kg。试验前测得混合基

质的基本理化性质为：有效氮 93 mg/kg，有效磷 
19.02 mg/kg，速效钾 420.44 mg/kg，pH 值 4.65，
田间持水量 47.3%。

1.2 试验设计及方法

2021 年 5 月 1 日，选取长势一致的 1 年生马

尾松苗木进行试验。试验分为 3 个阶段，首先将

苗木移栽在盆内进行 3个月的控肥试验，每盆 1株，

之后进行 2 个月的持续干旱试验，最后再进行 2 d
复水（Re-watering）试验，试验期间仅进行施氮、

称重和补水工作。控肥试验设置施氮组（N，氮源

为尿素）和对照组（CK，不施氮肥）2 个处理，

每个处理各设 10 盆，每个处理各重复 3 次。施肥

前，在每盆苗木基茎边缘 3 cm 处打 1 个孔，深度

为 7 cm，于 2021 年 5 月 1 日和 2021 年 6 月 24 日

分 2 次将含有 0.4 g 尿素的 50 mL 水溶肥用针筒沿

孔施入施氮组苗木根系周围，对照组施入50 mL水，

处理组和对照组分别再补充浇水 50 mL。干旱试验

开始前，盆栽口用保鲜膜覆盖以防止水分蒸发，

每 2 d 进行称重补水，使土壤含水量保持在田间持

水量的 80% ～ 85%。于 2021 年 8 月 1 日停止浇

水并进行自然持续干旱试验。在持续干旱的第 0、
20、40、60 天（对照组部分苗木出现死亡），以

及复水后的第 2 天进行采样。测定指标包括土壤

含水量、苗木茎水势、苗木耗水量、渗透调节物质、

活性氧、抗氧化酶等。 

1.3 指标测定

1.3.1 茎水势

用便携式植物水势压力室 3115 于中午 12:00—
13:00 测定马尾松苗木茎秆水势，参照邵畅畅等 [13]

的测定方法，处理组和对照组分别选择 4 株标准株
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（株高为 53.3±4.6 cm；地径为 6.36±0.38 mm） 
进行测定。

