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水氮互作对石榴幼苗光合荧光及生理特性的影响

柴亚倩，关思慧，崔洪鑫，许 静，朱晓玲，刁 明*，孔秋生*

（石河子大学农学院·新疆生产建设兵团特色果蔬栽培生理与种质资源利用重点实验室，新疆石河子 832003）

摘 要：【目的】探究水氮互作对石榴幼苗光合荧光及生理特性的影响。【方法】采用盆栽控水法，设置3个灌水（W1：灌

水上下限为田间持水量的 35%~45%；W2：灌水上下限为田间持水量的 55%~65%；W3：灌水上下限为田间持水量的

75%~85%）与4个施氮耦合（N0，0 g·kg-1；N1，0.1 g·kg-1；N2，0.2 g·kg-1；N3，0.3 g·kg-1）处理，探索不同处理对叶片叶绿

素含量、光合荧光特性、渗透调节物质含量与氮代谢酶活性的影响。【结果】叶绿素含量、光合特性（Pn、Gs、Tr）、叶绿素荧

光参数（除NPQ外）、氮代谢酶活性均在W2条件下最佳；且随灌水量降低，可溶性蛋白（SP）含量降低，可溶性糖（SS）

与脯氨酸（Pro）含量升高。W3条件下，除GS活性以N2处理最佳外，叶绿素含量、光合特性、荧光参数[Fv/Fm、ETR、Y

（Ⅱ）]、渗透调节物质含量与其余氮代谢酶活性均随施氮量的增加而提高；W2条件下，叶绿素含量、光合特性、荧光（除

NPQ外）、SP含量及氮代谢酶活性在整个处理过程中均以N2处理最高，SS和Pro含量随施氮量的增加而增加；W1条

件下，叶绿素含量、光合特性（Pn、Gs、Tr）、荧光（除NPQ外）、SP、SS含量和氮代谢酶活性随氮肥的增加而减少，Pro含量

变化与之相反，且在各灌水条件下，NPQ变化与Fv/Fm相反，Ci与NPQ变化呈负相关。【结论】综合各项指标发现，通过合

理施用氮肥可有效缓解干旱胁迫，W2N2为该试验条件下的最佳水氮组合。
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Effects of water and nitrogen interaction on photosynthetic fluorescence
and physiological characteristics of pomegranate seedlings
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(School of Agriculture, Shihezi University/Key Laboratory of Special Fruit and Vegetable Cultivation, Physiology and Germplasm Re-

sources Utilization, Xinjiang Production and Construction Group, Shihezi 832003, Xinjiang, China)

Abstract:【Objective】This experiment aimed to investigate the interaction of water and nitrogen on

photosynthetic fluorescence and physiological characteristics of the soft seed pomegranate (Punica gra-

natum L.) seedlings under water shortage in Shihezi, Xinjiang in order to offer a clue for saving water

and determine the optimal combination of water and nitrogen. Tunisia soft seed pomegranate seedlings

were used as the test materials. The effects of different water and nitrogen treatments on the photosyn-

thetic characteristics and chlorophyll fluorescence of the leaves of the seedlings were investigated, and

the osmotic regulation ability of the seedlings and their effects on nitrogen metabolism were also stud-

ied.【Methods】The pot water control method was used to set three irrigation levels (W1: 35%-45% of

the field water capacity, W2: 55%-65% of the field water capacity, W3: 75%-85% of the field water ca-

pacity) and four nitrogen application levels (N0: 0 g · kg-1 soil, N1: 0.1 g · kg-1 soil, N2: 0.2 g · kg-1 soil,

N3: 0.3 g · kg-1 soil), respectively. The chlorophyll content, photosynthesis and chlorophyll fluorescence

characteristics of the seedlings were measured on the 40th day, and osmotic regulation substance con-

tent and key enzyme activities of nitrogen metabolism were measured on the 10th, 20th, 30th and 40th

days after water-nitrogen interaction treatments.【Results】In terms of the photosynthetic characteristics

and chlorophyll fluorescence, the chlorophyll content, net photosynthetic rate (Pn), stomatal conduc-
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石榴（Punica granatum L.）属于石榴科（Punica-

ceae）石榴属（Punica L.），花大而鲜艳，有“天下之奇

树，九州之名果”的美称[1-2]。石榴原产中亚地区，种质

资源较为丰富，截止到目前，全球已有1100多个栽培品

种[3-4]。近年来，随着无公害、绿色食品标准化技术的

推广，高品质高效益的软籽石榴逐步被消费者认可[5]。

新疆是我国传统石榴种植区，多年来，在生产上

多采用粗放的水氮管理模式，造成了水分与氮素的

大量流失，水氮利用效率大幅下降，因此，寻找石榴

生长发育最佳的水氮耦合模式，进一步提高水氮利用

效率已成为当前研究的重点。关于水氮耦合对植物

光合特性、叶绿素荧光的影响，大多集中在小麦[6]、水

稻[7]、玉米[8]、棉花[9]、番茄[10]等作物上，其对软籽石榴

光合及叶绿素荧光参数的影响少有报道。对于水氮

耦合对植株氮素代谢酶活性及其渗透调节物质含量

的影响，国内外学者也作了相关研究。陈修斌等[11]研

究发现，适宜的水氮耦合模式对提高硝酸还原酶

（NR）、谷氨酰胺合成酶（GS）、谷氨酸草酰乙酸转氨

tance (Gs), transpiration rate (Tr), photochemical quantum efficiency (Fv/Fm), photochemical quenching

