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干旱胁迫下不同氮素形态对红松苗木生长、

针叶水分及渗透调节物质的影响

韩嘉伟 黄 河 刘慧亮 吴海波 沈海龙 张 鹏*

（东北林业大学林学院，哈尔滨 150040）

摘 要 为探究干旱胁迫下，红松（Pinus koraiensis）苗木对不同形态氮素的响应规律，确定提高红松苗木耐旱性

的适宜供氮形态，本研究以 2年生红松苗木为试验材料，研究中度干旱（D40）、重度干旱（D70）、充分浇水（D0）3个

土壤水分处理，与施用硝态氮（NN）、铵态氮（AN）、有机氮（GN）和不施氮（CK）4个施肥处理的二因素交互处理

对红松苗木形态、生物量、针叶水分和渗透调节物质质量分数的影响。结果表明：干旱水平和氮素形态的交互

作用对红松苗木的根系形态、根系生物量、针叶生物量、苗木质量、针叶水分和渗透调节物质的影响显著（P<
0.05）。在D0下施AN的苗木苗高、总根长、总根表面积、根系生物量、苗木质量指数和各器官渗透调节物质质量

分数显著优于施GN的苗木（P<0.05）；在D40下施GN的苗木苗高、地径、总根体积、根尖数量、各器官及全株生物

量、苗木质量指数、针叶水分状态和各器官脯氨酸质量分数与施无机氮（NN 和 AN）的苗木无显著差异（P>
0.05）；在D70下施GN的苗木的地径生长量、总根长、总根表面积、根系生物量、针叶生物量、全株生物量、苗木质

量指数、针叶水分状态和针叶渗透调节物质质量分数显著优于相应的施无机氮（NN 和 AN）的苗木（P<0.05）。
同时研究发现，苗木对氮素形态的响应受到干旱胁迫水平的显著影响（P<0.05）。在D0下无机氮（尤其是AN）更
有利于红松苗木的生长和渗透调节物质的积累；而在D70下，与施用无机氮相比，施用GN可以通过促进受旱苗

木体内渗透调节物质的积累来改善其生长。本研究阐明了干旱胁迫下红松苗木对不同形态氮素的生长响应规

律，为苗圃通过施氮手段培育耐旱苗木提供依据和参考。
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Effects of Different Nitrogen Forms on Growth, Water Status and 
Osmoprotectants in Pinus koraiensis Seedlings under Drought Stress

HAN Jiawei HUANG He LIU Huiliang WU Haibo SHEN Hailong ZHANG Peng*

（College of Forestry，Northeast Forestry University，Harbin 150040）

Abstract To investigate the response patterns to nitrogen forms and determine the optimal nitrogen supply 
form for enhancing drought tolerance， seedling morphology， biomass， needle water status， and osmoprotectant 
mass fraction were examined in two-year-old P.koraiensis seedlings under drought levels（moderate and severe 
drought， with full irrigation as the control） and nitrogen forms（nitrate nitrogen， ammonium nitrogen， and 
glycinate nitrogen， with no nitrogen application as the control）. The results indicated that the interaction 
between drought levels and nitrogen forms significantly affected the root morphology， root and needle biomass， 
seedling quality， needle water status， and osmoprotectants in P. koraiensis seedlings（P<0.05）. Under full 
irrigation， seedlings fertilized with ammonium nitrogen exhibited significantly superior performances in seedling 
height， total root length， total root area， root biomass， Dickson’s quality index， and osmoprotectant mass 
fraction compared to those fertilized with glycinate nitrogen（P<0.05）. Under moderate drought， seedlings 
fertilized with glycinate nitrogen showed no significant differences in seedling height， root collar diameter， total 
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root volume， root tip number， biomass in various organs and the whole plant， Dickson’s quality index， needle 
water status， and proline mass fraction compared to those fertilized with ammonium nitrogen. Under severe 
drought， seedlings fertilized with glycinate nitrogen demonstrated significantly better performances in root collar 
diameter growth， total root length， total root area， root biomass， needle biomass， total biomass， Dickson’s 
quality index， needle water status， and needle osmoprotectant mass fraction compared to those fertilized with 
inorganic nitrogen（P<0.05）. The response of P. koraiensis seedlings to nitrogen forms was significantly affected 
by drought levels. Under full irrigation， inorganic nitrogen（especially ammonium nitrogen） favored seedling 
growth and osmoprotectant accumulations. However， under severe drought， glycinate nitrogen improved 
seedling water status by promoting osmoprotectant accumulations， being more beneficial for seedling growth 
than inorganic nitrogen. This study elucidates the growth response of P. koraiensis seedlings to different nitrogen 
forms under drought stress， providing theoretical basis and technical reference for cultivating drought tolerant 
seedlings through nitrogen application in nurseries.
Key words Pinus koraiensis；drought stress；nitrogen form；growth；water status；osmoprotectants

