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吉林舒兰地区蒙古栎幼苗光合荧光特征
对模拟氮沉降的响应
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摘  要  蒙古栎（Quercus mongolica）是我国东北地区重要的生态树种，为揭示氮沉降加剧背景下东北地区蒙古栎幼苗

对氮添加的响应机制，以吉林省舒兰市地区人工造林的蒙古栎幼苗为研究对象，设置空白对照（CK：0 kg hm-2 a-1），低

氮（LN：50 kg hm-2 a-1）和高氮（HN：100 kg hm-2 a-1）3种氮梯度，从光合荧光性状入手揭示蒙古栎幼苗光合生理生态

特征随氮添加的变化. 结果表明：（1）与对照相比，低氮组蒙古栎幼苗苗高增加了8.68%，地径增加了23.34%. （2）幼

苗叶片叶绿素归一化指数和修正红边单比指数均为低氮最高，对照样地最低，且3种处理相互间差异均显著. 结构不敏

感植被光谱指数施氮下显著高于对照，且低氮与高氮间差异不显著. （3）光合参数中幼苗的最大净光合速率与对照组

的12.59 μmol m-2 s-1相比，低氮组增长为14.47 μmol m-2 s-1，高氮组下降至11.67 μmol m-2 s-1，气孔导度与最大净光合速

率呈正相关. （4）叶片磷含量施氮处理较对照显著降低，对照样地氮磷比小于14，低氮和高氮处理大于14，不同氮处理

下植株叶片碳、氮、钙含量无显著差异. （5）高氮下实际光化学效率、PSⅡ的非循环光合电子传递速率、光化学淬灭系

数与PSⅡ反应中心受体侧质体醌库的大小显著降低，非光化学淬灭系数值提高. 本研究表明，蒙古栎幼苗在低氮浓度下

叶绿素含量显著上升使得植株光合速率加快，促进植株的生长；高氮环境下受气孔限制、电子传递能力的减弱以及捕获

的光能以荧光及热形式耗散增加，使得植株光合及生长受到明显的抑制. 本研究揭示了蒙古栎幼苗对不同氮浓度的响应

机制，可为我国东北地区人工造林时蒙古栎树种的应用提供参考. （图3 表5参38）
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Abstract   Quercus mongolica is an ecologically important tree species found in Northeast China. This study 
aimed to reveal the response of Quercus mongolica seedlings to intensified nitrogen (N) deposition, which may 
provide a reference for forest plantations in Northeast China. Using the planted Quercus mongolica seedlings 
in Shulan City, Jilin Province, this study investigated the responses of Quercus mongolica seedlings across an 
N addition gradient, with a focus on the spectral index, photosynthetic characteristics, leaf element contents, 
and fluorescence characteristics. The N addition gradient included three levels: a blank control (CK; 0 kg hm-2 
a-1), low N addition (LN; 50 kg hm-2 a-1), and high N addition (HN; 100 kg hm-2 a-1). This results showed that 
(1) LN increased seedling height by 8.68% and stem diameter at ground height by 23.34% compared with the 
control treatment. (2) Among the N addition treatments, LN had the highest chlorophyll normalized index and 
modified red edge single-ratio index, whereas the lowest values were observed in CK. The structure-insensitive 
pigment index did not change significantly between LN and HN but was significantly higher than that of CK. 
(3) The maximum net photosynthesis of seedlings in CK, LN, and HN were 12.59, 14.47, and 11.67 μmol m-2 
s-1 respectively. Stomatal conductance was positively correlated with maximum net photosynthesis. (4) Leaf 
phosphorus contents in the N addition treatments were considerably lower than that in CK. N/P was less than 
14 in CK but higher than 14 in LN and HN. Varying N addition did not alter leaf carbon, N, or Ca contents. (5) 
High N addition decreased the actual photochemical efficiency, acyclic photosynthetic electron transfer rate, 
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氮沉降是生态系统氮循环中的重要环节，随着人类活动

