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摘要：针对植物光合与内外环境因子间的关系以及光合“午睡”现象中的气孔限制与非气孔限制问题，以温室茄子‘茄杂一号’

为试材，对叶室温光组合方式下测定的净光合速率 !" 对胞间 &)! 浓度 #$ 响应曲线，和人工增施 &)! 处理下测定的 !" 日变化

进程，进行了光合数学模型和 Q>FZ4A>F、U05 &>G==GFGF 和 [GFFO 的光合生化动力学模型（简称为 QU&[ 模型）模拟分析。采用美

国思爱迪生态仪器有限公司的 &,:6$8T- 光合作用测定仪进行净光合速率（!"）、光合有效辐射（!%&）、气温（’(）、叶温（’)）、环

境二氧化碳浓度（#(）、胞间二氧化碳浓度（#$）和空气相对湿度（*+）参数测定。其结果表明，无论是 !" 对 #$ 的响应曲线还是

光合日进程中，数学模型对 !" 的拟合度明显优于为 QU&[ 模型。因此，通过数学模型可以解析出光合日进程受单一环境因子

（!%&、’(、#(、*+）及其复合环境因子的综合影响。然而，QU&[ 模型模拟结果显示出，温光组合下受 \4P?HE0（即 \4[T 羧化 ] 加

氧酶）数量与活性及动力学特性限制的羧化速率 %,、受 \4[T（8，7:二磷酸核酮糖）再生限制的羧化速率 %- 以及受 ’T^（磷酸丙

糖）可利用量限制的羧化速率 %.对 #$ 响应的主控作用呈现交替变化趋势。其交替变化转折点胞间二氧化碳浓度 #$ ,-在强光高

温组合中较高，而在弱光低温组合中较低；同时还发现，#$ ,-和 #$ -.受叶温的影响强于光照。光合日进程中的 QU&[ 模型模拟分

析揭示出，早晨和傍晚弱光下为 %-限制时段；晴天上午和中午前后的充足日照下为 %, 限制时段。多云和阴天下 %- 的限制时段

延长。增施 &)!会延长 %-的限制时段，同时相应缩短 %,的限制时段；冬季 ! 次增施 &)!的出现了 %.限制时段。
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;> 世纪 R> 年代以来，光合作用研究进展极为迅速［= S R］。一般认为，植物光合能力受环境因子、9:; 从大

气向叶内扩散的能力、叶肉细胞的 9:;同化能力 H 个方面的影响。基于后两个方面，长期以来，学者们针对植

物光合午睡现象［N S =>］，展开了光合气孔限制和非气孔限制的研究［;，==］，迄今尚无定论。这主要是由于气孔限

制参数（气孔导度 56、胞间 9:;浓度 #$、气孔限制值 76 等）便于测定与计算，而非气孔限制参数（光合系统内

部的 16<,/() 含量与活性、O6LI 含量等）却难以进行活体即时测定。间接的非气孔限制参数———羧化效率

%89，不仅取决于 16<,/() 含量与活性和叶肉导度 5-［;］，而且是在低 9:;下测定的 !" $ #$ 响应参数，不能在即

时 9:;下测得。

随着光合生理生态研究内容的大量充实，最初较多的是应用数学统计拟合方程来描述光合速率与环境因

子间的数量关系［=;］，用以根据环境因子的变化来把握光合动态。但是却难以反映出光合系统的内在变化状

况。A-1T6!-1、7). 9-’44’1’1 和 L’110 根据 16<,/() 在体外的酶动力学变化以及光合作用与 9:;和 :;浓度变化

的相互关系提出 9H植物光合作用的生化模型［=H，=R］（简称为 A79L 模型），从而揭示出叶片活体内部光合系统

的内在变化状况。随后的 ;>- 间，A-1T6!-1 实验室［=N S =U］和一些学者［=V S ;H］在稳态光合生化模型方面进行了大

量的研究工作，使得有关模型得到了充实，推动了该模型的研究和应用。

本试验以温室茄子‘茄杂一号’为试材，结合温室设施小气候特点，进行光合数学模型和光合生化动力学

模型模拟分析，探索温室条件下光合特性变化的机理及其与环境胁迫的关系，以期充分发挥现有基因型的光

合动力学效能，提高作物产量。

)* 材料与方法

)& )* 试验材料培养与处理

本试验品种为‘茄杂 = 号’，在保定清苑县日光温室秋冬茬和冬春茬种植，分别于 ;>>= 年 W 月 ; 日和

;>>= 年 == 月 N 日播种育苗，;>>= 年 U 月 =V 日和 ;>>; 年 ; 月 X 日日光温室栽植和盆钵栽植。日光温室内的

农艺管理按常规进行。

人工增施 9:;处理在结果期进行，即 ;>>= 年 => 月中旬至 ;>>= 年 =; 月下旬、;>>; 年 H 月中旬至 ;>>; 年

XX;; Y 生Y 态Y 学Y 报Y Y Y ;W 卷Y
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/ 月下旬。一个日光温室人工增施 012处理（!" 012 ’.3,(!4’."）；另一个日光温室为对照（!# 012 -45,’."），