coefficient (qP), photosynthetic electron transfer rate (ETR) and effective quantum yield [Y(Ⅱ)] of pho-

tochemical energy conversion in the leaves of the soft seed pomegranate seedlings achieved the optimal

results under the W2 irrigation condition. Under various irrigation conditions, the increase of the nitro-

gen application rate could significantly increase the chlorophyll content and net photosynthetic rate, sto-

matal conductance and transpiration rate values, while intercellular CO2 concentration (Ci) was negative-

ly correlated with the net photosynthetic rate change under W1 irrigation condition, but positively corre-

lated with the net photosynthetic rate change under the W2 and W3 irrigation condition. The variation

trend of the non-photochemical quenching coefficient (NPQ) was opposite to that of the photochemical

quantum efficiency. In terms of osmotic regulation and nitrogen metabolism, the contents of soluble pro-

tein and soluble sugar and proline in the leaves of the seedlings decreased with the decrease of the irri-

gation amount. The nitrate reductase (NR), glutamine synthetase (GS), glutamic oxaloacetate transami-

nase (GOT) and glutamic pyruvate transaminase (GPT) achieved the highest activities under the W2 irri-

gation condition. Except that the glutamine synthetase activity treated with N2 (0.2 g ·kg-1 soil) reached

the optimal results, the contents of soluble protein, soluble sugar and proline and the activities of nitrate

reductase, glutamic oxaloacetate transaminase and glutamic pyruvate transaminase increased with the

increase of nitrogen application level under the W3 irrigation condition (the upper and lower limits of ir-

rigation were 75% to 85% of the field water capacity). Under the condition of the W2 (the upper and

lower limits of irrigation were 55%-65% of the field water capacity), the soluble protein content and the

activities of key enzymes of the nitrogen metabolism reached the highest levels in the N2 treatment, and

the contents of soluble sugar and proline increased with the increase of nitrogen application rate. Under

the W1 irrigation (the upper and lower limits of irrigation were 35%-45% of the field water capacity),

the contents of soluble protein and soluble sugar decreased with the increase of nitrogen application

rate, while the proline content remained an opposite alteration. The activity of nitrogen metabolism en-

zymes was the highest in the N1 treatment, followed by the N2, N3 and N0 treatments.【Conclusion】

The photosynthetic fluorescence characteristics of the soft seeds pomegranate seedlings could be inhibit-

ed by drought to a certain extent. The drought stress could be effectively alleviated by the osmotic regu-

lation ability, key enzyme activity, and nitrogen metabolism through the appropriate increase of nitro-

gen application. In addition, W2N2 seems to be the best combination of water and nitrogen in this

study. The results could provide a theoretical basis for raising the soft seed pomegranate seedlings in

Shihezi, Xinjiang to a certain extent.

Key words: Pomegranate seedlings; Water and nitrogen; Photosynthesis; Osmoregulation; Nitrogen me-

tabolism
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酶（GOT）和谷氨酸丙酮酸转氨酶（GPT）活性有明显

的促进作用，进而植株氮代谢能力增强；张智猛等[12]