产生的活性氮含量不断增加，向陆地生态系统和水生生态系

统沉降的氮大幅度提升 [1].  大量的氮会影响全球碳循环和植

物的多样性，进而对生态系统产生重大的影响. 森林作为陆地

生态系统的主体，在减缓全球变化过程中发挥着重要作用，因

此在氮沉降增强的背景下探讨森林植物光合生长对氮沉降的

响应尤为重要 [2]. 
氮作为植物生长所必需的一种元素直接影响植物体内叶

绿素含量、可溶性蛋白水平、光合酶类的合成与活性，进而影

响到植物的光合作用及形态建成、生长发育和生产力[3]，大量

氮添加研究均表明适量的氮素供应会对植株叶片的叶绿素含

量、气孔导度、光合氮利用效率、比叶面积等产生影响，进而

提高幼苗叶片的光合速率，促进植物营养生长 [4-5]；而当土壤

中氮超出一定范围后会造成硝酸根离子淋溶、盐基离子流失、

土壤酸化、土层中微生物减少等多种问题 [6]，从而导致植物氮

素、磷素吸收不平衡，引起植物体内营养元素比例失衡，使植

株光合速率受到抑制[7]. 另一方面过多的氮也有可能在植物体

内形成大量的游离氨基酸，进而干扰植物正常的生理过程，对

植物产生毒害作用[8]，最终导致植物光合速率下降，生长发育

受到抑制. 通过对植物的光合荧光等参数进行测量，可以更

好地了解植物对氮的响应机制. 
蒙古栎（Quercus mongolica）是温带针阔混交林区域的

重要树种之一[3]，蒙古栎林往往形成于原有森林植被屡遭破坏

后，被认为是最后一道生态防线因此具有特殊重要的生态意

义 [9]. 目前有关蒙古栎幼苗氮添加下光合及荧光性状研究多见

于严格控制试验条件下的低浓度容器苗培育试验 [10-14]. 相比控

制变量试验，野外环境中还混杂水分、土壤和种间竞争等非生

物和生物因子 [15]，使得野外条件下植物在生长中对不同氮浓

度的响应出现不同. 从已有研究来看，蒙古栎对环境变化响应

明显[16-18]，且对氮环境的敏感度会随着自身年龄阶段不同而产

生差异 [19]，这说明了响应过程的复杂性，因此针对研究区域内

蒙古栎幼苗对氮添加的响应情况有必要开展野外试验. 本研

究以吉林舒兰地区野外人工种植的蒙古栎幼苗为研究对象，

分析蒙古栎对氮添加的响应探究其光合荧光对氮添加的响应

机制，为东北地区蒙古栎人造林应用提供一定参考. 

1  材料与方法

1.1  研究地点
研究区位于吉林省舒兰市东部的开原林场（44°23′40″N，

127°12′30″E），海拔为170 m-220 m. 该地区属于温带大陆性

气候；其特点是四季分明，春季短暂多风，夏季炎热多雨，冬

季漫长寒冷. 年均气温4.3 ℃，年均降雨683 mm，相对湿度为

69%，年无霜期140 d，年有霜期225 d. 冬季降雪显著，年平均

积雪厚度为20 cm-60 cm，土壤冻层厚度为1.5 m-2.0 m，整体

表现为无霜期短，冰冻期长. 该地区土壤母质主要是花岗岩，

土壤属山地暗棕色森林土，平均土层厚度为30 cm-50 cm，

局部地带可达到100 cm以上. 天然植被为东北温带针阔混交

林，主要的优势树种包括蒙古栎（Quercus mongolica）、红松

（Pinus koraiensis）、紫椴（Tilia amurensis）和春榆（Ulmus 
davidiana）等. 
1.2  试验设计

氮添加试验样地于2021年5月建立，为退耕还林地，去除

样地的杂草后共设置样方486个，根据样地设计共设置空白对

照（CK，163个）、低氮（LN，159个）和高氮（HN，164个）3个
氮添加处理水平. 每个氮添加处理下涉及多种树种丰富度，其

中种植单一树种的样方在每种氮处理下设置3个重复，每个样

方的大小均为5 m × 5 m，样方间间距为1 m，样方内均匀种植

81株苗木. 本研究的选取不同氮处理下单一种植蒙古栎的样

方进行研究. 参考在东北地区开展的同类氮添加研究 [20]，使用

尿素（CH4N2O）作为氮源，用喷雾器于5-8月生长季间分4次
进行叶面喷施，折合施氮量50 kg hm-2 a-1（LN）和100 kg hm-2 
a-1（HN），对照组喷施等量的水. 于8月第4次施氮后开始测量

工作. 
1.3  测量指标与方法
1.3.1 生长参数　　为避免误差，苗木栽植时使用红色马克笔

在地径处做出标记，8月施氮后使用钢卷尺和游标卡尺对不同

处理所有存活的蒙古栎幼苗的苗高和地径进行测量，共测量

对照70株，低氮73株，高氮69株. 
1.3.2 光谱指数　　用英国PPSYSTEM公司的Unispec_SC
光谱分析仪（PPSYSTEM，UK）进行测量. 波长范围为310-
1 130 nm，卤光灯光强设为100%，扫描波长间隔为3.3 nm，