传统的矿质营养理论认为，植物只能吸收利

用如硝态氮和铵态氮这类无机氮［1-2］。随着植物氮

素营养理论研究的深入，有学者［3-4］发现有机氮（如

氨基酸和多肽等）是北方森林、北极苔原和高海拔

植被中植物利用的重要氮源之一。目前已经开展

了大量关于植物吸收利用有机氮的研究，研究［5-7］

发现农作物、灌木和乔木等很多物种都具有直接

吸收利用有机氮的能力。此类研究多是在理想的

环境条件下开展的，即供试植物处于生长适宜的

光照、温度和灌溉条件，施氮量也处于适宜范围，

试验变量仅为氮素形态。在理想的环境条件下，

与无机氮相比，有机氮在改善植物形态指标方面

并不具备显著优势［8-9］。然而，植物吸收利用有机

氮的过程中存在“碳红利”，即植物同化有机氮的碳

成本低于同化无机氮的碳成本［10］，因为植物在吸收

有机氮中氮元素的同时，也吸收了有机氮中的碳元

素，这可以降低植物将地上部分的光合产物运输至

根系的“碳消耗”。在氮素吸收量相同的情况下，植

物的有机氮营养效应大于相应的无机氮［3，11］。因

此，在碳供应受限的环境胁迫下，有机氮可能更有

利于植物的生存和生长［12］。目前，有关不同形态氮

素影响植物对环境胁迫的响应研究仍比较匮乏。

全球只有 3.5% 的土地面积不受环境胁迫的

限制［13］，无论是自然环境还是农业环境，多种环境

胁迫经常影响植物的生长发育［14］，其中较为常见

的是干旱胁迫［15］，且干旱的发生频率和严重程度将

随着全球气候变化而增加［16-18］。自 20世纪 50年代

末以来，我国北部出现了长期严重干旱［19］，而且极

端干旱的发生频率在我国的东北、北方中部和西北

东部均有所增加［20］，这不利于林分中苗木的天然更

新［21］，以及人工造林苗木的定植、成活和生长。

现有关干旱对植物生存影响的研究多集中于

碳平衡和水力安全上，在受旱植物对氮添加响应

方面的认知还不是很清晰［22-23］。相关研究［24-25］发

现，无机氮的添加会调节植物的碳平衡和水力安

全，但过量的无机氮会使植物在干旱胁迫下面临

更大的生存风险。干旱胁迫通过改变CO2固定酶、

降低气孔导度和叶绿素的生物合成等手段影响植

物的光合作用［26］。光合能力的下降将直接引发植

物“碳饥饿”［27］，即植物维持生存所需的碳水化合

物远大于其碳水化合物的储存。此时，植物吸收

利用具有“碳红利”的有机氮可能更有利于其在干

旱胁迫下的生存。

红松（Pinus koraiensis）是我国东北地区顶极

群落红松阔叶林的建群种，其木材材质高、种实营

养丰富，具有较高的经济价值和生态价值。红松

苗木适宜在排水良好、水分充足的林地生长，因此

若未来干旱胁迫频发，则可能不利于红松苗木的

天然更新和造林后苗木的成活和生长。红松苗木

偏好吸收铵态氮，对有机氮的吸收利用能力也较

强。祁鲁玉等［28］对红松苗木进行不同强度的遮阴

处理，同时给苗木施加硝态氮、铵态氮和有机氮

（甘氨酸），研究发现，有机氮提高了遮阴红松苗木

的地径生长量。该研究指出，在遮阴导致红松苗

木体内碳供应受限的条件下，有机氮更有利于红

松苗木的生长，而干旱胁迫同样会使红松苗木体

内碳供应受限，有关受旱红松苗木对不同形态氮

素响应的研究仍较为有限。明确受旱红松苗木适

宜的供氮形态，将有利于提升红松幼苗在未来干

旱频发环境下的存活率和生长水平。为此，本研

究以红松苗木为对象，设置 3 个土壤水分梯度、

4 种氮素供应处理，研究二者对苗木生长表现、水
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分状态和渗透调节物质的影响，旨在探究不同形

