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摘要：针对 CO2阶跃变化下茄子光合的振荡动态现象袁 采用 CO2阶跃起点 渊Ca1冤 和阶点 渊Ca2冤
处理袁 以及不同光照水平 渊PAR冤 下的 CO2阶跃处理袁 结合光合系统反馈控制动态生化模型中
传递函数的振荡单元袁 分析了茄子动态光合的振荡特征参数遥 通过稳态光合参数袁 将茄子光合
速率 渊Pn冤 转化为羧化速率 渊V c冤 的动态进程袁 发现在较低的 CO2阶跃起点 渊Ca1臆180 滋mol/L冤
下袁 光合系统的时间常数 T较大袁 光合系统的阻尼系数 灼尧 无阻尼自然振荡频率 棕n和阻尼振荡

频率 棕d则较小袁 因而 Pn和 V c振荡剧烈曰 较高的 CO2阶跃阶点 渊Ca2逸900 滋mol/L冤 下袁 灼急剧减
小袁 Pn和 V c振荡愈加剧烈曰 光强 PAR 增至 900 滋mol窑quata/m2窑s以上时袁 灼急剧减小袁 Pn和 V c

振荡也愈加剧烈遥 综合分析可见袁 发生光合振荡的条件是较低的 灼和较大的 T曰 相反袁 不发生光
合振荡的条件是较高的 灼和较小的 T曰 但是袁 发生光合振荡的临界条件需要在中高的 灼下配合较
大 渊甚至更大冤 的 T遥 本试验中袁 能够引起茄子光合振荡的 CO2阶跃起点尧 阶点和光强临界量分
别选定为 300 滋mol/L尧 900 滋mol/L尧 500 滋mol窑quata/m2窑s遥 据此计算的 CO2阶跃扰动强度 Dc与

茄子光合振荡系统的阻尼系数 灼之间呈指数极显著负相关关系 渊r=原0.858**冤遥
关键词：动态光合曰 振颤曰 CO2阶跃变化曰 阻尼系数曰 振荡频率曰 时间常数
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引 言

20世纪 50年代就已有关于叶片光合动态变化的研究报道[1,2]指出，从低 CO2或低光强

转到饱和 CO2或饱和光强时，植物叶片的动态光合呈现振荡现象
[3～6]。温室茄子叶片光合非

稳态性也受到田间环境因子的影响[7]。虽然关于动态光合的振荡机制仍无定论，但研究的焦

点更多地倾向于光合系统的反馈控制。

Laisk等从反馈机制角度出发，结合 rubisco酶动力学响应，先后尝试了以碳转运、电

子传递链或无机磷 渊Pi冤 再生供应建立的动态光合生化模型[8～12]。高志奎等针对 CO2阶跃变

化下茄子光合振荡动态，依据经典的光合系统酶触反应动力学[13]，采用经典的控制系统传

递函数分析手段[14]，构建了光合系统反馈控制动态生化模型[15]。无论如何，振荡式的动态光
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合过程必然涉及光合系统中叶绿体的快速响应机制，其中调节与 PSI环式电子流密切相关

的 ATP/NADPH输出速率和改变捕光天线色素到电子传递的能流效率尤为重要[16,17]。同时，

长期高浓度 CO2处理下植物叶片光合能力明显下调，其下调的内在限制机制研究，已由

CO2的羧化固定转向了与光系统中捕光天线色素和电子传递相关的组份上
[18]；而短期高浓度

CO2 处理下，植物叶片光合速率的改变则主要受核酮糖 -1,5- 二磷酸 渊 ribulose-1,5-

bisphosphate，RuBP冤 浓度或核酮糖 -1,5- 二磷酸羧化 / 加氧酶 渊ribulose-1,5-bisphosphate

carboxylase/oxygenase，Rubisco冤 的数量与活性的影响[19]。

因此，本研究以日光温室茄子 渊Solanum melongena L.冤 为试材，在不同光照水平下进
行 CO2浓度阶跃变化处理，结合光合系统反馈控制动态生化模型中传递函数的振荡单元，