设置整合时间4 ms，每片叶选取3个点进行重复测量，每个

点重复扫描3次.  利用Multispec5.1软件对光谱仪测得的数

据进行处理，取3次重复的平均值，根据相应的计算公式得

到不同光环境下每棵目标树叶片的修正红边单比指数（red 
edge ratio vegetation index，mSR705）、叶绿素归一化指数

（chlorophyll normalized index，Chl NDI）、结构不敏感植被

光谱指数（structure-insensitive pigment index，SIPI）和叶片

含水量指数（water index，WI）. 其中mSR705和Chl NDI与叶

绿素的含量有很好的正相关关系[21]，SIPI是与类胡萝卜素的含

量高度相关且与叶片结构无关的指数，反映出类胡萝卜素与叶

绿素含量的比值以及树种受到胁迫的状况 [22]

mSR705 = 
(R750 - R445)
(R705 - R445)

Chl NDI = 
(R750 - R705)
(R750 + R705)

SIPI = 
(R800 - R445)
(R805 - R680)

WI = 
R900

R970

photochemical quenching coefficient, and size of the acceptor-side plastoquinone pool in the PSII reaction 
center, but increased the non-photochemical quenching coefficient. Collectively, the results indicated that 
the CK treatment was limited by N, and the LN and HN treatments were limited by N and P. Low N addition 
increased the chlorophyll content of Quercus mongolica, which further promoted the photosynthetic rate and 
seedling growth. Owing to the limitations of stomatal conductance, weak electron transfer efficiency, and 
increased fluorescence and heat dissipation, high N addition significantly decreased photosynthesis and growth.

Keywords    nitrogen addition; Quercus mongolica; light response curve; leaf element content; fluorescence
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式中：R值代表叶片对不同波长的光的反射率，数字代表波长. 
1.3.3 光响应曲线    使用美国LI-COR公司生产的LI-6400
便携式光合作用测定系统（LI-COR，Lincoln，NE，USA）于

天气晴朗的上午6：00-10：00对植株的光合参数进行测量，采

用Li-6400-02B红蓝光源提供的标准光强，测量室温度控制

为25 ℃，若环境温度过高则控制叶室温度为环境温度± 4 ℃
范围内，使用外接二氧化碳小钢瓶控制CO2浓度为400 μmol 
mol-1，气体流速为500 μmol s-1. 设定光响应曲线测定的光强

梯度为2 000、1 500、1 000、700、500、250、150、100、75、
50、25、10、5、0 μmol m-2 s-1. 最大等待时间设置为200 s，最
小等待时间设为120 s.

数据导出后使用Photosynthesis软件进行光响应曲线的

拟合，该软件使用Thornley在1976年提出的非直角双曲线模

型，模型形式如下.

Pn =  (αI + Pnmax -   (αI + Pnmax)2 - 4θαIPnmax

2θ
 - Rd  

式中：α是光响应曲线的初始斜率；θ为曲线的曲率；P n

为净光合速率；I为入射光强 .  应用此模型拟合光响应曲

线，得出表观量子率（apparent quantum yield，AQY）、

光饱和点（light saturation point，LSP）、光补偿点（light 
compensation point，LCP）、最大净光合速率（maximum net 
photosynthetic rate，Pnmax）、暗呼吸速率（dark respiration 
rate，Rd）、水分利用效率（water use efficiency，WUE）和瞬