态氮素对受旱红松苗木的影响机制，以期为改善

干旱条件下红松苗木培育与生长调控提供理论

支撑。

1 材料与方法

1. 1　试验地概况与试验材料

试验于 2024年 5月 20日—7月 28日在东北林

业大学花卉生物工程研究所的温室内进行。试验

期间温室内昼夜温度为 28 ℃/20 ℃，相对湿度控制

在 50%~60%，白天测得的平均光子通量密度约为

500 μmol·m-2·s-2。试验材料为 2年生（S2-0）的红松

苗木，采购于尚志国有林场管理局元宝林场苗圃

（45˚8′N，128˚41′E）。育苗容器为直径 13 cm、高

12 cm的营养钵，育苗基质按照V（花卉土）∶V（珍珠

岩）=20∶3配制，基质的容重 0.41 g·cm-3，pH为 6.5，
全碳、全氮、全磷、全钾、水解氮、有效磷和速效钾

质量分数分别为 150.24 g·kg-1、11.50 g·kg-1、1.55 
g·kg-1、2.81 g·kg-1、186.05 mg·kg-1、28.63 mg·kg-1和

107.32 mg·kg-1。基质混拌时还均匀喷洒了10 mg·L-1

的氨苄青霉素以阻止氮素形态的转化和微生物繁

殖［29］。红松苗木于 2024年 4月下旬移栽至育苗容

器，缓苗后开展试验（2024年 5月下旬）。试验前，

苗高（7.70±0.12） cm，地径（3.69±0.08） mm。为了

减少边缘效应，试验期间所有苗木每 2 周随机排

列1次［30］。

1. 2　试验设计

采用双因素裂区试验设计，以干旱水平为主

区，氮素形态为副区。试验设置 3个干旱水平：充

分浇水（D0），其基质含水量保持在田间持水量的

75%~85%；中度干旱（D40），其基质含水量保持在

田间持水量的 55%~65%［31］；重度干旱（D70），其基

质含水量保持在田间持水量的 25%~35%［32］。本

研究基于质量法控制土壤含水量来模拟干旱胁

迫［33］，这种方法是通过试验开始前确定每株苗木

达到对应土壤水分区间时的最大质量和最小质量

后，在整个试验期间每 2~3 d对所有苗木进行质量

称量，判断其是否需要浇水。氮素供应设置4个处

理：硝态氮（nitrate nitrogen，NN）、铵态氮（ammoni⁃
um nitrogen，AN）、有机氮（glycinate nitrogen，GN），

不施氮为对照（CK）。根据Huang等［30］的研究，2年

生红松苗木在生长季施加 100 mg氮素是其适宜的

施氮量。因此，试验期间3种施氮处理的红松苗木

每株总计施加 100 mg氮素，每周施肥 1次含 10 mg
氮素的营养液，总计施肥10次，CK为每周施加1次

相应体积的无氮营养液，总计施肥10次。NN和AN
分别选择硝酸钙和硫酸铵作为氮肥，GN选择甘氨

酸作为氮肥，甘氨酸是森林土壤中常见的一种有机

氮，常作为有机氮研究的模式氮肥［34］。无氮营养液

采用Landis等［35］的方法配制，4种施肥处理的营养

液具体元素质量浓度及配制肥料见表1。试验总计

12种处理，每种处理15株苗木，总计180株苗木。

表1　无氮营养液中各营养元素浓度及配制肥料表

Table 1　The concentration of nutrient elements in nitrogen-free nutrient solution and the configuration of fertilizers