1.3.2 土壤含水量

将测定水势后的苗木小心取出，取根际土测

定土壤含水量，根际土通过“抖根分离法”[15] 去

除根系周围土壤，并用刷子收集根表面的土壤。

测定方法为烘干称量法 [16]，称取约 10 g 新鲜土壤，

放入干净且干燥的铝盒中。在 105 ℃下烘 2 h 后，

将土壤样品在 80 ℃下烘箱烘 48 h 至恒质量并记为

Wd，每处理 4 个重复。土壤含水率 =（10-Wd）/ 
10×100%。

1.3.3 苗木耗水量

持续干旱试验开始后停止浇水，采用盆栽称

质量法每隔 20 d（0、20、40、60 d）连续对各个

盆称质量并记录，重复 4 次，间隔期间（0 ～ 20、
20 ～ 40、40 ～ 60 d）盆栽质量变化视为苗木耗水

量，施氮组和对照组的盆栽表面积相同，可视土

壤蒸发量相同。

1.3.4 生理生化指标测定

分别在干旱试验开始后第 0、20、40、60 d 和

复水后 2 d 进行取样，取样时间均为上午 9:00—
10:00，环状采取主干中间部位的松针，重复 4 次，

混合后装入自封袋中，用液氮暂存并转入 -80 ℃冰

箱保存，用于生理生化指标测定。采用茚三酮比

色法测定氨基酸含量；考马斯亮蓝染色法测定可

溶性蛋白含量；磺基水杨酸法测定脯氨酸含量；

硫代巴比妥酸显色（TBA）法测定丙二醛（MDA）

含量；氮蓝四唑（NBT）法测定过氧化物歧化酶

（SOD）活性 [17]。采用紫外分光比色法测定过氧

化氢酶（CAT）活性 [18] 和过氧化物酶（POD）活

性 [19]。采用硝基四氮唑篮还原法测定超氧阴离子

含量 [20]，分光光度计法 [21] 测定过氧化氢含量。

1.3.5 抗旱性评价

苗木耐旱性受到多种因素影响，单一指标难

以对苗木抗旱性进行全面的评价。因此，采用抗

旱胁迫指数（DRI）= 胁迫处理 / 对照组×100%、

隶属度函数对多指标进行综合评价 [22]。

正隶属度函数：

μ(Xij)=(Xij-Xjmin)/(Xjmax-Xjmin)                          （1）
反隶属度函数：

μ(Xij)=(Xjmax-Xij)/(Xjmax-Xjmin)                          （2）
标准差系数：
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式中：Xij 为测定值；Xjmax、Xjmin、 kX 依次为指标

j 测定值的最大值、最小值和平均值；μ(Xk) 为 i 处
理第 j 个指标隶属度值；Vk 为标准差系数；Wk 为

权重；D 为综合评价值。指标与抗旱性强弱呈正

相关时采用公式（1）计算，指标与抗旱性强弱呈

负相关时采用公式（2）计算。

1.4 数据处理

用 Excel 2016 软件对所得数据进行计算和

绘图；用 R 语言对数据进行双因素方差分析

（ANOVA）、采用 Pearson 相关性分析评估性状

间的关系（α=0.05）和多重比较（LSD 法）。

2 结果与分析

2.1 施氮对干旱及复水下马尾松苗木土壤含水

量、茎水势和耗水量的影响

随着干旱持续，土壤含水量和茎水势逐渐降

低，对照组整体低于施氮组（表 1 和图 1）。持

续干旱前 20 天，施氮组和对照组的土壤含水量均

大幅下降，20 d 后土壤含水量下降减缓，仅第 20
天差异显著。复水后，施氮组和对照组的土壤含

水量均显著升高，其中对照组显著低于施氮组。

参照相对土壤含水量（RSC）等级标准 [23]，施氮

组苗木在持续干旱第 20 天进入严重干旱胁迫状态

（35% ＜ RSC ＜ 45%），RSC 平均为 39.95%，

对照组第 20 天表现出极端干旱的胁迫状态 
（RSC ＜ 35%），RSC 平均为 33.02%，在 40 ～ 
60 d 所有苗木都处在极端干旱胁迫状态。施氮组

的茎秆水势在前 20 天无显著变化，20 d 后显著降

低，复水后对照组和施氮组的苗木耗水量均减少，

其中对照组苗木耗水量随试验时间延长而下降，且

施氮组与对照组差异显著，而施氮组不同时间点差

异不显著。施氮组苗木耗水量在持续干旱 0 ～ 20 d 
显著低于对照组，而在 20 ～ 60 d 高于对照组。

2.2 施氮对干旱及复水下马尾松苗木渗透调节物

质的影响

随着干旱持续，对照组针叶中的可溶性蛋白
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含量逐渐升高，施氮组呈先升后降的变化趋势（图

2）。持续干旱前 20 天，施氮组和对照组的可溶性

蛋白含量无显著差异；但施氮组第 20 天后显著升

高，40 d 时达到峰值（含量为 59.3 mg/g），且显

著高于对照，之后显著低于对照。复水后施氮组

和对照组的可溶性蛋白含量均无显著变化，施氮

组和对照组针叶中的氨基酸含量随干旱持续均显

著上升，且施氮组的氨基酸含量整体高于对照组，

第 60 天时高出对照组 4.85 倍。复水后施氮组的氨

基酸含量显著降低，而对照组明显升高，但均未

恢复到干旱前的水平。脯氨酸含量随干旱持续整

体呈上升趋势。施肥组和对照组脯氨酸含量在干

旱第60天大量累积，分别为0.78 mg/g和0.93 mg/g， 
分别是第 40 天的 6.27 倍和 5.45 倍，施氮组与对照

组无显著差异。复水后施氮组的脯氨酸含量恢复

到较低水平，对照组较复水前也降低了 53.43%，

但其含量仍高于干旱前。

表 1    干旱及复水条件下土壤含水量变化 †

Table 1    Changes of soil water content under drought and re-watering conditions