时羧化效率（transient carboxylation rate，CUE）等重要光合

参数. 
1.3.4  叶片元素测量    每个样方选取3株生长状态良好的

苗木进行采样，每株苗木上收集5片健康成熟且外形较完整

的叶片. 放入恒温70 ℃的烘箱中烘干48 h后研磨压片，用美国

Applied Spectra Inc公司生产的J200 LIBS激光光谱元素分

析系统进行元素含量的测定. 采用5 × 5隔点法对数据进行累

加，设置延迟时间为0.1 s，单点激光打击10次，激光能量输出

强度100%. 使用标准样品制作标准曲线后测量试验样品，最

终得到不同处理蒙古栎幼苗叶片的单位质量的C、N、P、Ca、
Mg元素含量（μg/g）. 
1.3.5  叶绿素荧光参数    使用Li-6800便携式光合作用测

定系统（LI-COR，Lincoln，USA）对植株叶绿素荧光参数进

行测量，在测量的前一天将待测量的叶片用锡纸完全包裹进

行遮光处理，测量植株在充分暗适应下以及充分经受光照后

光环境下的数据，测量时待dF/dt稳定在  ± 10之间时使用光

强8 000 μmol m-2 s-1的矩形闪光测量叶片的最大光化学效率

（actual photochemical efficiency, Fv/Fm）. 之后打开活化

光等待植株完全光适应后测定稳态荧光（Fs）和光下最大荧

光（Fm’）. 利用暗适应及光适应下数值求得光化学猝灭系数

（qP）、非光化学猝灭系数（NPQ）. 同时对暗适应后的植株

叶片测定叶片OJIP曲线. OJIP曲线由1 500 μmol m-2 s-1红光

诱导，测定时间为1 s. JIP-test参数的计算方法参见李鹏民等

文献[23]. 

1.3.6  数据处理方法    使用SPSS对所有植株的生长参

数、光谱参数、光合参数、元素含量、荧光参数进行方差分析

（ANOVA）及多重比较（LSD test），利用Origin作图. 

2  结果与分析

2.1  蒙古栎幼苗光谱指数
不同氮处理下光谱反射参数结果表明，除叶片含水量指

数（WI）以外，其他光谱参数均在不同处理间有显著差异（表

2，P < 0.05）. 叶绿素修正红边单比指数（mSR705）和叶绿

素归一化指数（Chl NDI）与叶绿素的含量均有很好的正相关

关系，蒙古栎幼苗的mSR705和Chl NDI两个参数均氮浓度上

升呈现先增加后减小的趋势，数值上低氮处理＞高氮处理＞对

照，不同处理间差异显著. 结构不敏感植被光谱指数（SIPI）
与类胡萝卜素与叶绿素的比值呈正相关，施氮下蒙古栎幼苗

的SIPI较对照有显著增加，低氮与高氮间无显著差异. 
2.1.1  蒙古栎幼苗苗高地径生长　　由表1可以看出不同氮处

理下蒙古栎幼苗的苗高和地径均随氮浓度的上升呈现先增加

后减小的趋势，低氮处理下苗高地径显著高于对照与高氮处理

（P < 0.05）. 与对照相比，低氮组幼苗苗高增加了8.68%，地

径增加了23.34%. 高氮处理与对照处理之间无显著差异. 

表1   不同氮处理蒙古栎幼苗生长参数

Table 1   Growth index of Quercus mongolica seedlings among 
different nitrogen treatments

处理
Treatment

苗高
Seedling height (h/cm)

地径
Ground diameter (d/cm)

CK 52.689 ± 1.437b 6.379 ± 0.201b
LN 57.262 ± 1.385a 7.868 ± 0.242a
HN 53.473 ± 1.043b 6.651 ± 0.208b

CK：对照；LN：低氮；HN：高氮. 不同小写字母表示处理间差异显著（P < 
0.05）. 
CK: Blank control; LN: Low nitrogen addition; HN: High nitrogen addition. 
Different lowercase letters indicate significant difference (P < 0.05).

2.2  蒙古栎幼苗光合参数
对在饱和光强（2 000 μmol m-2 s-1）下测量得到的光合

参数进行分析，结果发现，不同氮处理下蒙古栎光合参数除

气孔导度（Gs）外均无显著差异（P > 0.05）. 不同氮处理下

蒙古栎幼苗Gs随氮浓度上升呈现出先上升后下降的趋势（图

1A），低氮0.201 ± 0.025a＞对照0.183 ± 0.024ab＞高氮0.126 
± 0.014b，与对照相比低氮组幼苗气孔导度增加了9.84%，高

氮组幼苗气孔导度减少了31.15%，低氮与高氮间差异显著（P 
< 0.05）. 胞间CO2浓度（Ci）和蒸腾速率（Tr）（图1B、C）随氮

浓度变化趋势与Gs相同，水分利用效率（WUE）（图1D）则随

氮浓度增加而升高. 
通过光响应曲线模型可计算得出相应的最大净光合速率

（Pnmax）、光饱和点（LSP）、光补偿点（LCP）、表观量子效率

（AQY）、暗呼吸速率（Rd）等数据，通过方差分析结果发现

不同氮处理间蒙古栎光响应曲线计算参数除最大净光合速率

表2   不同氮处理蒙古栎幼苗光谱参数

Table 2   Spectral reflectance index of Quercus mongolica seedlings among different nitrogen treatments 
处理 Treatment mSR705 Chl NDI SIPI WI