营养元素及目标浓度
Nutrients and target 

concentration/（mg·L-1）

N（500.00）

N（500.00）

N（500.00）

P（200.00）

K（500.00）

Ca（267.00）

Mg（133.00）

Mg（133.00）

Fe（13.33）

Mn（2.67）

Zn（1.07）

Cu（0.50）

Mo（0.07）

B（1.67）

肥料
Fertilizers

Ca（NO3）2

（NH4）2SO4

C2H5NO2

KH2PO4

K2SO4

CaCl2

MgSO4·7H2O

MgCl2·6H2O

FeSO4·7H2O

MnCl2·4H2O

ZnSO4·7H2O

CuSO4·5H2O

Na2MoO4·2H2O

H3BO3

施肥量Fertilization rate/（mg·L-1）

对照
CK

—

—

—

877.00

555.00

741.00

1 348.00

—

66.33

9.60

4.70

1.96

0.18

9.55

硝态氮
Nitrate nitrogen

2 929.00

—

—

877.00

555.00

74.00

1 348.00

—

66.33

9.60

4.70

1.96

0.18

9.55

铵态氮
Ammonium nitrogen

—

2 360.00

—

877.00

555.00

741.00

—

1 111.00

66.33

9.60

4.70

1.96

0.18

9.55

有机氮
Glycinate nitrogen

—

—

2 681.00

877.00

555.00

741.00

1 348.00

—

66.33

9.60

4.70

1.96

0.18

9.55

 注：表中“—”代表未添加对应的肥料。

 Note：In the table，“—” indicated that the corresponding fertilizer was not added.

753



46 卷植 物 研 究

1. 3　针叶水势和针叶相对含水量

2024 年 7 月 28 日清晨（天气晴朗），每种处理

随机选取5株苗木，摘取其顶芽附近的一束针叶（5
针一束），参考李泽义等［36］的方法使用植物水势仪

（TP-PW-II，中 国）测 定 供 试 苗 木 的 针 叶 水 势

（MPa）。然后测定其鲜质量（mF）、饱和鲜质量

（mFF）和烘干质量（mD），针叶相对含水量（CRW）计算

方法参考 Batool等［37］的方法，具体计算公式：针叶

鲜质量与干质量的差值和针叶饱和鲜质量与干质

量的差值的比值乘100%。

CRW = mF - mD
mFF - mD

× 100% （1）
1. 4　渗透调节物质浓度

2024 年 7 月 29 日，每种处理随机选取 5 株苗

木，将取样苗木分成根系、茎干和针叶3个部分，置

于-196 ℃液氮保存后，分别采用脯氨酸含量测定

试剂盒（上海酶联生物科技股份有限公司，中国）、

甜菜碱含量测定试剂盒（上海酶联生物科技股份

有限公司，中国）和海藻糖含量测定试剂盒（上海

酶联生物科技股份有限公司，中国）测定取样苗木

各器官的脯氨酸质量分数（μg·g-1）、甜菜碱质量分

数（μg·g-1）和海藻糖质量分数（μg·g-1）。

1. 5　苗高、地径及其生长量

2024 年 7 月 29 日，测定所有剩余 5 株苗木的

苗高（HS，cm）和地径（DR，mm），苗高生长量（cm）和

地径生长量（mm）分别为试验结束时（2024年 7月

29日）的苗高和地径与试验开始时（2024年5月20日）

的苗高和地径的差值。

1. 6　根系形态

用蒸馏水清洗取样苗木的根系 3~4 次，在去

除根系中残留基质的同时，避免损害细根。根系

洗净后用去离子水冲洗1遍，清洗过程中掉落的细

根均被仔细收集。然后将每株苗木的根系仔细平

铺在托盘上，并确保根系间无重叠。使用Epson数

字化扫描仪（Expression 1000XL 1.0，加拿大）扫

描，扫描后的根系图像采用形态分析软件WinRhi⁃
zo 2004b（Regent instruments Inc.，加拿大）进行形

态指标分析，获取总根长（cm）、总根表面积（cm2）、

总根体积（cm3）和根尖数量的数据。

1. 7　生物量和苗木质量指数

将取样苗木分成根系、茎干和针叶 3个部分，

根系进行形态分析后，与茎干和针叶分别放入事

先称好质量的信封后，在烘箱中 65 ℃烘干 72 h至

恒质量，测定其生物量（g）。苗木质量采用 Dick⁃
son质量指数（DQI，式中记为 IDQ）评价［38］，具体计算

公式为

IDQ = BT / ( HS /DR + BS /BR ) （2）
式中：BT为全株生物量；BS为茎干生物量和针叶生

物量之和；BR为根系生物量。

1. 8　数据处理

运用一般线性模型，分析干旱水平和氮素形态

对HS、DR、HS生长量、DR生长量、根系形态、各器官（根

系、茎干和针叶）生物量、苗木质量指数、针叶水势、针

叶相对含水量和各器官（根系、茎干和针叶）渗透调节

物质质量分数的主效应及交互作用。运用单因素方

差分析比较不同处理下红松苗木上述指标的差异

性。利用SPSS 26.0统计软件（IBM，美国）分析数据，

采用Prism 10软件（GraphPad Software，美国）作图。

2 结果与分析

2. 1　苗高、地径及其生长量

如表2所示，干旱水平和氮素形态对红松苗木

的HS、DR及其生长量的影响显著（P<0.05），但二者

之间无交互作用。

表2　干旱水平和氮素形态对红松苗木苗高、地径及其生长量的主效应和交互作用

Table 2　Main effects and interaction of drought levels and nitrogen forms on the seedling height， root collar diameter 