不施用 012。以钢瓶液体 012 为气源，每天 6：77（秋季和春季）或 8：97（冬季）向日光温室内释放 012，约

274,. 后室内 012浓度达到 :777 ; :277 !* $ < 时停止。人工增施 012处理适应 2 ; 9 = 后进行光合日变化及相

关参数测定。二次喂给 012处理方式是在冬季当天第 : 次喂给（!" :7/7 !* $ <）之后，于当天 ::：77 第 2 次喂

给（!" >/7 !* $ <）。

!& "# 光合速率及有关参数测定

采用美国思爱迪生态仪器有限公司的 0?@97:AB 光合作用测定仪进行净光合速率（$%）、胞间二氧化碳浓

度（!&）、光合有效辐射（$’(）、气温（)*）、叶温（)+）、环境二氧化碳浓度（!*）等参数测定。测定部位为植株

顶部第 9 ; C 片叶进行连体 9 次重复测定。$’( 和 )+ 采用 0?@97:AB 内置系统进行调节。$’( 和 )+ 组合分别

为：处理" :D77 !4)* $ （42·E），9D& D F；处理# :D77 !4)* $ （42·E），2>& D F；处理$ :D77 !4)* $ （42·E），27& 7
F；处理% /77 !4)* $ （42·E），27& 7 F。012 浓度调节采用碱石灰配气气袋方式获得。采用 G,(3)E)H" )HH,(’
IJ0I<2779 对数据进行整理和作图。数据的统计分析由 BABB:7& 7 完成。

!& $# KL0M 模型及其相关参数计算

09植物的光合生化动力学方程［:9，:C］（KL0M 模型）被描述为：

’ N ［: O （!! $ !&）］4,.（’#，’,，’-）O (.

式中，’ 为 012吸收速率（等同于 $%）；(.为光下暗呼吸速率；!!为缺乏暗呼吸下的 012补偿点；!& 为胞间 012浓

度；!! $ !& 为 PQ5,E() 加氧速率计算系数。

PQ5,E() 羧化速率被视为下列三因素之一所限制：

&PQ5,E() 数量、动力学特性及其活性状态（’#）；

’卡尔文循环中的 PQMA 再生（’,）；

(磷酸丙糖可利用量（’-）。

KL0M 模型中，各参数的计算参照 R-.E 对参考文献的总结［22］。本研究中，在 )+ 和 $’( 组合下获得相应的

(=后，通过回归分析获得光合日变化中 (. N7& 777::6 $’( S 7& 72//9 )+ S 7& 2CC，相关系数 / N7& >>>8!!，达到

07& 7:显著水平。

"# 结果与分析

"& !# $% 对 !& 响应的数学模拟及 KL0M 光合生化模型特性

在处理#的 $’( 和 )+ 组合下室内测得 $% $ !& 响应曲线，采用 C 次多项式回归方程建立数学模拟方

程（:）T
$%’N 2 U :7 O:7·!&C S 9 U :7 O6·!&9 S D U :7 O/·!&2 S 7& 7>6/·!& O /& >6>8 （:）

其拟合值 $%1 对实测值 $% 的拟合效果较为为理想（图 :），相关系数 / N 7& >>>/，达到 7& 7: 显著水平。

将 $% $ !& 响应测试结果进行 KL0M 模型模拟表明，模拟值 ’ 与实测值 $% 的变化趋势基本一致，但是随着 !&
的增加二值相差较大。然而，在处理" ;%的 $’( 和 )+ 组合下二值相关性很高（图 2），其相关系数 / N
7V >697，达到 7& 7: 显著水平。更为重要的是，’ 对 !& 的响应曲线（图 9），与 <).+ 和 M’3.-((!, 的模式图相似，