CK 2.469 ± 0.077c 0.339 ± 0.010c 0.777 ± 0.002b 1.012 ± 0.0004a
LN 3.252 ± 0.090a 0.434 ± 0.009a 0.814 ± 0.003a 1.011 ± 0.0003a
HN 2.762 ± 0.068b 0.389 ± 0.008b 0.814 ± 0.001a 1.011 ± 0.0004a

CK：对照；LN：低氮；HN：高氮. 不同小写字母表示处理间差异显著（P < 0.05）. 
CK: Blank control; LN: Low nitrogen addition: HN, High nitrogen addition. Different lowercase letters indicate significant difference (P < 0.05).
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外均无显著差异（P > 0.05）. 
蒙古栎幼苗的Pnmax随施氮浓度的增加呈现先增加后下降

的趋势（图2A），与对照组的12.59 μmol m-2 s-1相比，低氮组

的Pnmax提高至14.47 μmol m-2 s-1，高氮组的Pnmax下降为11.67 
μmol m-2 s-1，低氮与高氮间差异显著（P < 0.05）. 与对照相

比，低氮下幼苗的LSP和LCP均有所提高，而在高氮下LSP下
降LCP上升（图2B、C）. 蒙古栎幼苗的AQY、Rd、CE均随氮浓

度上升呈现先上升后下降趋势. 
2.3  蒙古栎幼苗叶片元素含量

蒙古栎幼苗元素含量的多重比较结果（表3）显示，不同

氮处理下植株叶片碳、氮、钙含量无显著差异（P > 0.05），

与对照相比，低氮的叶片磷含量减少了4.30%，高氮的减少

4.48%，对照与施氮处理间差异显著. 叶片中镁元素同样在施

氮后较对照显著降低. 同时蒙古栎幼苗叶片的氮磷比在对照

样地小于14，而在低氮和高氮样地大于14，对照与施氮差异显

著（P < 0.05）. 
2.4  蒙古栎幼苗荧光参数

不同处理间的荧光参数除可变荧光（F v）与固定荧光

（F0）外，其他参数均有显著差异（P < 0.05）. 实际光化学效

率（ΦPSⅡ）反应叶片用于光合电子传递的能量占所有吸收光能

的比例，从表4可以看出高氮组的ΦPSⅡ值最低，与对照组和低

氮组差异显著（P < 0.05），说明高氮处理的光合激发能转化

效率更低. Fv/Fm反映了PSⅡ反应中心内禀光能转换效率，能

代表PSⅡ反应中心内原初光能转化效率、开放比例、光合作用

的原初光能转换效率和电子传输活性，施氮降低了蒙古栎幼

苗的Fv/Fm，对照组与低氮组差异显著（P < 0.05），说明施氮

降低了PSⅡ原初光能转化效率. qP表示光化学淬灭系数，其意

义与ΦPSⅡ相似，指PSⅡ反应中心所捕获的能量转化为化学能

的过程，反映了PSⅡ反应中心的开放程度，其数值大小关系与

显著性与ΦPSⅡ相同. PSⅡ的非循环光合电子传递速率（ETR）
是反映实际光强条件下的表观电子传递效率，高氮组的ETR
值最低，与对照组和低氮组差异显著（P < 0.05）. 非光化学

淬灭系数（NPQ）代表天线色素吸收的光能不能用于光合电

子传递而以热量的形式耗散掉的部分，高氮处理NPQ值显著

高于对照组与低氮组（P < 0.05），说明高氮处理蒙古栎幼苗

叶片热耗散更多. 
图3A为标准化后的荧光信号（Vt）绘制成OJIP标准曲线，

由图3A可以看出不同氮处理下蒙古栎幼苗的叶绿素快相荧光

动力学曲线均具有O、J、I、P四相点. 将氮处理蒙古栎幼苗的

荧光信号与对照做差之后作图（图3B），结果表明不同处理间

的荧光差异主要集中在K相和J相附近，在O相到I相的过程中

高氮处理的蒙古栎幼苗荧光信号最强，I相到P相过程中低氮

处理的荧光信号最强，到达P相之后经过氮处理的蒙古栎幼

苗荧光信号较对照处理出现了较明显的下降. 
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图2   不同氮处理蒙古栎幼苗光响应曲线计算参数. CK：对照；LN：低

氮；HN：高氮. 不同小写字母表示处理间差异显著（P < 0.05）. 
Fig. 2  Photosynthetic parameters of Quercus mongolica 
seedlings among different nitrogen treatments. CK: Blank control; 
LN: Low nitrogen addition; HN: High nitrogen addition. Different 
lowercase letters indicate significant difference (P < 0.05).