干旱持续时间
Drought sustain time /d

土壤含水量 Soil moisture content /% 相对土壤含水量 Relative soil moisture content /%

CK N CK N

0 36.63±4.07 Aa 37.61±5.25 Aa 77.44±8.60 Aa 79.51±11.10 Aa

20 15.62±1.62 Bc 18.90±1.38 Ab 33.02±3.42 Bb 39.96±2.92 Ab

40 11.01±0.19 Ac 12.27±1.02 Ac 23.27±0.40 Ac 25.94±2.16 Ac

60 4.36±1.21 Ad 6.73±0.99 Ac 9.22±2.56 Bd 14.23±2.09 Ac

复水 Re-watering 33.87±0.17 Ab 41.62±1.56 Aa 71.62±0.36 Ba 87.99±3.30 Aa

† 不同大写字母表示处理间差异显著，不同小写字母表示同一处理不同时间点之间差异显著（P ＜ 0.05）。
 Different capital letters indicate significant differences between treatments, Different small letters indicate significant differences among different time points of the 

same treatment (P ＜ 0.05).

不同大写字母表示同一时间不同处理间差异显著，不同小写字母表示同一处理不同时间点之间差异显著（P ＜ 0.05）。下同。 
Different capital letters indicate significant differences between treatments at the same treatment. Different small letters indicate significant differences among different time 

points of the same treatment (P ＜ 0.05). The same below.

图 1    干旱处理下马尾松茎水势和苗木耗水量变化
Fig. 1    Changes in stem water potential and seedling water consumption of Pinus massoniana under drought treatment

2.3 施氮对干旱及复水下马尾松苗木活性氧 ROS
和丙二醛的影响

随着干旱持续，对照组超氧阴离子（O2
-
4

）和

丙二醛（MDA）含量显著上升，施氮组超氧阴离

子表现出波动变化，丙二醛（MDA）呈先升后降

的趋势（图 3）。复水后，各处理超氧阴离子含量

均显著降低，对照组降至干旱前水平，而施氮组

显著低于干旱前；施氮组丙二醛含量显著降低，

对照组仍较高，为施氮组的 4.49 倍。各处理过氧

化氢（H2O2）含量在干旱及复水期间无明显变化。

2.4 施氮对干旱及复水下马尾松苗木抗氧化酶活

性的影响

随着干旱持续，对照组超氧化物歧化酶（SOD）

活性整体呈上升趋势，施氮组呈先增后减的变化

趋势（图 4）。持续干旱期间，施氮组与对照组的

SOD 活性差异显著。复水后，各处理 SOD 活性无
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明显变化。对照组过氧化物歧化酶（POD）活性

随干旱延长呈“先升后降”的变化趋势；施氮组

则呈“先降后升”的变化趋势，第 20 天后持续升

高。复水后，对照组的 POD 活性降低，较干旱前

降低 96.05%，施氮组恢复至干旱前水平。各处理

过氧化氢酶（CAT）活性随干旱持续逐渐升高，于

干旱第 40天产生显著差异，施氮组是对照组的 2.30
倍。复水后施氮组 CAT 活性恢复到干旱前水平，

而对照组仍较高，是干旱前的 13.34 倍。

2.5 指标间的相关性分析和苗木抗旱性综合评价

对本研究的 9 个指标进行了相关性分析，从表

2 中可以看出，SOD 与 CAT、Pro、SP、MDA、 
O2

-
4

均呈显著相关（P ＜ 0.05），MDA 与 SP、SO、 
O2

-
4

呈极显著相关（P ＜ 0.01），其中 SOD 与 MDA 
的相关系数最大，为 0.88。单一指标难以评价苗

图 2    干旱及复水期间马尾松针叶可溶性蛋白、氨基酸和脯氨酸含量变化
Fig. 2    Changes of soluble protein, amino acids, and proline contents in needles of P. massoniana during drought and re-watering