研究结果表明，适度增加氮素用量不仅会提高花生

叶片的可溶性蛋白质和游离氨基酸含量，也会提高

叶片中NR等氮代谢酶的活性，但施氮量过高虽能提

高NR活性以及可溶性蛋白质和游离氨基酸的含量，

但会使GS活性下降，因此研究适宜水氮耦合效应有

利于各作物的水氮精准管理，提高其水氮利用效率[13]。

软籽石榴是一种耐旱怕涝不抗冻的果树，不合理

的施氮和水分管理严重影响幼树树体和枝条发育，

造成越冬耐寒性降低，甚至无法越冬，对软籽石榴生

产造成很大损失。目前，水氮耦合对石榴幼苗的研

究鲜见报道。因此，笔者在本文中通过分析不同水氮

处理对软籽石榴幼苗光合指标与叶绿素荧光参数、

渗透调节物质含量、氮代谢关键酶活性的影响，以期

揭示氮素高效利用的光合、生理机制，为软籽石榴幼

苗的优培和合理水氮运筹提供理论依据和技术支持。

1 材料和方法

1.1 试验地概况

试验在石河子大学农学院试验站进行（44°18'N，

88°3'E），试验站年均日照时间2865 h，≥ 10 ℃积温3

563.5 ℃，≥ 15 ℃积温2960 ℃，无霜期170 d，多年平

均降水量 207 mm，平均蒸发量 1660 mm，昼夜温差

较大。以上一年春季扦插的突尼斯软籽石榴幼苗为

试验材料（引自河南荥阳），次年 7 月移栽于高 25

cm、内径 30 cm的美植袋中（美植袋外套塑料袋，防

止水分流出），每个美植袋土与蛭石（体积比1∶1）混

合，总质量 22 kg，待缓苗结束后进行不同水氮处

理。试验站供试土壤（0~20 cm）理化性质见表1。

表 1 供试土壤基本理化性质

Table1 Basic physical and chemical properties of the tested soil

土壤类型

Soil type

沙壤土 Sand loam

土壤容重

Soil bulk density/
（g·cm-3）

1.42

w（碱解氮）

Alkali-hydrolyzable N/
（mg·kg -1）

58.03

w（全氮）

Total N/
（g·kg-1）

0.67

w（速效磷）

Available-P/
（mg·kg -1）

18.96

w（速效钾）

Available-K/
（mg·kg -1）

147.00

w（有机质）

Organic matter/
（g·kg -1）

21.52

田间持水量

Field capacity/
%

18.66

1.2 试验设计

设灌水和施氮 2个因素。3个灌溉水平，即（1）

低水：W1（灌水上下限为田间持水量的 35%~45%，

换算成土壤含水量为 0.065%~0.084%）、（2）中水：

W2（灌水上下限为田间持水量的55%~65%，换算成

土壤含水量为0.103%~0.121%）、（3）高水：W3（灌水

上下限为田间持水量的75%~85%，换算成土壤含水

量为0.140%~0.159%）；4个氮肥水平：即（1）不施氮

（N0，0 g·kg-1），每株施 0 g普通尿素；（2）低氮（N1，

0.1 g · kg-1），每株施 4.78 g普通尿素；（3）中氮（N2，

0.2 g · kg- 1），每株施 9.57g 普通尿素；（4）高氮（N3，

0.3 g · kg-1），每株施 14.35 g普通尿素。不同水氮处

理下的软籽石榴幼苗生长状态见图1。氮肥用尿素

（分析纯），装土前与土均匀拌入。试验采用随机区

组试验设计，共设12个处理，每个处理3次重复。试

验前利用烘干法与TDR水分仪测定校准，灌水处理

前各处理土壤含水率控制在田间持水量的 75%~

85%，待缓苗结束后开始灌水处理，为减少环境差

异带来的系统误差，每5 d调换盆栽位置1次。

利用TDR水分测定仪测定土壤水分，测定深度

20 cm。

灌水量计算公式：M = r × p × h × θf × ( q1-q2)/

η[14]。

其中：M—灌水量（g · cm-2）；r—土壤体积质量

（0~20 cm），1.40 g·cm-3 ；p—土壤湿润比，取100%；h

与 θf代表灌水计划湿润层和最大田间持水率，取值

为 0.2 m和 18.66%；q1与 q2分别表示土壤水分上限

和实际含水率；η—水分利用系数，取0.8（井灌水分

利用系数不低于 0.8），每天 9：00 进行土壤水分测

量，不同处理在达到田间持水率的下限时进行灌溉。

1.3 测定项目与方法

1.3.1 叶绿素含量、光合特性及叶绿素荧光参数的

测定 于水氮处理至第40天，参照严衍禄等[15]的方

法测定叶绿素 a、叶绿素 b、叶绿素（a+b）。10：00—

12：00进行光合气体交换参数的测定；使用美国LI-

COR公司便携式光合仪 LI-6400 测定石榴叶片净

光合速率（Pn）、气孔导度（Gs）、胞间 CO2浓度（Ci）

和蒸腾速率（Tr），测定光照度为 400 mol · m-2 · s-1，

CO2 浓度为 400 μmol · mol- 1，流速为 500 μmol · s- 1。

叶绿素荧光参数利用脉冲调制式叶绿素荧光成像系

统MAX-Imaging-PAM测定；测定时选取生长一致

且受光方向相同的功能叶（从枝条顶部倒数第 5~8
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个完全叶），暗适应 30 min后测定石榴幼苗功能叶

的参数包括 PSⅡ最大光化学效率（Fv/Fm）、光化学

淬灭系数（qP）、非光化学淬灭系数（NPQ）、光合

电子传递速率（ETR）和光化学能量转化的有效量

子产量Y（Ⅱ）。

1.3.2 渗透调节物质含量测定 试验于处理 10、

20、30、40 d后取每株幼苗功能叶（从枝条顶部倒数

第5~8个完全叶）进行指标的测定，每个处理3次重

复。利用考马斯亮蓝法测定可溶性蛋白质含量，脯

氨酸含量的测定采用磺基水杨酸比色法[16]。可溶性

糖含量采用蒽酮比色法测定[16]。

1.3.3 氮代谢酶活性的测定 试验于处理 10、20、

30、40 d后采样，将采集的功能叶进行氮代谢酶活性

的测定，每个处理3次重复。NR活性采用离体法[17]