表3   不同氮处理蒙古栎幼苗叶片元素含量

Table 3   Leaf element contents of Quercus mongolica seedlings among different nitrogen treatments
处理

Treatment
叶片全碳

Leaf total C (w/mg g-1)
叶片全氮

Leaf total N (w/mg g-1)
叶片全磷

Leaf total P (w/mg g-1)
叶片全钙

Leaf total Ca (w/mg g-1)
叶片全镁

Leaf total Mg (w/mg g-1)
CK 44.440 ± 0.287a 2.495 ± 0.008a 0.183 ± 0.001a 2.717 ± 0.029a 0.192 ± 0.009a
LN 45.387 ± 0.082a 2.516 ± 0.005a 0.178 ± 0.001b 2.711 ± 0.037a 0.164 ± 0.004b
HN 45.074 ± 0.294a 2.499 ± 0.008a 0.177 ± 0.001b 2.651 ± 0.018a 0.170 ± 0.009ab

CK：对照；LN：低氮；HN：高氮. 不同小写字母表示处理间差异显著（P < 0.05）. 
CK: Blank control; LN: Low nitrogen addition; HN: High nitrogen addition. Different lowercase letters indicate significant difference (P < 0.05).
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图1  不同氮处理蒙古栎幼苗光合参数. CK：对照；LN：低氮；HN：高氮. 
不同小写字母表示处理间差异显著（P < 0.05）. 
Fig. 1  Photosynthetic parameters of Quercus mongolica 
seedlings among different nitrogen treatments. CK: Blank control; 
LN: Low nitrogen addition; HN: High nitrogen addition. Different 
lowercase letters indicate significant difference (P < 0.05).
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从叶绿素快相荧光动力学曲线中可以得到多个荧光参数

（表5），不同处理暗适应后最小荧光强度（F0）、最大荧光强

度（Fm），及到达最大荧光所需的时间t（Fm），对照的荧光强

度均高于氮处理，其中F0和Fm不同处理间差异较小，低氮处理

时t（Fm）值最低，且经过氮处理的蒙古栎幼苗t（Fm）显著低

于对照. 高氮处理在100 μs和300 μs时光反应中心关闭净速率

（Vj）最大，低氮处理的则最小. 对于初级醌受体（QA）的还原

情况高氮处理的被还原最大速率（Mo）最大，同时QA被还原

的次数（N）小，低氮处理则Mo和N都最小，高氮PSⅡ反应中

心受体侧质体醌库（PQ）的大小（Sm）最小. 