图 3    干旱及复水期间马尾松针叶超氧阴离子、过氧化氢和丙二醛含量变化
Fig. 3    Changes in superoxide anion, hydrogen peroxide and malondialdehyde in needles of P. massoniana during drought 

                and re-watering

图 4    干旱及复水期间马尾松针叶 SOD、POD 和 CAT 活性变化
Fig. 4    Changes of SOD, POD and CAT activities in needles of P. massoniana during drought and re-watering
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木的抗旱性，基于多指标测定，采用隶属度函数

分析法对马尾松苗木 9 个指标进行综合评价。如

表 3 所示，由多指标抗旱性综合评价 D 值可以看

出，在持续干旱第 20 天时施氮组抗旱性低于对照

组，第 40天和第 60天时施氮组抗旱性高于对照组。

施氮提高了重度干旱胁迫（40 ～ 60 d）下马尾松

苗木的抗旱性。

表 2    苗木生理生化指标间的相关性 †

Table 2    Correlation between physiological and biochemical indicators of seedlings 

指标 Indicator AA CAT Pro SP SOD POD MDA O2
-
44

H2O2

AA 1

CAT 0.61 1

Pro 0.57 0.70 1

SP 0.23 0.86** 0.52 1

SOD 0.19 0.75* 0.76* 0.81* 1

POD 0.75* 0.28 0.21 -0.05 -0.02 1

MDA 0.05 0.66 0.68 0.86** 0.88** -0.18 1

O2
- 0.03 0.62 0.49 0.77* 0.77* 0.07 0.85** 1

H2O2 -0.01 -0.37 -0.1 -0.34 -0.09 0.27 -0.12 -0.09 1

† * 表示差在 P ＜ 0.05 水平显著相关，** 表示差在 P ＜ 0.01 水平极显著相关；SP. 可溶性蛋白；Pro. 脯氨酸；AA. 氨基酸；SOD. 超氧化物歧化酶；
POD. 过氧化物酶；CAT. 过氧化氢酶；O2

-
4

. 超氧阴离子；H2O2. 过氧化氢；MDA. 丙二醛。

 “*” indicates a significant correlation at the P ＜ 0.05 level, “**” indicates a highly significant correlation at the P ＜ 0.01 level. SP.Soluble protein; Pro. Proline; 
AA. Amino acids; SOD. Superoxide dismutase; POD. Peroxidase; CAT. Catalase; O2

-
4

. 
4

Hydrogen anion; H2O2. Hydrogen peroxide; MDA. Malondialdehyde.

表 3    不同施氮处理在持续干旱期间的抗旱性隶属度函数分析
Table 3    Analysis of drought resistance membership functions under different nitrogen application treatments during 

                       sustained drought periods

干旱持续时间
Drought sustain 

time /d

抗旱指数的隶属函数值 Membership function value of DRI D 值
D value

排名
OrderSP Pro AA SOD POD CAT O2

- DRI H2O2 MDA

20
C 0.02 0.05 0.01 0.03 0.07 0.00 0.02 0.02 0.06 0.26 1

N 0.02 0.01 0.04 0.00 0.00 0.01 0.05 0.02 0.06 0.21 2

40
C 0.03 0.04 0.03 0.01 0.09 0.09 0.00 0.00 0.05 0.34 2

N 0.07 0.03 0.05 0.03 0.07 0.15 0.01 0.03 0.00 0.48 1

60
C 0.06 0.23 0.02 0.06 0.00 0.21 0.00 0.03 0.00 0.61 2

N 0.02 0.22 0.16 0.02 0.16 0.13 0.03 0.02 0.05 0.82 1

† SP.可溶性蛋白；Pro.脯氨酸；AA.氨基酸；SOD.超氧化物歧化酶；POD.过氧化物酶；CAT.过氧化氢酶；O2
-
4

.超氧阴离子；H2O2.过氧化氢；MDA.丙二醛。
 SP. Soluble protein; Pro. Proline; AA. Amino acid; SOD. Superoxide dismutase; POD. Peroxidase; CAT. Catalase; O2

-
4

. Superoxide anion; H2O2. Hydrogen 
peroxide; MDA. Malondialdehyde.