进行测定，GS活性采用王月福等[18]和李佳帅等[19]的

方法进行测定，GOT和GPT活性采用吴良欢[20]的方

法测定。

1.4 数据分析

利用Microsoft Excel 2003进行数据整理，采用R

4.0.3进行数据分析（p＜0.05），利用Origin 2022绘图。

2 结果与分析

2.1 石榴叶片叶绿素含量对不同水氮调控的响应

由表 2可知，同一氮素处理，叶绿素 a、b含量及

叶绿素总量W2处理显著大于W1、W3；在W1灌水

条件下，叶绿素 a、b含量及叶绿素总量随施氮量的

增加而降低；在W2灌水条件下，随施氮量的增加，

叶绿素含量呈现先升高后下降的趋势，且以N2处理

最高；在W3灌水条件下，在一定范围内，叶绿素含

量随施氮量的增加而增加。

2.2 石榴光合特性对不同水氮调控的响应

由表 3可看出，在施氮量相同的情况下，W1灌

水处理显著降低光合效率。氮对石榴光合特性的影

响表现为：W1灌水条件下，随施氮量的增加，Pn、Tr

和Gs反而下降，Ci的变化与Pn、Tr和Gs的变化趋势相

反；W2灌水条件下，Pn、Tr、Gs和Ci随施氮量的增加

呈现先升高后下降的趋势，以N2施氮处理最高；W3

灌水条件下，Pn、Tr、Gs和Ci的值随施氮量的增加而增

加；且在各灌水处理下，施氮处理下的Pn、Tr和Gs均

较不施氮处理的大。

图 1 不同水氮处理下的软籽石榴幼苗生长状态

Fig. 1 Growth status of pomegranate seedlings under different water and nitrogen treatments

柴亚倩 2355
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2.3 不同水氮处理对石榴叶片叶绿素荧光参数的

影响

2.3.1 石榴叶片Fv/Fm对不同水氮调控的响应 如

图 2-A，各水分处理间比较显示，当施氮量相同时，

W2 灌水处理下的 Fv/Fm显著高于 W1、W3，表现为

W2＞W3＞W1。在 W1 灌水水平下，以 N1 处理的

Fv/Fm最大，且与N0、N3达到显著差异水平；在W2

灌水处理下，以N2施氮处理下的Fv/Fm最大，分别高

出N0、N1、N3处理21.57%、5.26%、2.15%。W3灌水

水平下，各施氮水平间达显著差异，N3较N0、N1、

N2分别高出了30.65%、19.44%、16.98%。

2.3.2 石榴叶片 qP 和 NPQ 对不同水氮调控的响

应 不同水氮处理对石榴叶片 qP和NPQ的影响见

图 2-B~C，在相同施氮量条件下，W2灌水处理的 qP

高于W1与W3处理，但W2灌水处理下的N1、N3处

理与W1、W3处理下的N1、N3处理间差异不显著。

低水水平下，以N1、N2施氮处理的 qP相对较高，与

N0相比，分别高出19.88%、21.08%；中水水平下，以

N1 处理的 qP 最高，除与 N2 处理间的差异不显著

外，与N0、N3处理间的差异均显著，N1较N0、N2、

N3分别高出76.66%、13.41%、76.23%；高水水平下，

各施氮处理间差异不显著，且以N2处理的 qP相对

较高，较N0高出 5.69%。从整体变化情况看，NPQ

值的变化幅度大 qP，且NPQ值与 qP大致呈现相反

表 2 水氮耦合对石榴叶片的叶绿素 a、叶绿素 b 及叶绿素总量的影响

Table 2 Effects of water-nitrogen coupling on chlorophyll a, chlorophyll b , and total chlorophyll content in pomegranate

灌水水平

Water levels

W1

W2

W3

施氮水平

Nitrogen levels

N0

N1

N2

N3

N0

N1

N2

N3

N0

N1

N2

N3

w（叶绿素a）
Chlorophyll a content/（mg·g-1）

0.449±0.005 i

0.609±0.008 f

0.607±0.008 f

0.561±0.010 g

0.528±0.006 g

0.842±0.010 c

1.060±0.022 a

0.959±0.006 b

0.491±0.005 h

0.687±0.009 e

0.703±0.004 e

0.790±0.008 d

w（叶绿素b）
Chlorophyll b content/（mg·g-1）

0.130±0.011 f

0.132±0.009 f

0.133±0.008 f

0.202±0.010 cd

0.170±0.010 de

0.294±0.005 b

0.364±0.011 a

0.331±0.002 a

0.143±0.018 ef

0.229±0.009 c

0.234±0.012 c

0.274±0.003 b

w（总叶绿素）

Total chlorophyll content/（mg·g-1）

0.579±0.016 h

0.741±0.015 fg

0.740±0.016 fg

0.763±0.020 f

0.698±0.016 g

1.135±0.015 c

1.425±0.033 a

1.290±0.008 b

0.634±0.021 h

0.916±0.017 e

0.938±0.015 e

1.063±0.007 d

注：同列不同小写字母表示处理间差异显著（p＜0.05）。下同。

Note: Different lowercase letters in the same column indicate significant differences between treatments (p＜0.05). The same below.