分析了茄子动态光合的振荡特征参数，以期明确光合动态受 CO2阶跃扰动的程度及其影响

因子，并充实该动态生化模型的研究，为动态光合的深入研究奠定基础。

材料与方法

试验材料

植物材料为茄子。于 2006年 12月 1日和 2010年 7月 15日在河北农业大学日光温室

播种育苗，2007 年 3 月 1 日和 2010 年 8 月 15日栽植，室内冠层顶部平均光强为室外的

78.2%，通过放风调控，保持晴天白天室内温度在 28～30℃且≯32℃，夜间温度为 12～

10℃且≮10℃，其它农艺管理按照常规进行。分别于 2007年 4～5月和 2010年 9～10月进

行研究测定。

动态光合测定

采用 Ciras-2便携式光合系统 渊英国 PP Systems公司冤 进行动态光合及其相关参数测
定。为了增强 Ciras-2的动态响应测试性能，将光合叶室与 CIRAS-2主机的连接气管从原有

的 130 cm改为 35 cm，以时间间隔为 2.27 s自动记录数据 300 s。记录数据包括净光合速率

渊Pn冤、气孔导度 渊Gs冤、蒸腾速率 渊E冤、光合有效辐射的光量子通量密度 渊PAR冤、气温
渊Ta冤、叶温 渊Tl冤、环境二氧化碳浓度 渊Ca冤 和叶肉细胞间隙二氧化碳浓度 渊Ci冤 等参数。采
用植株顶部第 3～4片叶进行连体 3次重复测定。

光量子通量密度 渊PAR冤 和叶温 渊Tl冤 的调节采用 Ciras-2内置系统进行。CO2浓度的

调节采用液体 CO2与碱石灰相结合配气气袋方式获得。

CO2浓度阶跃变化处理

处理玉：在 PAR=(1500依9) 滋mol窑quata/m2窑s和 Tl=(29.9依0.2) ℃下，CO2浓度 渊Ca冤 阶跃
变化为：从阶跃起点 Ca1突然转换为阶跃阶点 Ca2。阶跃起点的处理方法是，当进气通道 Ca1

分别送入 5、180、360、540、720 和 900 滋mol/L CO2的气体 600 s 渊待 Pn稳定冤 后，突然
转换为通道 Ca2气体，其 Ca2为 1100 滋mol/L。

处理域：在 PAR=(1500依10) 滋mol窑quata/m2窑s和 Tl=(29.8依0.6) ℃下，Ca阶跃阶点的处理

方法是，当进气通道 Ca1送入 8 滋mol/L CO2的气体 600 s 渊待 Pn稳定冤 后，突然转换为通道
Ca2气体，其 Ca2分别为 300、600、900、1200、1500和 1800 滋mol/L。
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处理芋：在 PAR 分别为 300、600、900、1200、1500、1800 滋mol窑quata/m2窑s 和 Tl=