3 讨论与结论

3.1 讨    论

土壤含水量反映植物受干旱胁迫的程度，是

制约林木生长的重要因素之一。本研究表明，随

着持续干旱时间的延长，施氮组和对照组的土壤

含水量和茎水势持续降低，与何凤等 [24] 和邵畅畅

等 [13] 的研究结果相似。持续干旱前 20 天，施氮

组和对照组的土壤含水量均有较大降幅，之后降

低缓慢，说明水分充足状况下植物用水量较高。

持续干旱 20 ～ 60 d，施氮组的土壤含水量和茎水

势皆高于对照组，说明施氮肥促使苗木提高重度

干旱条件下的茎水势并改变对土壤水分的吸收特

性，继而增强马尾松苗木的抗旱能力。已有研究

表明，高水势能促进植物通过快速吸水或减少蒸

腾来维持水分平衡，从而提高抗旱能力 [25]。较低

的土壤含水量是限制植物水分吸收的主要因素，

施氮对植物的耗水量也有所影响。徐剑等 [26] 和马

新超等 [27] 研究发现打瓜和黄瓜的耗水量随氮肥施

入量的增加呈先升后降的变化趋势。本研究中，

苗木耗水量随干旱时间的延长逐渐减少，施氮组

在整个干旱期间无明显变化，但在前 20 天显著低

于对照组，后 40 天高于对照组，说明氮肥促使苗

木减少了土壤水分充足时的耗水量，同时提高了

土壤水分不足时的吸水量，其原因可能是施氮促

进了苗木干旱胁迫期间渗透调节物质的累积，维

持了较为稳定的细胞膨压 [28]，同时施氮缓解了细

胞过氧化损伤，保护了细胞膜结构，间接降低了

修复性耗水 [29]，使苗木在持续干旱过程中维持相
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对较低且较为稳定的耗水量。