and their growth of P. koraiensis seedlings

变异来源
Sources

干旱水平
Drought level

氮素形态
Nitrogen form

干旱水平×氮素形态
Drought level × Nitrogen form

自由度
df

2

3

6

P

苗高
Seedling height

<0.001

<0.001

0.276

苗高生长量
Seedling height growth

<0.001

<0.001

0.241

地径
Root collar diameter

<0.001

<0.001

0.651

地径生长量
Root collar diameter growth

<0.001

<0.001

0.232

 注：显著作用以粗体表示。下同。

 Note：The significant effects were indicated in bold. The same as below.
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如图 1所示，施加相同形态氮素下，D70显著抑

制了红松苗木的HS生长（P<0.05），而在D40和D70下

苗木 DR 生长均显著低于 D0（P<0.05）。在 D0 下，

AN 处理苗木的 HS和 HS生长量显著高于 GN 处理

（P<0.05）；在D40下，不同形态氮素处理苗木的HS、

DR及其生长量差异不显著；在D70下，GN处理苗木

的DR生长量显著高于NN和AN处理（P<0.05）。

2. 2　根系形态

如表3所示，干旱水平和氮素形态对红松苗木

的总根长和总根表面积的影响均达到极显著水平

（P<0.01），且二者对红松苗木的总根长和总根表

面积的影响存在极显著的关联效应（P<0.01）。

CK.不施氮；NN.硝态氮；AN.铵态氮；GN.有机氮；D0.充分浇水；D40.中度干旱；D70.重度干旱。不同大写字母表示相同形态氮素不同干旱水

平之间差异显著（P<0.05）；不同小写字母表示相同干旱水平不同形态氮素之间差异显著（P<0.05）。下同。

CK. No nitrogen； NN. Nitrate nitrogen； AN. Ammonium nitrogen； GN. Glycinate nitrogen； D0. Well-watered； D40. Mild drought； D70. Severe 
drought. Different uppercase letters indicated significant differences between different drought levels in the same nitrogen form（P<0.05）； different 
lowercase letters indicated significant differences between different nitrogen forms in the same drought level（P<0.05）. The same as below.

图1　干旱水平和氮素形态对红松苗木苗高、地径及其生长量的影响

Fig.1　The combined effects of drought levels and nitrogen forms on the seedling height，root collar diameter and their 
growth of P. koraiensis seedlings

表3　干旱水平和氮素形态对红松苗木根系形态的主效应和交互作用

Table 3　Main effects and interaction of drought levels and nitrogen forms on the root morphology of P. koraiensis seed‐

lings

变异来源
Sources

干旱水平
Drought level

氮素形态
Nitrogen form

干旱水平×氮素形态
Drought level × Nitrogen form

自由度
df

2

3

6

P

总根长
Total root length

<0.001

<0.001

0.001

总根表面积
Total root area

<0.001

<0.001

<0.001

总根体积
Total root volume

0.015

0.089

0.902

根尖数量
Number of root tips

0.158

0.004

0.969
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如图 2所示，施加相同形态氮素下，D70显著降

低了红松苗木的总根长和总根表面积（P<0.05）。

在 D0和 D40下，AN 处理苗木的总根长和总根表面

积显著高于 NN 和 GN 处理（P<0.05）；D70下，GN 处

理苗木的总根长和总根表面积显著高于NN和AN
处理（P<0.05）。

2. 3　生物量和苗木质量指数

如表4所示，干旱水平和氮素形态对红松苗木

的根系生物量、针叶生物量、全株生物量和苗木质

量指数的影响均达到极显著水平（P<0.01），且二

者对红松苗木的根系生物量、针叶生物量和苗木

质量指数的影响存在显著的关联效应（P<0.05）。

如图 3 所示，施加相同形态氮素下，D40和 D70
显著降低了红松苗木的针叶和全株生物量（P<
0.05）。在D0和D40下，AN处理苗木的根系和针叶生

物量显著高于NN处理（P<0.05）；在D70下，GN处理

苗木的根系、针叶和全株生物量均显著高于NN和

AN处理（P<0.05）。

如图 4所示，施加相同形态氮素下，D70显著降

低了红松苗木的苗木质量指数（P<0.05）。在 D40
下，AN 处理苗木的苗木质量指数显著优于 NN 处

理（P<0.05），但与 GN 处理无显著差异；在 D70下，

GN 处理苗木的苗木质量指数显著优于 NN 和 AN
处理（P<0.05）。

图2　干旱水平和氮素形态对红松苗木根系形态的影响

Fig.2　The combined effects of drought levels and nitrogen forms on the root morphology of P. koraiensis seedlings