表 3 水氮耦合下石榴光合特性参数的变化

Table 3 Changes in photosynthetic properties of pomegranate under water-nitrogen coupling

灌水水平

Water levels

W1

W2

W3

施氮水平

Nitrogen levels

N0

N1

N2

N3

N0

N1

N2

N3

N0

N1

N2

N3

净光合速率

Pn/（μmol·m-2·s-1）

1.968±0.239 g

7.068±0.014 d

4.333±0.043 e

3.297±0.288 f

3.311±0.222 f

9.256±0.012 c

14.553±0.391 a

12.957±0.322 b

3.299±0.283 f

9.173±0.504 c

10.112±0.368 c

12.436±0.027 b

蒸腾速率

Tr/（mmol·m-2·s-1）

1.331±0.249 h

4.331±0.434 d

3.965±0.338 de

3.216±0.070 ef

2.753±0.282 fg

4.724±0.226 cd

7.057±0.248 a

6.206±0.240 ab

2.169±0.050 gh

3.331±0.275 ef

5.626±0.174 bc

6.057±0.240 b

气孔导度

Gs/（mmol·m-2·s-1）

0.095±0.026 g

0.336±0.08 cdef

0.289±0.037 def

0.213±0.014 efg

0.283±0.012 ef

0.408±0.015 bcd

0.556±0.112 a

0.456±0.030 ab

0.195±0.006 fg

0.306±0.009 cdef

0.368±0.046 cde

0.451±0.030 abc

胞间CO2浓度

Ci/（μmol·mol-1）

396.967±4.902 a

213.351±4.759 g

287.663±6.782 de

323.505±6.577 c

137.162±4.400 i

246.426±3.630 f

275.586±3.880 e

246.082±7.208 f

190.247±7.021 h

270.098±2.502 e

299.413±4.221 d

358.297±7.208 b
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趋势。

2.3.3 石榴叶片ETR对不同水氮调控的响应 由

图2-D可知，施氮量相同时，灌水对石榴叶片ETR的

影响表现为W2＞W3＞W1，且W2与W1处理间差

异显著。W1灌水处理下，以N1、N2处理的石榴叶

片ETR值较大，分别较N0增加54.41%、55.40%；W2

灌水处理下，以N2处理的ETR值最大，高出N0施

氮处理50%；W3灌水处理下，施氮对石榴叶片ETR

的影响表现为N3＞N2＞N1＞N0，N3较N0施氮处

理提高了29.23%。

2.3.4 石榴叶片Y（Ⅱ）对不同水氮调控的响应 如

图 2-E所示，水分处理分析结果显示，W2灌水处理

下的Y（Ⅱ）值最大，表现为W2＞W3＞W1。W1灌

水水平下，各施氮处理结果差异不显著，以N1处理

下的 Y（Ⅱ）值最大，与 N0、N2、N3 相比，分别高出

53.15%、4.94%、18.06%；W2灌水水平下，各施氮处

理间差异不显著，N2施氮处理分别高出N0、N1、N3

处理 60%、52.24%、13.33%。W3灌水处理下，各施

氮处理间差异亦不显著，以N3处理的Y（Ⅱ）值较大，

分别高出N0、N1、N2处理17.67%、14.48%、7.20%。

2.3.5 不同水氮处理对石榴叶片可溶性蛋白含量的

影响 由图 3可知，相同氮素水平下，W3条件下的

可溶性蛋白质含量显著高于W1、W2。W1条件下，

随处理时间的增加，石榴叶片可溶性蛋白含量呈先

增加后降低的趋势，且增加氮素施用量，可溶性蛋白

含量反而下降，即N1＞N2＞N3＞N0，N1较N0增加

了 3.08%~97.16%。W2条件下，可溶性蛋白含量随

施氮量的增加而呈现先增加后下降的趋势，20 d达

不同小写字母表示处理间差异显著（p＜0.05）。下同。

Different lowercase letters meant significant difference among treatments (p＜0.05). The same below.

图 2 水氮耦合对石榴幼苗叶绿素荧光特性的影响

Fig. 2 Effects of water and nitrogen coupling on chlorophyll fluorescence characteristics of pomegranate seedlings

A

C

B

D

E

非
光
化
学
猝
灭
系
数

N
on

ph
ot

oc
he

m
ic

al
qu

en
ch

in
g

co
ef

fi
ci

en
t（

N
P

Q
）

光
合
电
子
传
递
速
率

P
ho

to
sy

nt
he

ti
c

el
ec

tr
on

tr
an

sp
or

tr
at

e（
E

T
R
）

（
F

v/F
m
）

（
qp
）

[Y
（
Ⅱ
）

]