(29.9依0.1) ℃下，Ca阶跃变化处理方法是当进气通道 Ca1送入 15 滋mol/L CO2的气体 600 s

渊待 Pn稳定冤 后，突然转换为通道 Ca2气体，其 Ca2为 1200 滋mol/L。
稳态光合参数计算

羧化速率 V c参考 von Caemmerer[13]的方法，计算式为 V c=(Pn+Rd)/(1原祝*/Ci)。其中，Pn

为实测净光合速率，Rd为光下暗呼吸速率，祝*为叶绿体 CO2分压下的 CO2补偿点，Ci为

胞间 CO2浓度。这里，参考 von Caemmerer方法 [13]中的式 2.33和表 2.3 计算了下列参数：

祝*=38.6伊1.37(T l原25)/10，Rd=0.02伊80伊2.46(Tl原25)/10。另外，还计算了 rubisco酶的羧化动力学米氏常

数 Kc=260伊2.24(Tl原25)/10和加氧动力学米氏常数 Ko=179伊1.63(Tl原25)/10。

动态光合振荡特征参数的计算

光合系统反馈控制动态生化模型结构以卡尔文环的 rubisco羧化 /加氧接触反应的酶动

力学进程作为核心、以 PGA还原和接续的 RuBP再生的多级过程高度简化为复合酶接触反

应的酶动力学进程为反馈而构成[15]。其表达式为 G：
G=k0(s+棕b1)(s+棕b2)(s2+2灼b棕b3s+棕b3

2)/也(s+棕a1)(s+棕a2)(s+棕a3)(s+棕a4)(s+棕a5)(s+棕a6)(s+棕a7)(s+棕a8)(s+棕a9)

(s2+2灼a棕a10s+棕a10
2)页

这里，s 为经 Laplace变换的复变量，棕为无阻尼自然频率、灼为系统的阻尼系数。其中，
棕b1=k8，棕b2=0.8333k9，棕b3= (k4k6)0.5，2灼b= (k4Ko+k4)/也2 (k4k6)0.5页；棕a1、棕a2、棕a3、棕a4、棕a5、棕a6、

棕a7、棕a8、棕a9、棕a10和 灼a分别为 k1、k2、……、k11与 Kc、Ko、Kr、O组成的系数群。其中，Kc=

(k3+k2)/k1，Ko=(k6+k5)/k4，Kr=(k11+k10)/k9。

从 CO2阶跃响应传递函数中的振荡单元 棕n
2/(s2+2灼棕ns+棕n

2)，可以计算茄子动态光合的振

荡特征参数。其中，系统的阻尼系数 灼={(ln滓)2/也仔2+(ln滓)2页}0.5、无阻尼自然振荡频率 棕n=

4/(灼ts)、阻尼振荡频率 棕d=棕n(1原灼2)0.5和时间常数 T=1/棕n。超调量 滓为振荡进程中光合速率最
大峰值超过稳态值的比例；调整时间 ts为振荡进程中光合速率开始达到并保持在允许误差

渊2%或 5%冤 范围之内 渊即稳态值冤 所需要的时间。
为了探讨 CO2阶跃变化对茄子光合振荡程度的影响，引入 CO2阶跃扰动强度的概念。

该概念表达为，Dc=(Ca2原Ca1)/Ca2窑(Ca1o/Ca1)窑(Ca2/Ca2o)窑(PAR/PARo)。其中，Ca1为 CO2阶跃的起

点，Ca2为 CO2阶跃的阶点，PAR 为光合动态进程中的光强，Ca1o、Ca2o、PARo分别为 Ca1、

Ca2、PAR能够引起光合振荡的临界量。

结果与分析

CO2阶跃起点对茄子光合动态响应特征的影响

通过稳态光合参数，将处理Ⅰ中 CO2阶跃变化下茄子光合速率 渊Pn冤 转化为羧化速率
渊V c冤 的动态进程，可见二者明显受 CO2阶跃的起点影响 渊图 1）。从图 1可见，较低的 CO2

阶跃起点 渊Ca1=5或 180 滋mol/L冤，引起 Pn和 V c振荡现象较为强烈；而随着 CO2阶跃起点的

升高 渊Ca1=540、720或 900 滋mol/L冤，Pn和 V c振荡现象趋于不明显。
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图 2 CO2阶跃起点 a1对茄子光合系统的阻尼系数 灼、无阻尼自然振荡频率 n和阻尼振荡频率 d (A)，以及时
间常数 (B)的影响
Fig.2 Effect of CO2 step starting point a1 on the damp coefficient 灼, natural oscillation frequency for
undamped present n, damped oscillation frequency d (A), and time constant (B) of photosynthetic
system in eggplant
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图 1 CO2阶跃起点 a1对茄子光合速率 n (A)和羧化速率 c (B)动态进程的影响
Fig.1 Effect of CO2 step starting point a1 on the dynamic course of net photosynthesis rate n (A)
and carboxylation rate c (B) in eggplant
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将图 1 中 V c的动态进程进行振荡特征分析表明，当 CO2阶跃的起点较低 渊Ca1=5 或