表4　干旱水平和氮素形态对红松苗木生物量和苗木质量指数的主效应和交互作用

Table 4　Main effects and interaction of drought levels and nitrogen forms on the biomass and Dickson’s quality index 

of P. koraiensis seedlings

变异来源
Sources

干旱水平
Drought level

氮素形态
Nitrogen form

干旱水平×氮素形态
Drought level × Nitrogen form

自由度
df

2

3

6

P

根系生物量
Root biomass

<0.001

<0.001

0.004

茎干生物量
Stem biomass

0.023

0.339

0.996

针叶生物量
Needle biomass

<0.001

<0.001

0.011

全株生物量
Total biomass

<0.001

<0.001

0.052

苗木质量指数
Dickson’s quality index

<0.001

<0.001

0.013
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2. 4　针叶水势和针叶相对含水量

如表5所示，干旱水平和氮素形态对红松苗木

的针叶水势和针叶相对含水量的影响均达到极显

著水平（P<0.01），且二者对红松苗木的针叶水势

和针叶相对含水量的影响存在极显著的关联效应

（P<0.01）。

图3　干旱水平和氮素形态对红松苗木生物量的影响

Fig.3　The combined effects of drought levels and nitrogen forms on the biomass of P. koraiensis seedlings

CK.不施氮；NN.硝态氮；AN.铵态氮；GN.有机氮；D0.充分浇水；D40.中度干旱；D70.重度干旱。图中“×”代表对应处理的均值。不同大写字

母表示相同形态氮素不同干旱水平之间差异显著（P<0.05）；不同小写字母表示相同干旱水平不同形态氮素之间差异显著（P<0.05）。
CK. No nitrogen； NN. Nitrate nitrogen； AN. Ammonium nitrogen； GN. Glycinate nitrogen； D0. Well-watered； D40. Mild drought； D70. Severe 
drought. In this figure， “×” represented the mean of the corresponding treatment. Different uppercase letters indicated significant differences be⁃
tween different drought levels in the same nitrogen form（P<0.05）； different lowercase letters indicated significant differences between different ni⁃
trogen forms in the same drought level（P<0.05）.

图4　干旱水平和氮素形态对红松苗木质量指数的影响

Fig.4　The combined effects of drought levels and nitrogen forms on the Dickson’s quality index of P. koraiensis seedlings
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如图 5 所示，施加相同形态氮素下，D40和 D70
显著降低了红松苗木的针叶水势和针叶相对含水

量（P<0.05）。在 D0下，不同形态氮素处理间红松

苗木的针叶水势和针叶相对含水量无显著差异；

在D40下，AN处理苗木的针叶水势显著高于NN处

理（P<0.05）；在 D70下，GN 处理苗木的针叶水势和

针叶相对含水量均显著高于NN处理（P<0.05）。

2. 5　渗透调节物质

如表6所示，干旱水平和氮素形态对红松苗木

的各器官渗透调节物质质量分数的影响均达到极

显著水平（P<0.01），且除了茎干甜菜碱质量分数

外，二者对红松苗木的其他渗透调节物质质量分

数的影响均存在显著的关联效应（P<0.05）。

如图 6 所示，施加相同形态氮素下，D40和 D70
显著提高了红松苗木的根系和针叶脯氨酸质量分

数（P<0.05）。在D0下，AN处理苗木的根系和针叶

脯氨酸质量分数显著高于 NN 处理（P<0.05）；在

D40下，AN和 GN处理苗木的各器官脯氨酸质量分

数均显著高于 NN 处理（P<0.05）；在 D70下，GN 处

理苗木的根系和针叶脯氨酸质量分数均显著高于

NN和AN处理（P<0.05）。如图 7所示，施加相同形

态氮素下，D70显著提高了红松苗木的各器官甜菜

碱质量分数（P<0.05）。在D0下，AN处理苗木的各

器官甜菜碱质量分数显著高于 NN和 GN处理（P<
0.05）；在D40下，AN处理苗木的根系和针叶甜菜碱

质量分数显著高于NN处理（P<0.05）；在D70下，GN
处理苗木的针叶甜菜碱质量分数显著高于 NN 和

AN处理（P<0.05）。

如图 8所示，施加相同形态氮素下，D40显著提

高了红松苗木的各器官海藻糖质量分数（P<
0.05），而D70显著降低了苗木的各器官海藻糖质量

表5　干旱水平和氮素形态对红松苗木针叶水势和针叶相对含水量的主效应和交互作用

Table 5　Main effects and interaction of drought levels and nitrogen forms on the needle water potential and needle rela‐