柴亚倩 2357



果 树 学 报 第39卷

bc
cd

cd bcd
a

a a a

a
ab

ab
ab

a
bc bc

bc

e
f

gh f
de

ef
efg efcd

de
def

defc
cd cde cde

e
f

h
ef

e f

gh ef
de f

gh def
cd ef

fgh cde

0.0

0.5

1.0

1.5

2.0

2.5

3.0

3.5

4.0

4.5

5.0

10 20 30 40

处理天数 Days of treatment/d

W1N0 W1N1 W1N2 W1N3 W2N0 W2N1

W2N2 W2N3 W3N0 W3N1 W3N2 W3N3

de
g

h

i

cde cde
f

g

cde
efg

fg

h

de
fg

gh

hi

f

efg e

f

de

bc
bc

d
cde

a ab

cd

ef

def de

ebcd
fg

cd
cdabc de

bc
c

ab
bcd

ab b

a
b

a
a

0

1

2

3

4

5

6

7

8

10 20 30 40

处理天数 Days of treatment/d

W1N0 W1N1 W1N2 W1N3 W2N0 W2N1
W2N2 W2N3 W3N0 W3N1 W3N2 W3N3

最大值，且以N2处理其含量最高，N2较N0增加了

16.02%~39.31%。W3条件下，在一定范围内增加施

氮量，可促进石榴叶片可溶性蛋白质含量的积累，即

N3＞N2＞N1＞N0；且在 N2、N3 处理下，随处理时

间的延长，可溶性蛋白含量不断增加，而N0、N1处

理至40 d，其含量略有降低；在处理的40 d内，N3较

N0增加了14.27%~26.21%。

2.3.6 不同水氮处理对叶片可溶性糖含量的影响

从图 4可看出，石榴叶片可溶性糖含量对水分响应

较为明显，整体表现为W1＞W2＞W3，低水条件下，

其叶片可溶性糖含量相对较高，表现出一定的渗透

调节能力，水氮处理至30 d时，可溶性糖含量达到峰

值，继续进行干旱处理，其含量略有回落趋势，且增

加施氮量可降低其可溶性糖含量，水氮处理的 40 d

内，N1较N0条件下，可溶性糖含量增加了15.80%~

21.17%。在中水处理下，随处理时间的延长，可溶

性糖含量先快速增加后趋于平稳，增加施氮量，叶片

可溶性糖含量增加，N3 较 N0 增加了 16.93% ~

23.42%；充分灌水条件下的可溶性糖含量变化趋势

与中水处理一致；该灌水条件下高氮处理相对于无

氮处理可溶性糖含量增加了7.11%~16.35%。

2.3.7 不同水氮处理对石榴叶片脯氨酸含量的影

响 从图5可看出，水氮处理过程中，石榴叶片脯氨

酸含量均呈现先增加后减少的趋势，30 d 达到最

高。随着土壤水分含量的下降，叶片脯氨酸含量呈

现上升趋势，且在各灌水水平下，增加氮肥施用量使

石榴叶片脯氨酸含量增加。低水（W1）条件下，高氮

处理相对于不施氮处理的 40 d内，脯氨酸含量升高

38.61%~87.84%，中水（W2）条件下，高氮处理较无

氮处理脯氨酸含量增幅为 29.22%~56.29%，高水

（W3）条件下，高氮处理的脯氨酸含量较无氮处理增

加15.86%~26.98%。

图 4 水氮运筹对石榴叶片可溶性糖含量的影响

Fig. 4 Effects of irrigation and nitrogen application regimes on pomegranate soluble sugar content

图 3 水氮运筹对石榴叶片可溶性蛋白质含量的影响

Fig. 3 Effects of irrigation and nitrogen application regimes on pomegranate soluble protein content
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2.3.8 不同水氮处理对石榴叶片氮代谢酶活性的影

响 （1）水氮耦合对石榴叶片NR活性的影响。由

图6可知，在各灌水水平下，从第20天开始，随施氮

量增加，NR活性表现出差异；原因可能是：第 10天

时，由于温度等环境因素的影响，氮肥未能被完全吸

收利用，随处理天数的增加，氮素被完全吸收，从而

表现出差异。低水（W1）条件下，随时间推移，NR活

性先升高后下降，在灌水施氮处理至30 d时，表现出

较高的活性，且在该灌水条件下，NR 活性表现为

N1＞N2＞N3＞N0；中水（W2）条件下，NR活性以水

氮处理至 30 d、中氮处理（N2）最高，分别高出N0、

N1、N3 处理 60.09%、40.89%、27.28%。充分灌水

（W3）的条件下，随处理天数的增加，除N0外，NR活

性总体表现升高趋势，且在该灌水条件下，NR活性

表现为N3＞N2＞N1＞N0。

（2）水氮耦合对石榴叶片GS活性的影响。如图

图 5 水氮运筹对石榴叶片脯氨酸含量的影响

Fig. 5 Effects of irrigation and nitrogen application regimes on pomegranate proline content

图 6 水氮运筹对石榴叶片硝酸还原酶活性的影响

Fig. 6 Effects of irrigation and nitrogen application regimes on pomegranate nitric acid reductase activity
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7所示，与NR活性表现一致，不同氮素水平下，灌水

过多或过少，均会显著降低GS活性，进而影响植株

生长。低水（W1）条件下，GS活性先升高后下降，且

其活性最高的为N1，是0.96 A540 nm·mg-1 ·h-1；W2灌水

处理下，随处理时间的延长，GS活性不断升高，且以

N2处理最高，为 6.90 A540 nm · mg-1 · h-1；W3灌水条件

下，除N0处理至 40 d出现下降趋势外，其余氮处理

均随时间的推移呈升高趋势，同样以N2处理最高，

为2.50 A540 nm·mg-1·h-1。

（3）水氮耦合对石榴叶片GOT与GPT活性的影

响。不同水氮处理对GOT活性的影响见图 8，其中

W1灌水处理以N1处理下的GOT活性最高，增加施氮

量，石榴叶片GOT活性反而降低；说明低灌水量下，低

氮更利于GOT活性的提高。W2水分条件下，N2、

N3处理，GOT活性均随处理天数的增加，呈升高趋势，

而N0、N1呈先升高后降低趋势，在处理30 d时达峰

值，分别为0.87 μmol·g- 1·min- 1、1.62 μmol·g- 1 ·min- 1。

W3灌水条件下，石榴叶片GOT活性随施氮量的增

加而增加，且均以水氮处理至30 d表现出最高活性。

如图9所示，不同水氮处理下，GPT活性在处理

处理时间 Time of treatment/d

处理时间 Time of treatment/d
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图 9 水氮运筹对石榴叶片谷氨酸丙酮酸转氨酶活性的影响