180 滋mol/L冤 时，时间常数 T较大，系统的阻尼系数 灼、无阻尼自然振荡频率 棕n和阻尼振

荡频率 棕d则较小，因而振荡剧烈 渊图 2冤。同时从图 2可见，随着 CO2阶跃起点的升高，T
呈现降低趋势，且在 CO2阶跃的起点 Ca1超过 360 滋mol/L以上时趋于最小，而随着 CO2阶

跃起点的升高，灼、棕n和 棕d则呈现增加趋势，且在 CO2阶跃的起点 Ca1超过 360 滋mol/L以
上时，灼趋于最大，可是 棕n比 棕d增加得更快。

Ca1

Ca1

Ca1

Ca1

Ca1

Ca1

5→1100
180→1100
360→1100
540→1100
720→1100
900→1100

138



www.cjb.org.cn｜ACTA BIOPHYSICA SINICA

薛占军等：CO2阶跃变化对茄子动态光合特征参数的影响 研究论文 / Research Article

将图 3 中 V c 的动态进程进行振荡特征分析表明，CO2 阶跃的阶点较低 渊Ca2臆
600 滋mol/L冤 时，灼较大，无振荡现象 渊图 4冤。从图 4 可见，随着 CO2阶跃阶点的升高

渊Ca2＞600 滋mol/L冤，灼急剧减小，振荡剧烈。Ca2对时间常数 T的影响呈现单峰趋势关系，
在 Ca2=900 滋mol/L时，T最大。另外，阶点对无阻尼自然振荡频率 棕n和阻尼振荡频率 棕d的

影响不明显。

光强对 CO2阶跃变化下茄子光合动态响应特征的影响

在处理芋的 CO2阶跃变化 渊15→1200 滋mol/L冤 下，茄子 Pn和 V c的动态进程也明显受

光照水平的影响 渊图 5冤。从图 5可见，光合有效辐射较低 渊PAR=300 滋mol窑quata/m2窑s冤 时，
茄子 Pn和 V c无明显的振荡现象。当 PAR=600 滋mol窑quata/m2窑s时，Pn和 V c开始表现出振荡

现象。随着 PAR 继续增加 渊PAR 从 600 至 1800 滋mol窑quata/m2窑s冤，Pn和 V c的振荡现象会

愈加强烈。

图 3 CO2阶跃阶点 a2对茄子光合速率 n (A) 和羧化速率 c (B) 动态进程的影响
Fig.3 Effect of CO2 step order point a2 on the dynamic course of net photosynthesis rate n (A) and
carboxylation rate c (B) in eggplant

CO2阶跃阶点对茄子光合动态响应特征的影响

在处理域的 CO2阶跃变化下，茄子 Pn和 V c的动态进程也明显受 CO2阶跃阶点的影响

渊图 3冤。从图 3可见，CO2阶跃阶点较高 渊Ca2＞900 滋mol/L冤，引起 Pn和 V c振荡现象较为强

烈；而随着 CO2 阶跃阶点的降低，在 Ca2=900 滋mol/L 下袁 Pn 和 V c 振荡减缓；当 Ca2臆
600 滋mol/L时袁 Pn和 V c振荡现象趋于不明显。
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将图 5中 V c的动态进程进行振荡特征分析可见，光照水平对振荡特征的影响 渊图 6冤 与
CO2阶跃阶点 Ca2的影响相似 渊图 4冤。从图 6可见，PAR 较低 渊PAR臆600 滋mol窑quata/m2窑s冤
时，灼较大，无振荡现象或有轻微的振荡。随着 PAR 升高 渊PAR逸900 滋mol/L冤，灼急剧 减