显示出 ’#、’,、’-所代表的 PQ5,E() 数量与活性及动力学特性、用于 PQMA 再生的电子传递速度、磷酸丙糖可利

用量对 !& 响应的主控作用交替变化趋势。

’#与 ’,的交替变化转折点的 !&（即 !& #,）在强光高温组合中较高，而在弱光低温组合中较低（图 C）。同时

还发现，!& #,受叶温的影响强于光照。相应地，’, 与 ’- 的交替变化转折点 !& ,- 依然是受叶温的影响强于光照

（图 C）。因为无论 $’( 高低，27& 7F的低叶温下，没有发生 ’,向 ’-的转折。但是，在 2>& D ; 9D& DF的叶温范

围内，!& ,-差异不大。

"& "# 光合日变化的数学模拟和 KL0M 模型模拟

将秋冬春三季节阴晴天气下，增施与不增施 012温室茄子的净光合速率日变化进程（图 /），与 C 个环境

6D22T D 期 T T T 高志奎T 等：温室茄子（23+*%45 5"+3%6"%* <& ）光合数学模型与光合生化模型模拟分析 T
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因子（光强 !"#、气温 $%、/01浓度 &%、空气相对湿度 ’(）进行逐步回归分析发现，四元一次四互作加效应回

归模拟方程（1）经 ) 测验呈极显著水平，相关度 ( 达到 2& 3456。

!*+ 7 2, 898:!"# ; 9, <629$% ; 2, 1234&% ; 8, 2<36’( = 2, 22<66!"#·$% = 2, 22299!"#·&% =
2, 22<61$%·&% = 2, 2966<$%·’( = 2, 2283:&%·’( ; 8, <9 > 82 =6!"#·$%·&% ;
1, :1 > 82 =6!"#·$%·’( ; 4, 18 > 82 =<!"#·&%·’( ; <, 89 > 82 =6$%·&%·’( =
8, 8 > 82 =5!"#·$%·&%·’( = 886, 583 （1）

? 图 8? 温室茄子的实测 !* 与数学模型模拟 !*+ 或者

@A/B 模型模拟 " 对胞间 /01 浓度 &- 的响应

@,+& 8? CDD’(" )D ,."’E(’**F*-E /01 ().(’."E-",). &- ). !*

G’-HFE’I -.I !*+ ,G,"-"’I JK G-"!’G-",(-* G)I’* )E "

,G,"-"’I JK @A/BLH G)I’* ,. +E’’.!)FH’ ’++#*-."

（! !"# 8<22"G)* $ （G1·H），$. 13& <M）

? 图 1? 温室茄子实测光合速率 !* 与 @A/B 模型模拟同化速率 " 的

相关性

@,+& 1 ? /)EE’*-",).H J’"%’’. #!)")HK."!’H,H !* G’-HFE’I ,. +E’’.!)FH’

-.I -HH,G,*-",). " ,G,"-"’I JK @A/BLH G)I’* ,. +E’’.!)FH’ ’++#*-."

? 图 4? 温室茄子的 @A/B 模型模拟羧化速率对胞间 /01 浓度 &- 的

响应

@,+& 4 ? CDD’(" )D ,."’E(’**F*-E /01 ().(’."E-",). &- ). (-EJ)NK*-",).

E-"’ ,G,"-"’I JK @A/BLH G)I’* ,. +E’’.!)FH’ ’++#*-."

（! !"# 8<22"G)* $ （G1·H），$. 13& <M）

? 图 9? @A/B 模型中 "/ 与 "0 相交或者 "0 与 "1 相关时的胞间 /01

浓度 &-

@,+& 9? O."’E(’**F*-E /01 ().(’."E-",). &- %!’. "0 ,H ’PF-* ") "/ )E "1

)D @A/BLH G)I’*

尽管 @A/B 模型模拟值 " 日进程与实测值 !* 日进程有一定的差距（图 6），但是二者的变化趋势基本相

符。秋冬春光合日变化的模拟值 " 与实测值 !* 的相关性较高（图 <），相关系数 ( 7 2& <341，达到 )2& 28显著水

平。同时也显示出 "/、"Q、"1对 &- 响应的主控作用交替变化趋势（图 5）。

从 " 的日变化动态曲线（图 5）中可见，早晨和傍晚弱光时段的 "0最低，属于 RFBS 再生的限制时段，亦即

光量子供应量不足的时段；晴天上午和中午前后的日照充足时段，"/最低，则属于 RFJ,H() 数量与活性和动力

学特性的限制时段。无论是秋冬春季，晴天日照较为充足条件下增施 /01，会延长 "0的限制时段，同时相应缩

:<11 ? 生? 态? 学? 报? ? ? 15 卷?
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短 !"的限制时段（图 /）。多云天气下，由于日照强度较低，!#的限制时段延长。阴天天气的日照强度更低，!#