Fig. 9 Effects of irrigation and nitrogen application regimes on pomegranate acetone glutamate transaminase activity
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至 20 d才表现出差异。W1条件下，GPT活性以N1

处理最高，且各氮素处理下的GPT活性均随处理时

间的延长而先升高后降低，与NR、GS、GOT活性表

现一致，在该灌水条件下随施氮量增加，GPT活性

反而下降，说明在不同灌水条件下，一定范围内增加

施氮量可促进叶片GPT活性提高，而施氮过量会造

成氮素营养过剩，使GPT活性降低。W2灌水条件

下，以处理至 40 d的N2下的GPT活性最高，且N0、

N1处理的GPT活性随处理时间的推移呈现先增加

后降低的趋势，N2、N3处理的GPT活性随处理时间

图 8 水氮运筹对石榴叶片谷氨酸草酰乙酸转氨酶活性的影响

Fig. 8 Effects of irrigation and nitrogen application regimes on pomegranate glutamate oxalyl acetase activity
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图 7 水氮运筹对石榴叶片谷氨酰胺合成酶活性的影响

Fig. 7 Effects of irrigation and nitrogen application regimes on pomegranate glutamine synthase activity
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的延长而增加。在W3灌水条件下，除N0外，其余

氮素处理的GPT活性均随处理时间的增加而增加。

3 讨 论

光合色素在光合作用的吸收、传递和转换等过

程中发挥重要作用，其含量的高低与光合强度密切

相关[21]。本试验关于光合色素的结果与张仁和等[9]