小，振荡也愈加剧烈。PAR 对时间常数 T 的影响亦呈现单峰趋势关系，在 PAR=

600 滋mol窑quata/m2窑s时，T最大。另外，PAR 对无阻尼自然振荡频率 棕n和阻尼振荡频率 棕d

的影响亦不明显。

图 5 光强 对 CO2阶跃变化(15→1200 滋mol/L)下茄子光合速率 n (A) 和羧化速率 c (B) 动态进程的影响
Fig.5 Effect of photosynthetically active radiation on the dynamic course of net photosynthesis rate

n (A) and carboxylation rate c (B) under the CO2 step change from 15 to 1200 滋mol/L in eggplant

图 4 CO2阶跃阶点 a2对茄子光合系统的阻尼系数 、无阻尼自然振荡频率 n和阻尼振荡频率 d (A)，以及时
间常数 (B)的影响
Fig.4 Effect of CO2 step order point a2 on the damp coefficient , natural oscillation frequency for
undamped present n, damped oscillation frequency d (A), and time constant (B) of photosynthetic
system in eggplant
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图 7 茄子叶片光合系统的扰动强度 c与阻尼系数 的

关系

Fig.7 Relationship between disturbed intensity c

and damp coefficient of photosynthetic system in
eggplant

图 6 光强 对 CO2阶跃变化(15→1200 滋mol/L)下茄子光合系统的阻尼系数 、无阻尼自然振荡频率 n和阻

尼振荡频率 d (A), 以及时间常数 (B)的影响
Fig.6 Effect of photosynthetically active radiation on the damp coefficient , natural oscillation
frequency for undamped present n, damped oscillation frequency d (A), and time constant (B) of
photosynthetic system under the CO2 step change from 15 to 1200 滋mol/L in eggplant

根据图 1～图 6 中 CO2 阶跃起

点 Ca1、阶点 Ca2、光强 PAR 对光合
振荡的影响分析，将能够引起光合

振荡的临界量 Ca1o、Ca2o、PARo分别

选定为 300 滋mol/L、 900 滋mol/L、
500 滋mol窑quata/m2窑s。据此计算的

CO2阶跃扰动强度 Dc与茄子光合振

荡系统的阻尼系数 灼之间呈指数回
归关系，即 灼=0.7855e ，其相

关系数 r=原0.858**，呈极显著负相关

渊P＜0.01，图 7冤。

讨 论

光合的动态响应特征参数与动态光合的反馈控制机制

大气 CO2浓度 Ca骤然增加会引起羧化位点 Cc的阶跃升高，进而引起 V c骤然增加。这

会造成原稳态下底物池中 ER (rubisco酶与 RuBP复合体) 的迅速消耗。而底物池中 ER的

补充速度一时较慢，会造成接续的 V c降低，从而表现出光合振荡现象。因此，CO2阶跃变

化下光合振荡响应的机制与 ER的原贮量消耗和再生补充不平衡有关。这在卡尔文环中相

当于 RuBP的消耗速率与再生速率不平衡问题[20]，也就在卡尔文环中通过羧化产物 PGA的

还原继而再生 RuBP过程表现为反馈控制机制[3,5]。

光合系统反馈控制动态生化模型是根据光合系统酶接触反应动力学参数构建的[15]。据

此模型的 CO2阶跃响应传递函数中的振荡单元，可以计算茄子动态光合的振荡特征参数，

主要包括光合反馈系统的阻尼系数 灼和时间常数 T (相当于无阻尼自然振荡频率 棕n的倒数)。
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本研究发现，CO2阶跃变化对茄子光合系统的震荡特征参数 灼和 T产生了明显的影响，而
棕n和 棕d受影响的程度则显著减小 (图 2、4和 6)。因此，动态光合的振荡发生及其振荡强
度与光合反馈系统的 灼和 T有关，亦即在卡尔文环中相当于 RuBP的消耗速率与再生速率