的限制时段延长至全日程。在所有 ! 日变化进程中，只有冬季 0 次增施 120的出现 !$的限制时段。

图 34 增施与不增施 120 下温室茄子实测光合速率 %& 与数学模型模拟 %&’ 或者 5617 模型模拟 ! 的日进程

5,+& 34 8,9:.-* ()9:;’ )< #!)");=."!’;,; %& >’-;9:’? -.? %&’ ,>,"-"’? @= >-"!’>-",(-* >)?’* ): ! ,>,"-"’? @= 5-:A9!-:B; >)?’* ,. +:’’.!)9;’

9.?’: 120 ’.:,(!>’." ): ->@,’." ). ’++#*-."

4 图 C4 温室茄子秋冬春实测光合速率 %& 日进程与 5617 模型模拟

同化速率 ! 的相关性

5,+& C4 1)::’*-",).; @’"%’’. -;;,>,*-",). ! ,>,"-"’? @= 5617B; >)?’*

-.? ?,9:.-* #!)");=."!’;,; %& >’-;9:’? ,. +:’’.!)9;’ ’++#*-" ,. "!’

-9"9>.，%,."’: -.? ;#:,.+

4 图 D4 5617 模型中 120 增施温室茄子羧化速率的日进程 （1’

0EEFGFEG00）

5,+& D 4 8,9:.-* 6-:,-",). )< (-:@)H=*-",). :-"’ ). 5’17B; >)?’* ,.

+:’’.!)9;’ ’++*-." 9.?’: 120 ’.:,(!>’."

4 图 /4 温室茄子 5617 模型同化速率 ! 日变化中 !"、!#、!$ 所占时

段的比率

5,+& /4 I’:,)? :-",)’; !"、!#、!$ ). ?,9:.-* ()9:;’ )< -;;,>,*-",). ! ).
5617B; >)?’* ,. +:’’.!)9;’ ’++#*-."

!" 讨论

无论是 %!( 和 )* 组合下还是在光合日进程中，采

用多项式回归方程建立的数学回归模型对 %& 的拟合

度明显优于 5617 光合生化动力学模型。因此，可以通

过根据数学模型来进一步解析各个环境因子（%!(、)+、

,+、-.）对光合日进程影响。然而，5617 光合生化动力

学模型却可以反映出光合系统的内在变化状况（图 J 和

图 D）。

近 0E- 来，光合气孔限制和非气孔限制的关系，一

直是植物光合午睡现象研究中的焦点问题［0］。K’.!9.’.
等在 /01."02 2031. 叶片发生光合中午降低现象时 !/4
降低的现象［L］。然而，迄今尚无 :9@,;() 活性与 %& 同时

发生中午降低的报道。

本试验研究采用 5617 模型模拟温室茄子光合日

变化（图 D M 图 /）揭示出，早晨和傍晚弱光时段属于

LC004 C 期 4 4 4 高志奎4 等：温室茄子（56*+&07 71*6&81&+ N& ）光合数学模型与光合生化模型模拟分析 4
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/012 再生的限制时段（!"）；晴天上午和中午前后的日照充足时段，属于 304,5() 数量与活性及动力学特性的

限制时段（!#）。冬季增施 678二次的 $%8 温室内还出现了磷酸丙糖利用能力的限制期（图 9）。

从温室茄子 ! $ $& 响应中，揭示出光合系统的 !#、!"、!’转换的节点 678 浓度 $&#" 和 $&"’ （图 :）。;(;03"3,’

等认为随着 678浓度增加，光合能力会从受 /04,5() 活性限制转向受 /012 再生速率的限制［<=］。>-+’ 等发

现，增施 678至 9?? @ 9A? !B)* $ C 使多数烟草品种的 /012 含量减少 8?D @8ED ［8:］。

本研究中，当温室茄子的净光合速率达到日最大值时，不增施 678的温室内 678浓度处于 F<? @ :<? !* $ C
范围内，增施 678的 $%< 温室内 678浓度处于 G?F @ 9AG !* $ C 范围内，均在 $&#"和 $&"’之间（图 F），出现 /012 含

量减少的问题，导致 /012 再生速率限制光合能力的现象发生（图 9）。在晴天上午和中午前后 !#限制时段也

看到 /04,5() 活性的明显降低现象（图 G）。
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