tive water content of P. koraiensis seedlings

变异来源
Sources

干旱水平
Drought level

氮素形态
Nitrogen form

干旱水平×氮素形态
Drought level × Nitrogen form

自由度
df

2

3

6

P

针叶水势
Needle water potential

<0.001

<0.001

<0.001

针叶相对含水量
Needle relative water content

<0.001

0.005

0.002

图5　干旱水平和氮素形态对红松苗木针叶水势和针叶相对含水量的影响

Fig.5　The combined effects of drought levels and nitrogen forms on the needle water potential and needle relative water 
content of P. koraiensis seedlings
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分数（P<0.05）。在 D0下，NN 和 AN 处理苗木的根

系和针叶脯氨酸质量分数显著高于 GN 处理（P<
0.05）；在 D40和 D70下，GN 处理苗木的根系和茎干

海藻糖质量分数显著高于NN处理（P<0.05）。

3 讨 论

3. 1　干旱胁迫下不同形态氮素对红松苗木生长

表现的影响

在土壤水分充足的条件下，植物优先将体内

的资源供给生长以保证自身在种内和种间的竞争

优势；而在面对干旱胁迫时，植物不得不关闭气孔

降低自身的蒸腾水量，同时限制地上部分的生长

以维持生存［39］。本研究发现，干旱胁迫显著降低

了红松苗木的苗高生长，这表明植物会优先抑制

苗高生长来缩短根系中的水分运输至叶片的距

离。在重度干旱胁迫下，有机氮显著提高了红松

苗木的地径生长量，更大的地径可以促进根系吸

收的水分向苗木地上部分的运输［40］，这有利于受

表6　干旱水平和氮素形态对红松苗木渗透调节物质质量分数的主效应和交互作用

Table 6　Main effects and interaction of drought levels and nitrogen forms on the osmoprotectants mass fraction of P. ko‐

raiensis seedlings

器官
Organ

根系
Root

茎干
Stem

针叶
Needle

变异来源
Sources

干旱水平
Drought level

氮素形态
Nitrogen form

干旱水平×氮素形态
Drought level × Nitrogen form

干旱水平
Drought level

氮素形态
Nitrogen form

干旱水平×氮素形态
Drought level × Nitrogen form

干旱水平
Drought level

氮素形态
Nitrogen form

干旱水平×氮素形态
Drought level × Nitrogen form

自由度
df

2

3

6

2

3

6

2

3

6

P

脯氨酸质量分数
Proline mass fraction

<0.001

<0.001

<0.001

<0.001

<0.001

0.016

<0.001

<0.001

<0.001

甜菜碱质量分数
Betaine mass fraction

<0.001

<0.001

0.003

<0.001

<0.001

0.084

<0.001

<0.001

<0.001

海藻糖质量分数
Trehalose mass fraction

<0.001

<0.001

<0.001

<0.001

<0.001

<0.001

<0.001

<0.001

<0.001

图6　干旱水平和氮素形态对红松苗木脯氨酸质量分数的影响

Fig.6　The combined effects of drought levels and nitrogen forms on the proline mass fraction of P. koraiensis seedlings
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旱苗木的生存。根系是植物吸收水分和养分的重