3  讨  论
3.1  蒙古栎幼苗光合生长对氮沉降的响应

植物光合速率与叶片叶绿素含量直接相关，通常情况下

叶绿素含量会随着氮沉降速率的增加而增加[24]. 在本研究中，

与叶绿素相对含量呈正相关的mSR705及Chl NDI均在低氮处

理下较对照显著提升，而高氮处理下随氮浓度的上升叶绿素

相对含量反而出现下降，推测可能是由于过量的氮元素被氨

基酸及胺类吸收而非转移到叶绿素中所导致的叶绿素合成受

到抑制[25]. 
本研究中随着氮浓度的增加蒙古栎幼苗的光合速率先升

高后下降，低氮下蒙古栎幼苗Pn、Gs出现上升但C i无明显变

化，说明对照Pn较低的主要限制是非气孔限制因素[26]. 非气孔

限制主要是因为叶肉细胞光合活性的下降，比如叶绿体活性

和核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶（Rubisco）活性降低等 [27]，在本

研究中体现为对照下叶绿素含量较低. 高氮下净光合速率下

降的同时气孔导度和胞间二氧化碳浓度也随之下降，说明蒙古

栎幼苗在高氮下受到了气孔限制. 气孔限制主要是因为气孔部

分关闭影响外界CO2的进入，抑制了CO2光合同化能力[28]，而

CO2光合同化能力与净光合速率呈正相关 [29]. 
3.2  蒙古栎幼苗叶片元素含量对氮沉降的响应

有研究表明N的添加可以通过降低土壤pH值来减少碱性

阳离子的含量（例如，K+、Ca2+和Mg2+）[19]，Lanning Matthew
等认为氮沉降等酸沉降会对土壤阳离子的析出造成影响，而

钙离子会进入保卫细胞对植物的气孔的开合造成影响 [30]，镁

离子作为合成叶绿素的重要元素缺镁会导致叶绿素含量降

低. 本研究中，叶片钙离子的浓度随施氮量的上升变化差异不

显著，因此本试验中气孔导度的变化并非受钙离子浓度变化

的主导，而镁离子含量在低氮时显著低于对照，这与叶绿素含

量变化趋势不符，说明在舒兰地区土壤中不存在碱性阳离子

缺乏的限制，施氮对蒙古栎幼苗的气孔导度及叶绿素含量的

主要影响并非源于元素含量的变化. 
大量研究表明对一个生态系统人为施加氮肥时，由于土

壤条件变化、植物磷需求改变、植株对氮元素重吸收降低等，

与氮元素紧密联系的磷元素变化变得复杂[31]. Marklein等人通

过对多个陆地生态系统进行了荟萃分析发现，施氮肥能够活

化微生物或磷酸酶等的活性，从而使土壤中的速效磷含量增

表4  不同处理间蒙古栎幼苗荧光参数

Tab. 4  Fluorescence parameters of Quercus mongolica seedlings among different nitrogen treatments
处理 Treatment ΦPSⅡ Fv/Fm ETR qP NPQ

CK 0.077 ± 0.006a 0.795 ± 0.003a 48.764 ± 3.908a 0.263 ± 0.013a 3.690 ± 0.102b
LN 0.080 ± 0.005a 0.766 ± 0.007b 50.598 ± 3.270a 0.307 ± 0.012a 3.315 ± 0.087b
HN 0.056 ± 0.004b 0.779 ± 0.007ab 35.575 ± 2.798b 0.120 ± 0.025b 4.410 ± 0.261a

CK：对照；LN：低氮；HN：高氮. ΦPSⅡ，实际光化学效率；Fv/Fm：最大光量子产率；ETR：电子传递效率；qP：光化学淬灭系数；NPQ：非光化学淬灭系

数. 不同小写字母表示处理间差异显著（P < 0.05）. 
CK: Blank control; LN: Low nitrogen addition; HN: High nitrogen addition. ΦPSⅡ: Actual photochemical efficiency; Fv/Fm,: The maximum quantum 
yield; ETR: Relative electron transfer; qP: Photochemical quenching of fluorescence; NPQ: Non-photochemical quenching of fluorescence. 
Different lowercase letters indicate significant difference (P < 0.05).

表5  不同氮处理蒙古栎幼苗JIP-text参数

Table 5  JIP-text parameters of Quercus mongolica seedlings under different nitrogen treatments
处理 Treatment t（Fm） Vj Mo Sm N

CK 421.198 ± 65.975a 0.684 ± 0.013b 2.358 ± 0.063b 11.047 ± 0.155a 38.081 ± 0.940a
LN 142.563 ± 6.624b 0.657 ± 0.013b 2.081 ± 0.073c 10.057 ± 0.047ab 31.698 ± 0.516b
HN 218.786 ± 73.538b 0.794 ± 0.023a 2.745 ± 0.090a 9.539 ± 0.654b 33.067 ± 2.371b

CK：对照；LN：低氮；HN：高氮. t (Fm)：达到最大荧光强度Fm的时间；Vj：在J 点的相对可变荧光强度；Mo：O-J-I-P 荧光诱导曲线的初始斜率；Sm：标

准化后的O-J-I-P荧光诱导曲线荧光强度F = Fm及y轴之间的面积；N：从开始照光到到达Fm的时间段内QA被还原的次数. 不同小写字母表示处理间差异

显著（P < 0.05）. 
CK: Blank control; LN: Low nitrogen addition; HN: High nitrogen addition. t(Fm): Time to reach maximal fluorescence intensity Fm; Vj: Relative 
variable fluorescence intensity at the J-step; Mo: Approximated initial slope of the fluorescence transient; Sm: Normalised total complementary 
area above the O-J-I-P transie (reflecting single-turnover QA reduction events); N: Number of times QA is restored during t(Fm). Different lowercase 
letters indicate significant difference (P < 0.05).
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图3  不同氮处理蒙古栎幼苗叶绿素荧光动力学曲线. CK：对照；LN：低

氮；HN：高氮. O、K、J、I、P分别为初始荧光、0.000 3 s处荧光、0.002 s
处荧光、0.03 s处荧光以及最大荧光处. 
Fig. 3  Chlorophyll fluorescence kinetic curves of Quercus 
mongolica seedlings under different nitrogen treatments. CK: 
Blank control; LN: Low nitrogen addition; HN: High nitrogen addition. 
O, K, J, I, P are initial fluorescence, 0.000 3 s fluorescence, 0.002 s 
fluorescence, 0.03 s fluorescence, and maximum fluorescence.
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加，进一步可以增加植物叶片中的磷含量 [32]. 而在本研究中，