植物在干旱胁迫下会累积多种渗透调节物质

和改变碳氮代谢酶活性来维持细胞较低的渗透势，

起到促进植物根系吸水和提高细胞保水力的作 
用 [30]。本研究中，对照组马尾松针叶中的可溶蛋

白含量随持续干旱时间延长逐渐升高，这与王好

运等 [31] 和张金凤等 [32] 的研究一致。施氮组可溶

性蛋白含量在持续干旱第 20 天后升高且显著高于

对照组，并于第 40 天后降低，同时游离氨基酸含

量在第 40 天后大量累积，远高于对照组。在曹让

等 [33] 对棉花干旱的研究中也观察到可溶性蛋白和

氨基酸类似的变化，说明在重度干旱胁迫下，施

氮组苗木会通过自主累积大量可溶性蛋白的方式

维持较低的渗透势，以保持针叶的保水能力，该

策略使苗木在严重干旱胁迫（20 ～ 40 d）阶段仍

维持较高耗水量。目前，已经在许多研究中观察

到重度干旱胁迫会使可溶性蛋白降解 [12,34-35]，原因

可能是重度干旱胁迫减弱了可溶性蛋白合成相关

酶的活性而增强了分解酶的活性，致使可溶性蛋

白的降解大于合成，是干旱胁迫达到一定程度时

植物生理调节能力减弱的现象。施氮组在极端干

旱胁迫阶段（40 ～ 60 d）的可溶性蛋白降解现象

也可能与氨基酸大量累积相关，即通过分解可溶

性蛋白为氨基酸协助维持低渗透势，该策略使施

氮组苗木耗水量在重度干旱阶段高于对照组。有

研究发现，在干旱胁迫发生后脯氨酸在氨基酸中

的占比会上升 [36]，起到一定的抗旱作用。本研究

发现，施氮组的脯氨酸在氨基酸中的占比低于对

照组，其中极端干旱（40 ～ 60 d）阶段施氮组脯

氨酸在氨基酸中的占比约为对照组的 1/10，说明

施氮降低了脯氨酸参与渗透调节的比重，其方式

可能是增加了其他类型氨基酸的含量。复水后施

氮组可溶性蛋白、氨基酸和脯氨酸含量都有所降

低，而对照组仍较高，说明氮肥处理下苗木在干

旱后的渗透调节能力较强，其恢复正常生理水平

的速度较快。

干旱胁迫会引起植物活性氧物质累积，过多

的活性氧会损伤植物细胞膜的完整性 [37]。丙二醛

是膜质过氧化的产物，其含量变化可以作为植物

在逆境胁迫下氧化损伤程度的检测指标 [6]，SOD、

POD 和 CAT 作为控制活性氧物质平衡的主要酶在

干旱胁迫下活性增强。本研究中，随着干旱持续，

对照组超氧阴离子含量、丙二醛含量和 SOD 活性

逐渐升高，施氮组于第40天时达到最高，而后降低，

说明干旱对马尾松苗木细胞膜造成损伤。干旱第 0
天，施氮组超氧阴离子含量和 SOD 活性显著高于

对照组，施氮组苗木 ROS 以及丙二醛含量均低于

对照，说明施氮能缓解严重干旱胁迫对马尾松造

成的氧化损伤。这可能是马尾松的一种主动适应

策略，使其通过增加渗透调节物质（可溶性蛋白）

含量和耗水量，维持较好的水分状况，从而降低

氧化损伤。过氧化物酶（POD）和过氧化氢酶（CAT）
是清除过氧化氢（H2O2）的主要酶 [26]。本研究发

现，POD 酶随持续干旱活性逐渐增强，其中对照

组 POD 活性在第 40 天后骤降，复水后仍是降低

趋势，这与丁龙等 [38] 对金露酶研究结果类似。推

测对照组 POD 酶已经失活，原因是持续干旱的第

40 ～ 60 天土壤含水量已经降低至 4.36%，为极端

干旱胁迫状态，对 POD 酶活性造成了不可逆的损

害。CAT 酶在轻、中度干旱胁迫阶段（0 ～ 20 d）
活性不高，而在严重、极端干旱阶段（20 ～ 60 d）
大量累积，这与胡义等 [39] 对香樟的研究一致，说

明施氮组 CAT 酶活性增速较快，对苗木适应重度

和极端干旱胁迫起到重要作用。复水后，超氧阴

离子和丙二醛含量减少，SOD 酶和 CAT 酶活性降

低，其中施氮组恢复较快，表现出更强的调节能力。

3.2 结    论

施氮能有效地增加干旱期间土壤的保水性能，

改变马尾松苗木的用水策略，同时增强渗透调节

能力和抗氧化酶活性，从而缓解干旱对马尾松造

成的氧化损伤，提高抗旱性和恢复能力。施氮能

提高干旱胁迫下苗木的可溶性蛋白含量、CAT 和

SOD 酶活性，促进抗氧化酶和渗透调节物质协同

互作，缓解氧化损伤，从而增强马尾松幼苗的耐

旱性。施氮组通过促进氨基酸小分子物质的大量

累积，减少极端干旱胁迫下苗木的水分消耗，以

更好地适应干旱；同时复水后，施氮组苗木的丙

二醛、抗氧化酶活性均能恢复，而对照组很难恢复。

采用隶属函数分析法进行苗木抗旱性综合评价，

发现极端干旱阶段（40 ～ 60 d），氮肥组的多数

指标优于对照组，即综合抗旱性更强。
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