不平衡问题与光合反馈系统的 灼和 T有关。据此推测，T应该与 RuBP再生速率有关，灼应
该与 RuBP底物池大小有关。但是，此推测有待研究探索。

动态光合中影响 CO2阶跃扰动的因子

在 Farquhar、von Caemmerer和 Berry[21,22]提出的 C3植物光合作用稳态生化模型中，羧

化速率 V c的限制因素有三
[11]：1) 在较低 CO2浓度下，V c受限于 Rubisco的数量、动力学特

性及其活性状态 (W c)；2) 在中等 CO2浓度下袁 V c受限于与光系统电子传递有关的 RuBP再

生 (W j)；3) 在高 CO2浓度下，V c受限于无机磷可利用量 (W p)。可见，不同的 CO2浓度和

光强水平会使光合反馈系统处于不同的运转状态。但是，CO2从叶肉细胞扩散至叶绿体羧

化部位的导度不同，影响 Rd、Kc、Ko、祝*和 gi等的推算
[23～25]，对茄子动态光合过程的特征

参数也将产生影响。因此推测，CO2阶跃变化引起的光合动态进程会依 CO2阶跃梯度、阶

跃起点、阶跃阶点的大小，以及光强水平的高低而影响到整个光合系统的状态。这在本研

究中已经得到充分的证实。

同时，通过引入“CO2阶跃扰动强度”的概念探讨了 CO2阶跃变化对茄子光合振荡程

度的影响 (图 7)。但是，这里初步选定的能够引起光合振荡的临界量 (Ca1o、Ca2o、PARo) 可
能与较大的 CO2阶跃变化处理梯度有关，因为较小的 CO2阶跃变化处理梯度需要光合仪双

气路 CO2稳衡调试、叶片光合稳衡调试，还需要 CO2配气相配合，以及 3次重复等，不仅

增加了动态光合测定的工作量，而且也扩大了整个繁琐工作中每个环节存在的实验误差。

另外，温度是直接影响植物光合系统酶促反应的重要因子之一，间接调控光合机构的运转

状况。因此，CO2阶跃扰动强度的计算是否需要带入温度因子有待研究。

结 论

CO2阶跃变化下，光合系统阻尼系数 灼的减小和时间常数 T的增加是引起茄子叶片光
合速率 Pn或羧化速率 V c发生振颤的主要原因，而无阻尼自然振荡频率 棕n和阻尼振荡频率

棕d的作用则不明显。
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With the constitution of dynamic biochemistry model containing a key of feedback controlled
system, which was on the basis of oscillation unit in the transfer function, the characteristic parameters of
oscillation in dynamic photosynthesis by CO2 step-transformation were analyzed in solar greenhouse eggplant
treated by combination of CO2 step starting point ( a1) and order point ( a2) with different photosynthetically
active radiation ( ). The results showed that dynamic course of oscillation of photosynthetic rate ( n) and
carboxylation velocity ( c) which was translated from n through stable photosynthesis parameters was
significantly violent due to the increase of time constant ( ) and decrease of damp coefficient ( ), natural
oscillation frequency for undamped present ( n) and damped oscillation frequency ( d) of photosynthetic
system. Analogously, under the condition of a2逸900 滋mol/L and 逸900 滋mol窑quata/m2窑s, the phenomena
of oscillation was more marked accompanied the lower . Consequently, the photosynthetic oscillation could
occur in combination of lower and upper . Conversely, it could not display in combination of upper
and lower . However, the moderate and high (or higher) were the critical conditions needed for
occurring of photosynthetic oscillation. In our experiment, the critical quantity of photosynthetic oscillation for

a1, a2 and was 300 滋mol/L, 900 滋mol/L and 500 滋mol窑quata/m2窑s, respectively. Meanwhile, the negative
relationship ( =-0.858**) between disturbed intensity ( c) by CO2 step-transformation and damp coefficient ( )
of photosynthetic oscillation system can be described by exponential equation.

Dynamic photosynthesis; Oscillation; CO2 step change; Damp coefficient; Oscillation frequency;
Time constant
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