随着氮含量的上升蒙古栎幼苗叶片中磷含量并未随之增加，

而是呈下降趋势. 张晶然等对受氮限制的样地进行氮添加试

验时也发现了施氮后生物量显著增加的植株叶片磷含量降低

的现象，这与本试验中蒙古栎幼苗的生长和叶片元素含量变

化情况相同. 其推测该现象可能是由于受氮限制的苗木施加

氮肥之后为最大化积累氮元素而对磷元素的积累减弱，抑或

是由于生长稀释作用导致优势种成熟叶片磷含量下降，进而转

变为受氮和磷共同的限制 [31]. 研究表明当植物叶片的氮磷比

小于14时，植物生长是受氮元素的限制；当植物叶片氮磷比介

于14和16之间时，植物生长受氮和磷共同限制；大于16时，受

磷限制[33]. 本研究结果表明对照处理下叶片氮磷比小于14，施
氮处理氮磷比介于14和16之间，说明未施氮的对照样地受氮

限制，施氮后样地为氮和磷共同限制. 
3.3  蒙古栎幼苗荧光特性对氮沉降的响应

施氮处理下植株叶片qP均出现下降，qP有助于反应中心电

荷的分离，从而有利于电子传递及使得量子产额增加 [34]. 本研

究中较低的qP值代表电子传递能力较弱，对捕获的光能更多以

热能形式耗散，使得植株光合减弱，这与高氮样地的NPQ结

果相符.  增强叶片对光能的捕获能力降低非辐射能量的热耗

散，有利于植株把所捕获的光能更有效地用于光合作用，促进

PSⅡ量子效率和光合速率的提高，因此在高供氮条件下若能

与其他荧光参数一样协同提高qP值则可有效改善ФPSⅡ参数，

进一步提高植株光合速率 [35]. 从热耗散结果来看低氮下蒙古

栎幼苗光能主要分配至光合而非以热能形式耗散，有助于将更

多的光能用至于光合作用，而高氮处理由于光饱和点较低光能

容易过量，此时较高的非光化学猝灭用来耗散多余的光能，保

护光合系统免受强光破坏. 因此一定量的氮添加可以促进蒙古

栎幼苗电子传递效率和实际量子效率的增强，增加其量子传

递的效率从而增强其光合速率，但过量的氮元素则会导致电子

传递效率和实际量子效率都显著下降，阻碍其电子传递. 
本研究高氮OJIP曲线J相的明显升高也表示在高氮处理

下植株PSⅡ反应中心被激发后产生的电子向下的传递受阻. 
而在本试验中3种处理均的曲线均未出现K点，说明光合系统

并未被试验的氮浓度损坏[36]. 同时Fv/Fm参数在胁迫条件下明

显下降，在非胁迫条件下接近0.8且不受物种及生长条件的影

响 [37]，在本研究中该参数始终接近0.8，这被认为是健康叶的

表现，也能说明高氮并未对蒙古栎幼苗光合器官造成破坏. 
同时从OJIP曲线关系来看高氮的荧光发射最强，并且高氮

添加下QA所得到的电子用于自身还原的较多并且向下传递电

子的能力最小 [38]，PSⅡ反应中心受体侧质体醌库大小收到的

抑制最强，受体库的容量、质体醌库的还原速率、QA被还原次

数减小，导致电子传递受到阻碍，降低了其羧化速率及电子传

递速率，因此导致高氮添加的情况下光合速率反而出现下降. 

4  结 论
蒙古栎幼苗光合速率、光谱指数、荧光参数测量研究证明

50 kg hm-2 a-1的氮浓度会提升蒙古栎幼苗叶片中叶绿素含量

进而促进光合；高氮下蒙古栎幼苗受气孔限制且电子传递受

阻因此光合生长减弱. 同时本研究还在前人的基础上进一步

发现东北地区野外环境下蒙古栎幼苗在100 kg hm-2 a-1的氮

浓度下光合生长就已经受到抑制，并对造成光合生长下降的

原因进行了初步分析，结果可为东北地区蒙古栎的造林应用

提供参考. 由于试验条件限制，植株内部化学物质如氨基酸

含量、酶活性等和整体植株测量以及长期施氮下蒙古栎幼苗

的响应情况有待后续研究. 
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