对玉米的盆栽试验有类似趋势，中等灌水量更有利

于叶绿素含量的提高，这可能是适度的水分亏缺更

利于初生根系的生长发育，使软籽石榴尽可能地吸

收土壤中的水分和养分[22]。且在本研究中，不同灌

水条件下，适量施氮对提高叶片叶绿素含量有促进

作用，这可能是由于适宜的施氮量会促进水分胁迫

条件下叶绿素的生物合成或抑制叶绿素酶活性的提

高[23-24]。

水氮施用直接影响作物的光合作用，而光合作

用又是作物生长发育的基础[25]。土壤水分过多[26]或

过少[25]均会降低植物的净光合速率。本研究表明：

W2处理下，Pn、Tr、Gs均表现最高，且 3种水分处理

下，Pn、Tr、Gs随施氮量的增加表现出不同程度的变

化趋势，其中不施氮处理会显著抑制软籽石榴的净

光合速率，说明在不同灌水条件下，适宜施氮均能减

轻水分对石榴的胁迫程度；W1处理下，增加施氮量

对石榴叶片光合速率的提高有更显著的抑制作用，

而在W2、W3处理下，Pn、Tr、Gs的变化与施氮量呈正

相关。在低水水平下，Ci变化与 Pn、Tr、Gs的变化呈

相反趋势；在中水和高水水平下，Pn、Tr、Gs和Ci变化

趋势相同。表明石榴叶片Pn的变化是由气孔与非气

孔因素互作的结果[25]，在W2、W3条件下，气孔限制

因子对光合作用影响较大；而在W1条件下，则非气

孔因素占主导地位。

在荧光动力学参数的测定中，经暗适应的叶片，

可变荧光（Fv）与最大荧光（Fm）的比值（Fv/Fm）可代表

PSⅡ光化学的最大效率，是植物受到抑制程度的理

想指标[27]。本研究结果表明：施氮量相同的情况下，

灌水过多或过少均会抑制Fv/Fm值的提高；各灌水条

件下，在一定范围内不同程度地增加施氮量会缓解

水分胁迫对石榴叶片Fv/Fm的抑制作用。表明水分

胁迫和营养亏缺或过剩的情况均会显著抑制软籽石

榴幼苗对光能的利用效率。

植物叶片的荧光光化学猝灭系数（qP）反映了

PSⅡ反应中心的开放程度，而荧光非光化学猝灭系

数（NPQ）是指 PSⅡ天线色素吸收的光能不能用于

光合电子传递而以热能的形式耗散掉的光能部

分 [7]。本研究结果显示，在相同施氮量条件下，W2

灌水处理的 qP高于W1与W3处理，且各水分条件

下均以N1、N2处理下的 qP值相对较高。这表明在

不同的水分条件下，适宜的施氮量有提高软籽石榴

叶片 qP并降低NPQ的作用，使其叶片减少热耗散，

有利于把所捕获的光能尽可能地用于光合作用[28]。

ETR表示实际光照度下的光合电子传递速率，

可反映出光化学反应过程中固定碳的电子传递情

况[29]。Y（Ⅱ）是PSⅡ中光化学能量转化的有效量子

产量[30]。灌水过多或过少均会抑制ETR和Y（Ⅱ）的

增加；W1灌水处理下，以N1、N2处理的叶片ETR和

Y（Ⅱ）值较高，W2灌水处理下，以N2处理的ETR和

Y（Ⅱ）值最大，W3灌水处理下，ETR和Y（Ⅱ）值随

施氮量的增加而增大。这表明不同灌水条件下一定

范围内增加施氮量可在一定程度上缓解干旱对石榴

叶片光合系统的损害程度，降低干旱对其PSⅡ的绝

对电子传递速率的抑制作用，从而改善软籽石榴叶

片光合性能。

植物可溶性蛋白含量可作为反映植株体内代谢

强度的一个重要指标[19]。周萍[31]认为干旱胁迫会导

致小麦旗叶可溶性蛋白含量下降，进而加速其叶片

衰老进程，本试验进一步证实了周萍等人的观点，土

壤含水量对石榴叶片可溶性蛋白含量影响显著，在

一定范围内可溶性蛋白的积累与土壤含水量呈正相

关。在充分灌水的情况下，增加施氮量，可显著促进

石榴的生长及叶片光合作用，为蛋白质合成提供物

质基础；但在干旱胁迫下，施氮反而会降低其叶片可

溶性蛋白含量，胁迫严重甚至会影响其正常生理功

能。为保证植物的正常生长，当植株受到水分胁迫

时，它会积累大量渗透调节物质来防止细胞和组织

脱水[32]。刘小刚等[33]在水氮耦合下小粒咖啡幼树的

生理机制的研究中指出，增加灌水能不同程度地降

低小粒咖啡幼树叶片内脯氨酸和可溶性糖含量，本

试验设计的水氮处理结果亦是如此，低水条件下，石

榴叶片内会积累大量的脯氨酸和可溶性糖。本研究

表明，在中水和高水条件下，增加施氮量，可显著提

高石榴植株体内的渗透调节能力，而在低水条件下，

水氮处理的 40 d内，以N1处理的可溶性糖含量最

高。这说明在各灌水水平下，适宜的施氮量可促进

石榴叶片脯氨酸和可溶性糖的积累，而过量施氮抑
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制了可溶性糖含量的提高。这可能是因为参与植株

体内的渗透调节物质大多是碳氮代谢产物，而适宜

施氮量提高了植株体内的氮代谢水平和碳同化效

率[34]。当施氮过多时，植株体内积累大量氮素，因此

需提供更多的碳骨架和能量给氮素同化过程，而使

其他代谢过程受到影响，由此推测，可溶性糖含量下

降可能与植株光合能力下降有关。

植物的氮素吸收形态主要为NH4
+和NO3

-，两者

在植物体内通过相应代谢酶的催化由无机态向有机

态转化后被植物利用[35]。植物在生长发育过程中，

植物体内的硝酸盐在NR和亚硝酸还原酶（NiRs）的

作用下，通过代谢途径转化为亚硝酸盐，再转化为

铵，随后在ATP供能下，GS将谷氨酸和NH4
+转换成

谷氨酰胺，最终参与到氨基酸的合成。GOT和GPT

是将无机氮转化为有机氮的过程中不可或缺的2个

酶[36-38]。本研究结果表明，随干旱胁迫加重，各氮代

谢酶活性逐渐降低；这可能是由于干旱使植株ATP

合成减少，降低了植物吸收氮素的能力，进而使氮代

谢酶合成受阻[31]。此外，Gonzalez-moro等[39]的研究

也表明植物受到严重干旱胁迫时，会影响其对无机

氮的利用，进而影响植物体内的氮代谢强度。在水

分充足的条件下，低氮不利于石榴叶片氮代谢酶活

性的提高，在一定范围内增加施氮量，可显著提高其

叶片氮代谢水平，这可能是因为水分充足时，氮肥用

量越大，给植株提供的氮素越多，植物体内积累的硝

酸盐就越多，从而使氮代谢酶活性增强。但当石榴

受到干旱胁迫时，增加施氮量，反而会抑制其氮代谢

酶活性，因此，在该情况下，低氮更利于植株生长发

育。综上，可推测出，在水分适宜的情况下增加氮素

用量，可在一定程度上增加后期土壤氮素含量，使植

株继续吸收土壤中的氮素，提高其氮素同化与转运

能力来延缓叶片衰老。

4 结 论

盆栽试验结果表明，中度干旱胁迫会抑制软籽

石榴幼苗光合及荧光特性，降低石榴叶片硝酸还原

酶、谷氨酰胺合成酶、谷氨酸草酰乙酸转氨酶与谷氨

酸丙酮酸转氨酶活性，适当增加施氮量可在一定程

度上缓解该光合荧光抑制效应，提高软籽石榴叶片

氮代谢关键酶活性；且在该试验条件下，W2N2处理

（土壤含水量为田间持水量的 55%~65%，施氮量为

0.2 g·kg-1）为该试验最佳水氮运筹模式。
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