要器官，具有很高的可塑性［41］，发达的根系有助于

植物在干旱胁迫下的生存［42］。本研究发现，对于

红松苗木，干旱胁迫显著抑制了其根系生长，但随

着干旱水平的提高，有机氮对其根系形态和生物量

的促进作用越来越显著。在碳供应受限的条件下，

苗木倾向于在根系中利用吸收的有机氮［43］，因此，

具有“碳红利”的有机氮更能促进受旱苗木的根系

生长。在干旱胁迫下，施有机氮的红松苗木针叶生

物量也显著高于施无机氮的苗木。有研究指出，干

旱胁迫时施加有机氮可以显著提高植物叶绿素浓

度［44］，较高的叶绿素浓度可以促进针叶碳水化合物

的合成［45］，这有利于针叶生物量的积累。植物将更

多生物量分配至代谢活跃的根系和针叶，可以显著

增强自身的耐旱性［46］。苗木质量指数广泛用于综

合评价苗木质量［47-49］。土壤水分充足条件下，无机

氮（特别是铵态氮）显著提高了红松苗木的质量指

数；而在干旱胁迫下，则是施有机氮苗木的苗木质

量指数最高。上述研究结果表明，有机氮比无机氮

更有利于缓解受旱红松苗木的生长抑制。

3. 2　干旱胁迫下不同形态氮素对红松苗木水分

状态和渗透调节物质的影响

叶水势和叶相对含水量是量化植物耐旱性的

重要生理指标［50-51］，受旱植物减缓叶水势和叶相对

含水量的下降幅度将有利于提高其抗旱性［52］。本

研究发现，2种干旱胁迫水平均显著降低了红松苗

木的针叶水势和针叶相对含水量，但值得注意的

是，随着干旱水平的提高，施氮有利于缓解红松苗

木针叶的失水程度；且在重度干旱胁迫下，施有机

氮的红松苗木针叶水势和针叶相对含水量显著高

于对照（不施氮）和2种施无机氮处理（硝态氮和铵

态氮）。这表明，有机氮在重度干旱胁迫下更有利

图7　干旱水平和氮素形态对红松苗木甜菜碱质量分数的影响

Fig.7　The combined effects of drought levels and nitrogen forms on the betaine mass fraction of P. koraiensis seedlings

图8　干旱水平和氮素形态对红松苗木海藻糖质量分数的影响

Fig.8　The combined effects of drought levels and nitrogen forms on the trehalose mass fraction of P. koraiensis seedlings
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于提高植物叶片的保水性。在干旱胁迫下，植物

通过积累渗透调节物质来维持叶片水势和相对含

水量，这是植物耐旱的关键生理机制之一［53］，其中

最常见的渗透调节物质是脯氨酸和甜菜碱［54-55］。

本研究发现，在未发生干旱胁迫时，无机氮有利于

提高红松苗木的各器官脯氨酸和甜菜碱质量分

数，但随着干旱胁迫的发生和加剧，红松苗木显著

提高了根系、针叶的脯氨酸和甜菜碱积累，且施有

机氮效果最好。这与西黄松（Pinus ponderosa）的

研究结果［31］相似，即施加有机氮有利于受旱苗木

针叶脯氨酸的积累，进而有助于降低受旱植物叶

片的氧化损伤，从而提高其对干旱胁迫的耐受性。

海藻糖作为植物体内一种重要的碳水化合物，是

一种不可还原的葡萄糖二糖［56-57］，可以有效维持受

旱植物的渗透平衡［58-59］。本研究发现，中度干旱

时，红松苗木显著提高了各器官的海藻糖质量分

数，且主要积累于根系和针叶，在生理活动旺盛的

根系和针叶中积累海藻糖，也是植物耐旱的重要

生理调控机制［59］。而重度干旱则会显著降低红松

苗木各器官的海藻糖质量分数。原因可能在于，

重度干旱严重损害了红松苗木的光合系统［60］，使

其难以固定足够多的碳来合成海藻糖。施加有机

氮显著提高了重度干旱下红松苗木的各器官海藻

糖质量分数。相较于无机氮，有机氮可被植物同

时吸收碳和氮元素，这可能有利于降低植物在重

度干旱导致的碳饥饿条件下合成海藻糖的“碳成

本”。基于上述研究结果，与无机氮相比，施加有

机氮可以通过促进受旱红松苗木体内渗透调节物

质的积累来提高其针叶保水能力。本研究结果可

为苗圃通过施氮手段培育耐旱红松苗木提供理论

与实践参考。然而，本研究仅选择了一种有机氮

肥开展试验，不同种类有机氮肥对植物生长发育

的影响存在差异，未来需要进一步开展不同种类

有机氮肥对植物耐旱性的影响机制研究。

4 结 论

在 D0和 D40下，施加无机氮（特别是 AN）更有

利于促进红松苗木的生长发育和渗透调节；但在

D70下，施用 GN 可以通过促进苗木体内渗透调节

物质的积累来改善其水分状态，从而进一步缓解

干旱对红松苗木的生长抑制。本研究可为苗圃通

过施加有机氮肥来培育耐旱红松苗木提供切实可

行的技术参考。
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